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ANIZOGAMETYCZNOSC, HERMAFRODYTYZM, ROZDZIELNOPLCIOWOSC |
EWOLUCYJNIE STABILNY STOSUNEK PLCI

DLACZEGO ZWYKLE PRODUKOWANA JEST PODOBNA LICZBA SAMCOW | SAMIC?

W artykule R. Korony w tym zeszycie omo-
wione zostaty mechanizmy utrzymywania sie w
populacji rozmnazania ptciowego. Mechanizmy
takie oparte na krétkoterminowych korzysciach
sg niezbedne, gdyz w przypadku organizméw
rozdzielnoptciowych koszt rozmnazania pitcio-
wego w stosunku do na przyktad partenogenezy
jest dwukrotny, co wynika z koniecznosci pro-
dukcji samcow, ktdre nie rodzg bezposrednio
potomstwa. Rozpatrzmy to na przyktadzie po-
pulacji o nie zachodzacych na siebie pokole-
niach. Liczbe coérek rozpoczynajacych rozrod w
nastepnym pokoleniu, przypadajgcych Srednio
najednag matke w danym pokoleniu, opisuje tak
zwana miara reprodukcji netto R, wyrazajgca
sie wzorem:

R=Ifp, &)

w ktérym | oznacza prawdopodobienstwo dozy-
cia samicy do rozrodu, f — liczbe osobnikéw
potomnych, a p — frakcje samic w potomstwie.

Z powyzszego wzoru widac jasno, ze R, mie-
rzace réwniez tempo wzrostu liczebnosci popu-
lacji na pokolenie, jest najwieksze, gdy p réwne
jest 1, czyli gdy w populacji nie ma wcale sam-
cOw, a maleje, gdy rosnie frakcja samcow w
potomstwie. Poniewaz rozmnazanie pilciowe
utrzymuje sie powszechnie w przyrodzie, par-
tenogeneza musi prowadzi¢ do obnizenia liczby
potomstwa lub, co bardziej prawdopodobne, do
obnizenia zywotno$ci. Poniewaz jeden samiec
zaptodni¢ moze wiele samic, mogtoby sie wyda-
waé, ze koszty ptciowosci najtatwiej zmniejszy¢
przez produkcje niewielkiej tylko frakcji sam-
cOw, powiedzmy 10%. Jednakjuz Fisher (1930)

wykazat, ze dobér naturalny bedzie preferowat
powrét do proporcji ptci 50% przy jej zaburze-
niu. Wprawdzie Fisher stosowatw swym rozu-
mowaniu formalizmy genetyki populacji, dzi$
jednak ttumaczy sie omawiane zjawisko w ka-
tegoriach ewolucyjnie stabilnych strategii. Roz-
pocznijmy zatem od oméwienia tej metody.
Rozumowanie w kategoriach strategii ewo-
lucyjnie stabilnych (ESS czyli evolutionarily
stable strategy) wprowadzili Maynard Smith i
Price (1973) przy analizie konfliktéw miedzy
osobnikami. W metodzie tej zakladamy, ze
wszystkie osobniki reprezentujg pewng strate-
gie i pytamy, czy rzadki mutant lub migrant
reprezentujacy inng strategie ma wyzsze dosto-
sowanie, czyli czy ma szanse rozprzestrzeniaé
sie w takiej populacji. Niech na przykiad w po-
pulacji wystepuja wytacznie osobniki skionne
do ustepowania konkurentowi w przypadku
konfliktu o jaka$ niepodzielng czastke pokar-
mu. Mozna wykazaé¢ stosujac teorie gier, ze
strategia takajest ewolucyjnie niestabilna, gdyz
migrant lub mutant skionny walczy¢ o taka
czastke osiggnie wyzszy sukces reprodukcyjny
(przecietna réznica zyskow nad kosztami takie-
go zachowania bedzie wyzsza), a zatem strategia
zacznie rozprzestrzenia¢ sie w populacji. Inne
osobniki bedg mu ustepowaé, a wiec dostawac
bedzie taka czastke pokarmu za darmo. Oczy-
wiscie sytuacja bedzie sie zmienia¢, gdy propo-
rcja osobnikéw agresywnych w populacjiwzros-
nie. Podobnie mozna wykaza¢, ze w populacji
ztozonej wylgcznie z osobnikéw skionnych wal-
czy¢ o swoje mutant lub migrant skionny do
ustepowania osiggnie wiekszy sukces reprodu-
keyjny, o ile zysk z ewentualnej wygranej (war-
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tos¢ energetyczna czgstki pokarmu) bedzie niz-
szy od straty w przypadku przegranej (Smier¢
lub zranienie). Wynika to stad, ze w populacji
ztozonej z osobnikow agresywnych konflikt jest
nieunikniony, a zysk netto jest ujemny. W tym
konkretnym przypadku nie jest ewolucyjnie
stabilna ani strategia polegajgca na bezwzgled-
nym ustepowaniu, ani na bezwzglednej walce.
Stabilna jest strategia mieszana, polegajaca na
tym, ze albo czes¢ osobnikéw walczy, a czesé
ustepuje, albo te same osobniki raz walcza, a
raz ustepuja. Przypusémy, ze mamy do czynie-
nia z tym drugim przypadkiem. To, jaka jest
ewolucyjnie stabilna proporcja zachowan agre-
sywnych zalezy od stosunku potencjalnych zy-
skow i strat w przypadku, gdy dojdzie do kon-
fliktu. Jesli taka ewolucyjnie stabilna proporcja
zostanie osiggnieta, inwazja mutantéw lub mi-
grantow reprezentujgcych wszystkie inne pro-
porcje jest niemozliwa. Metoda ESS znalazia
zastosowanie réwniez w badaniach innych pro-
blemoéw ewolucyjnych, ajej dokladniejsze omoé-
wienie znalez¢é mozna w podreczniku Krzano-
wskiej i wspotaut. (1995).

Stosujac metode ESS mozna zatem powie-
dzie¢, ze inny niz 50% stosunek kazdej pici w
potomstwie jest ewolucyjnie niestabilny. Wyni-
ka to z prostego faktu, ze kazdy organizm po-
wstaly w wyniku rozmnazania piciowego ma
jedna matke i jednego ojca. Wyobrazmy sobie,
ze wszystkie osobniki w populacji produkujag
90% samic i 10% samcéw. Kazdy samiec za-
ptadnia zatem Srednio jaja 9 samic, czyli jest
ojcem potomstwa 9 samic. Niech kazda z nich
sktada 100jaj. Zatem samiec bedzie przecietnie
ojcem 900 potomkéw, a samica tylko stu. W su-
mie da to samicy produkujacej 90% zenskiego i
10% meskiego potomstwa 90xI00+10x 9x100 =
18 000 wnukdéw i wnuczek. Wyobrazmy sobie
teraz, ze zajdzie mutacja polegajaca na zwie-
kszeniu proporcji samcéw w potomstwie do
20%. Poniewaz nosiciele tej mutacji sg poczat-
kowo bardzo nieliczni, nie wptyng w sposéb
istotny na proporcje plci, ktora bedzie dalegj
wynosi¢ 1:9, azatem dalej kazdy samiec zaptad-
niaC bedzie przecietnie jaja 9 samic. Liczba
wnukow i wnuczek wyniesie wtedy 80x100+20
X 9x100 = 26 000. Zatem genotyp produkujacy
20% samcoéw bedzie sie rozprzestrzenia¢ w po-
pulacji i stopniowo wyprze genotyp produkuja-
cy 10% samcow. Jesli juz tylko ten genotyp
bedzie reprezentowany w populacji, stosunek
ptci wynosi¢ bedzie 20:80, a zatem kazdy sa-
miec zaptadnia¢ bedzie Srednio jaja 4 samic.
Zatem liczba wnukéw wyniesie 80x100+20x 4x
100 = 16 000. Mutant produkujacy 30% sam-
coéw znoéw odniesie ewolucyjny sukces, gdyz
liczba wnukédw wynosi¢ bedzie Srednio 70x
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100+30x4x100= 19 000. Z kolei ten mutant
bedzie wyparty przez nowy i poczatkowo rzadki
genotyp produkujacy 40 lub 50% samcOw.
W powyzszych obliczeniach pominieto state dla
wszystkich strategii prawdopodobienstwa do-
zycia do dojrzatosci, co spowodowato, ze liczba
wnukow jest tak ogromna. Jednak pomnozenie
przez to prawdopodobieristwo nie zmienia wy-
nikéw w sposéb jakosciowy.

Wyobrazmy sobie odwrotng sytuacje wyj-
Sciowa, gdy wszystkie samice produkujg tylko
10% samic i az 90% samcow. Kazdy samiec
bedzie wtedy zaptadniat przecietnie tylko 1/9
jaj jednej samicy, czyli bedzie ojcem 100/9 jaj.
Liczba wnukow i wnuczek wynosi¢ bedzie 10x
100+90x 1/9x100 = 2000. Mutant produkujacy
20%jaj ,zenskich”i 80%jaj ,meskich” posiadad
bedzie 20x100+80x1/9x100 = 2 889 wnukow i
wnuczek, wyprze zatem z populacji poprzedni
genotyp. Mozna tatwo wykazaé, ze ewolucyjnie
stabilng frakcjg samcéw w potomstwie jest
50%. Wtedy prawdopodobieristwa przekazania
genow po linii meskiej i zeriskiej sg takie same
i zwiekszenie lub zmniejszenie udziatu jednej z
pici w potomstwie da takg sama liczbe wnukéw.
Sprawdzmy to na przykiadzie, gdy samica pro-
dukuje 45, 50 i 55% potomstwa zeniskiego w
duzej populacji, gdzie stosunek pici wynosi
50:50, czyli gdy kazdy samiec zaptadnia prze-
cietnie jaja jednej samicy. W pierwszym przy-
padku liczbawnukéw i wnuczek wynosi¢ bedzie
45x100+55x1x100 = 10 000, w drugim 50x
100+50x1x100= 10 000, a w trzecim 55x
100+45x1x100= 10 000. Wynikaja stad dwa
wazne wnioski: proporcja ptci 50:50 jest ewolu-
cyjnie stabilna, gdyz zmiana tej proporcji w
potomstwie mutanta w jednym lub drugim kie-
runku jest neutralna dla doboru naturalnego.
Po drugie, z punktu widzenia pojedynczego
osobnikajest wszystko jedno, jakiej pici potom-
stwo bedzie produkowad, liczy sie tylko suma-
ryczna liczbajego potomstwa. Trzeba tujeszcze
raz podkresli¢, ze wnioski te sg prawdziwe tylko
wtedy, gdy stosunek pici w populacji osiggnat
juz 50:50. Kazda odchytka od tego stosunku
spowoduje natychmiast kompensacje, gdyz
bardziej optaca sie produkowaé te ptec, ktéra
jest w niedoborze.

Dotychczasowe rozwazania zawieraty ukry-
te zatozenie, ze koszt wyprodukowania potomka
jest niezalezny od jego pici. Zalozenie to nie
zawsze jest spetnione. Bywa, ze osobniki jednej
z ptci sg mniejsze i naktady na produkcje nizsze.
W rzeczywistosci Fisher (1930) wykazal, ze ewo-
lucyjnie stabilne jest nie produkowanie takiej
samej liczby samic co samcow, lecz poswiecanie
takiej samej ilosci zasobow na produkcje osob-
nikéw kazdej pici. Jesli naklady na kazdego
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samca sg znacznie mniejsze niz na samice, to
powinien by¢ produkowany nadmiar samcéw.
Wprawdzie przekazanie genéw po linii meskiej
bedzie wtedy mniej prawdopodobne w przelicze-
niu najednego osobnika, ale rownie prawdopo-
dobne w przeliczeniu na jednostke zuzytych
zasobow.

Czy mozna udowodni¢ empirycznie prawid-
towos¢ rozumowania Fishera? Hamilton (1967)
zauwazylt, ze jesli blisko spokrewnione ze sobg
samce, na przykiad bracia, konkurowaé beda o
te same samice (lokalna konkurencja o partne-
ra, local mate competition), to stosunek pici
powinien by¢ w sposéb istotny przesuniety w
kierunku samic. Mozna to sprawdzi¢ na przy-
ktad u pasozytniczych blonkéwek. U wielu z
nich brat zaptadnia siostry jeszcze, zanim opu-
szczg one swego zywiciela. W takich przypad-
kach na wiele samic rzeczywiscie przypada za-
ledwie Kkilka samcéw. Teoretycznie wystarczyt-
by jeden, ale ryzyko bytoby zbyt wysokie, gdyz
w raziejego Smierci lub nieprawidtowego rozwo-
ju wszystkie samice pozostatyby nie zaptodnio-
ne i produkowac¢ mogtyby tylko meskie potom-
stwo (u wszystkich btonkéwek samce rozwijaja
sie z jaj nie zaptodnionych). Podobne zjawisko
zaobserwowano u os figowych.

Jak zaznaczytem wczesniej, po ustaleniu sie
ewolucyjnie stabilnego stosunku pici, gdy Sred-
nie nakiady na produkcje potomstwa kazdej
pici sg takie same, jest wszystko jedno, jakiej
pici potomstwo produkuje dany osobnik. Jest
to prawda przy dodatkowym zatozeniu, ze sami-
ca bedzie produkowac¢ potomstwo przecietnej
jakosci. Trivers iwillard (1973) zauwazylijed-
nak, ze pozycja w hierarchii moze by¢ przeka-
zywana potomstwu nie genetycznie, lecz po-
przez tak zwany efekt matczyny. U gatunkow
silnie poligamicznych tylko niewiele samcdéw,
zwykle tych najsilniejszych, ma realng szanse
przekazania swych genéw. Samica w dobrej
kondycji powinna zatem produkowac w przewa-
dze potomstwo meskie. Samica w gorszej kon-
dycji, niezdolna do wychowania silnych me-
skich potomkéw, powinna produkowac w prze-
wadze samice. Stabe samce bowiem najpra-
wdopodobniej nie przekazg swych gendw wcale,
natomiast stabe samice beda miaty co najwyzej
obnizong ptodnos¢. Takie zjawisko wydaje sie
wystepowacé u jelenia, cho¢ dowody nie sg cat-
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kiemjednoznaczne (Clutton-Brock i wspotaut.
1984). Stwierdzono natomiast, ze dokarmiane
samice wenezuelskich oposéw zmienity stosu-
nek pici w potomstwie (liczba samcéw do liczby
samic) z 1.1 na 1,4:1 (Astad i Sunquist 1986).
Samce tego gatunku posiadajg haremy i duze
osobniki pici meskiej maja szanse na sukces
reprodukcyjny.

U pustutek z Holandii procent samcéw
w potomstwie jest nizszy w p6zniejszych legach.
Jest to cecha adaptacyjna, gdyz samce z takich
legbw majg niskie prawdopodobienistwo znale-
zienia terytorium i odbycia legéw w nastepnym
roku, natomiast u samic z pézniejszych legow
sukces reprodukcyjny nie jest obnizony (Dij-
kstra i wspétaut. 1990). U btotniakéw stawo-
wych udziat samcéw w potomstwie rosnie w
trakcie sezonu legowego, gdyz samice z p6znych
legbw majg niklg szanse rozpoczecia legéw
W nastepnym roku (zijstra i wspétaut. 1992).

Doskonatego przykiadu manipulacji picig
potomstwa na poziomie osobnika dostarczajg
gajowki seszelskie (Komdeur i wspotaut. 1997).
Samice tego gatunku skiadajg tylko jedno jajo.
Na ubogich terytoriach pomocnicy przy
gniezdzie obnizajg sukces reprodukcyjny ro-
dzicéw, gdyz konkurujg o pokarm, natomiast
na terytoriach bogatszych w pokarm sukces ten
jest wyzszy przy obecnosci jednego lub dwoch
pomocnikéw. Pomocnikami sg gtdwnie samice,
ktére dodatkowo zyskuja doswiadczenie. O ile
nie ma pomocnic, na terytorium ubogim wyklu-
wa sie 77% samcoéw, a na terytoriach zasobnych
tylko 13% samcow. Jesli jednak na zasobnych
terytoriach sg juz dwie pomocnice, szansa, ze
ze ztozonego jaja wylegnie sie samiec wynosi
ponad 70%. Tak wiec gajowki te manipuluja
ptcig potomstwa by maksymalizowa¢ swoj su-
kces reprodukcyjny. Badania DNAwykazaty, ze
samice (u ptakéw pte¢ heterogametyczna) sg
zdolne do wybiérczego sktadania jaj dajacych
meskie lub zenskie potomstwo, a zatem, ze to
nie zr6znicowana Smiertelnos¢ wptywa na taki
nietypowy, lecz wysoce przystosowawczy stosu-
nek pici w legach.

Istnieje coraz wiecej dowodéw na to, ze zgod-
nie z hipotezg Triversa i Willarda osobnik moze
zmienia¢ stosunek pici w swym potomstwie
w taki sposéb, by w przewadze produkowana
byta ta pte¢, ktéraw danym miejscu iw danym

1U szeregu gatunkéw ptakoéw potomstwo nie zawsze usamodzielnia sie catkowicie i opuszcza rodzicéw po
doros$nieciu, lecz czasem pomaga wychowywac¢ swe rodzenstwo czasem nawet przez kilka lat. Dzieje sie tak
zawsze na ubogich terenach, gdzie para rodzicielska mogtaby nie znalezé dostatecznie duzo pokarmu,
a réwnoczesnie zageszczenie ptakéw jest tak duze, ze mtodym trudno jest znalez¢ wolne terytorium. Z reguty
zachowanie takie mozna wyjasni¢ w oparciu o dobér krewniaczy (inwestowanie w rozprzestrzenianie

wspolnych z rodzenstwem gendéw),

cho¢ znane sag tez przypadki, gdy pomocnicy nie sa spokrewnieni

a wystepowanie pomocnikéw utrzymuje sie w oparciu o bardziej ztozony mechanizm.
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czasie lepiej przyczynia sie do rozprzestrzeniania
gendéw pomimo zainwestowania przez rodzicéw
takiej samej ilosci zasobéw. Jak wczesniej zazna-
czytemjest to nie tylko niesprzeczne lecz zgodne z
teorig Fishera. Albo w gre wchodzi tu kompensacija
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lokalnego zaburzenia ewolucyjnie stabilnej pro-
porcji pici w populacji, albo zréznicowany
wplyw jakosci potomstwa na jego przyszly su-
kces, albo potrzeba przewagi danej plci tam,
gdzie wystepuje pomoc przy gniezdzie.

DLACZEGO HERMAFRODYTYZM NIE JEST DOBRYM SPOSOBEM NA ZMNIEJSZENIE KOSZTOW
ROZMNAZANIA PLCIOWEGO?

Patrzagc uwaznie na wzor (1) dojdziemy do
wniosku, ze innym sposobem zwiekszenia miaiy
reprodukcji netto bez rezygnacji z plciowosci jest
hermaffodytyzm. Nie ma wtedy sensu parametr p
— wszystkie osobniki sg, przynajmniej czesciowo,
samicami. Oczywiscie hermafrodytyzm musi sie
odbi¢ na ptodnosci, gdyz koszty produkcji jader i
spermy musza obnizy¢ liczbe produkowanych jaj.
Jednak do zaptodnienia nawet znacznej liczby jaj
wystarczy tak znikoma ilo$¢ spermy, ze koszty te
nie powinny by¢ wielkie. Dlaczego zatem Swiat
zwierzat nie jest zdominowany przez hermafrody-
tyzm? Przyczyna tkwi zndéw w braku ewolucyjnej
stabilnosci.

Wyobrazmy sobie, ze populacja sktada sie wy-
tacznie z osobnikéw hermafrodytycznych zaptad-
niajacych sie krzyzowo. Wystarczy, rzeczywiscie,
bardzo niewielka produkcja spermy, by spehita
ona swa role. Latwo wyobrazi¢ sobie jednak moze-
my mutanta, ktdry nie produkujejaj, a produkuje
za towiecej spermy, lub poswiecawiecej energii na
poszukiwanie partnera. Poniewaz wszystkie osob-
niki w populacji sg hermafrodytami, bedzie z nimi
kopulowal, przyjmujac bezwartosciowy dla siebie
pakiet spermy. Jednoczesnie bedzie przekazywat
niewielki pakiet spermy zaptadniajacejj aja partne-
ra. Poniewaz takich pakietow bedzie w stanie wy-
produkowac wiele dzieki rezygnacji z produkgcijijaj,
ma szanse pokry¢ wiele hermafrodytow, niepo-
trzebnie inwestujacych w dodatku w sperme. Su-
kces osobnika meskiego w populacji hermafrody-
tycznej o zaptodnieniu krzyzowymjest przeogrom-
ny. Oczywiscie do pewnego czasu, gdyz gen na
rezygnacje z zeniskich funkcji bedzie sie szybko
rozprzestrzeniat i pojawi sie nowa strata: osobniki
meskie bedg wzajemnie obdarowywaé sie bezuzy-
teczng sperma. Nalezy pamietac, ze sukces takich
meskich osobnikéw polega na tym, ze sg one nie
rozpoznawane przez pozostate osobniki. W innym
przypadku hermafrodyty nie pozwalatyby na ko-
pulacje, bo wyzszy sukces rozrodczy miatyby przy
zaptodnieniu krzyzowym.

Jak wida¢ hermafrodytyzm z zaptodnieniem
krzyzowym przy uzyciu niewielkiej ilosci spermy
jest ewolucyjnie niestabilny. Istnieje wprawdzie
wiele roslin i sporo zwierzat hermafrodytycznych,
jednak sg one z reguly jakby osobno samcami i
osobno samicami w tym sensie, ze niezaleznie
realizujg funkcje meskie i zenskie. Taki hermafro-
dytyzm moze wystepowac w formie hermafrodyty-
zmu sekwencyjnego (zwierze jest raz samcem, raz
samicg) lub réwnoczesnego. Przy hermafrodyty-
zmie réwnoczesnym nie musi wystepowac zaptod-
nienie krzyzowe, a jesli wystepuje, odbywa sie
czesto przy znacznej ilosci spermy, ktéra musi
konkurowac ze spermag innych osobnikéww przy-
padku, gdyby partner kopulowat wielokrotnie.
Ewolucyjnie stabilnejest poswiecanie takiej samej
ilosci zasobéw na funkcje meskie i zenskie, ktore
nie koniecznie musi realizowac sie poprzez roz-
dzielnoptciowosc.

Istniejg przykiady zaptodnienia krzyzowego z
uzyciem niewielkiej ilosci spermy, lecz sg to raczej
wyjatki niz regula. Aby takie zjawisko mogto sie
utrzymac, osobniki musza by¢ zdolne do spraw-
dzenia, czy partner grafair, czyli czy posiadazdolne
do zaptodnieniajaja. Para karaibskich ryb zgatun-
ku Hypoplectrus nigicans, powiedzmy osobnik A i
B, spotyka sie dla odbycia tarta na dwie godziny
przed zachodem stonca. Ryba A skiada kilka jaj,
nastepnie ryba B zaptadniaje, ryba B skiada kilka
jaj,rybaAje zaptadnia, rybaA sktada kilkajaj i tak
dalej (Fischer 1980). W ten sposéb oszustwo na
wiekszg skale niejestmozliwe. Oileryba B nie ztozy
porcjijaj, rybaA odptynie. Straci wprawdzie okazje
do zaptodnienia kilkujaj partnera, a ryba B tanim
kosztem zaptodni kilkajaj, ale strata i zysk sg na
tyle mate, ze nie zdestabilizujg systemu opartego
na krzyzowym zaptodnieniu z uzyciem niewielkiej
ilosci spermy.

Zaptodnienie krzyzowe jest dos¢ czeste u $li-
makow. Wystepuje u nich organ zwany strzatkag
mitosng o niewyjasnionej do konca funkgji. Jestem
przekonany, ze stuzy on do penetracji pozwalajgcej
stwierdzi¢, czy donor spermy posiada réwniezjaja.

DLACZEGO ISTNIEJA DWA RODZAJE GAMET?

W dotychczasowych rozwazaniach przyjeto
za punkt wyjscia istnienie dwoch gamet, jednej

wiekszej zwanej jajem i drugiej mniejszej zwanej
plemnikiem. Konsekwencja takiego zrdznico-
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waniajest ewolucyjna stabilnos$¢ lokowania ta-
kiej samej ilosci zasobow w funkcje meskie i
zenskie (cho€ nie koniecznie w jaja i plemniki;
szukanie partnera czy zaloty to tez lokowanie
zasobow w rozrod) z nielicznymi wyjatkami za-
ptodnienia krzyzowego, lub w produkcje kazdej
ptci z nielicznymi wyjatkami lokalnej konkuren-
cji o partnera. Mozemy jednak zadaé sobie py-
tanie bardziej fundamentalne: dlaczego istniejg
gamety o drastycznie zroznicowanych rozmia-
rach? Mozemy przeciez sobie wyobrazi¢, ze dwie
gamety owielkosci potowyjaja taczg sie ze sobg
i dajg zygote tej samej wielkosci. Co wiecej,
izogamety istniejg w przyrodzie, cho¢ ich wyste-
powanie ograniczone jest do nielicznych jedno-
komorkowcow.

Jesli izogametycznosé jest tak rzadka
w przyrodzie, to mozna przypuszczac, ze jest
ona z reguty ewolucyjnie niestabilna. Wydaje
sie, ze istnieje pierwotna i wtérna przyczyna
takiej niestabilnosci. Przyczyna pierwotna pole-
ga na grze, w ktorej jeden z partneréw pierwot-
nie izogametycznych produkuje wiekszg liczbe
mniejszych gamet, eksploatujgc drugiego part-
nera. Wyobrazmy sobie populacje ztozong
z osobnikéw izogametycznych, w ktérej pojawia
sie mutant produkujacy dwa razy wiecej gamet
o potowe mniejszych. Poniewaz gamety tego
mutanta sa rzadkie, beda sie one iaczyly z
gametami duzymi, dajac zygote o mniejszych
rozmiarach i przez to gorzej przezywajaca. Za-
t6zmy, ze obnizenie przezywania w stosunku do
zygoty powstatej z dwoch duzych gametjest na
tyle male, Ze jest kompensowane przez produ-
kcje wiekszej liczby mniejszych gamet. Mutacja
ta bedzie sie wtedy rozprzestrzenia¢, aw popu-
lacji pojawia¢ sie bedzie coraz wiecej matych
gamet. Poniewaz mikroskopijna zygota powsta-
ta ze zlania sie dwéch matych gamet ma zniko-
ma szanse przezycia, dobdér naturalny powinien
popiera¢ wszelkie mechanizmy prowadzace do
wybidrczego tgczenia sie gamet matych z duzy-
mi. W pewnych przypadkach wystepowacé be-
dzie dobdr na dalsze powiekszanie rozmiaru
wiekszej gamety, kosztem ilosci. W rezultacie
specjalizacja powinna sie pogtebiac i wydaje sie
logiczne, ze mata gameta szuka duzej2.

Taki proces moégt zapoczatkowacd réznicowa-
nie sie wielkosci gamet. Wydaje sie jednak, ze
nieposlednig role, przynajmniej na dalszych
etapach, odgrywata wtoérna przyczyna — kon-
flikt miedzy genami zawartymi w jadrze komor-
kowym i genami zawartymi w elementach cyto-
plazmatycznych. W czasie produkcji gamet ge-
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ny jadrowe sg dzielone w Scisle okreslony spo-
s6b dzieki procesowi mejozy. Potowa gendw ja-
drowych pochodzacych od ojca i potowa pocho-
dzacych od matki wchodzi do kazdej gamety.
Inaczej jest z genami zawartymi w organellach,
takich jak mitochondria czy chloroplasty. Jesli
pojawi sie w tych genach mutant niszczacy lub
ostabiajgcy mitochondria lub chloroplasty po-
chodzace od drugiego partnera, to osiggnie
ogromna przewage selekcyjna, nawetjesli obni-
zy to dostosowanie osobnika. Wynika to stad,
ze mitochondria takie przejda czesciej niz loso-
wo do potomstwa. Gdyby zatem mitochondria
i chloroplasty pochodzity od obu gamet, to moz-
na by sie spodziewaé konfliktéw miedzy nimi,
przy czym z reguty zwyciezatyby elementy cyto-
plazmatyczne wiekszej gamety ze wzgledu na
liczebng przewage. Konflikty takie zmniejszaty-
by prawdopodobieristwo przezycia zygoty, a za-
tem dobdér naturalny na genyjadrowe powinien
popiera¢ dalsze zmniejszanie gamety o mniej-
szych rozmiarach i rezygnacje z przekazywania
jej organelli.

Unikniecie konfliktu miedzy elementami
cytoplazmatycznymi pochodzgcymi od réznych
partneréw jest tez mozliwe u organizmow izo-
gametycznych, o ile wytworza sie rézne typy
ptciowe i genyjadrowe spowoduja, ze mitochon-
dria lub chloroplasty u jednego typu zostang
usmiercone przed zajsciem syngamii. Tak rze-
czywiscie dzieje sie, na przyktad u Chlamydo-
monas, bedgcego organizmem izogametycz-
nym. Mitochondria dziedziczone sg wylgcznie
po typie oznaczanym umownie a chloropla-
sty (tzw. chromatofor) po typie ,+” (Hurst i
Hamilton 1992). Znane sa geny jadrowe
usmiercajgce wlasne mitochondria w typie ,+"
przed syngamia (Sager 1977), natomiast chro-
matofor typu ,-"jest niszczony dopiero po syn-
gamii.

U organizméw anizogametycznych reguta
jest przekazywanie wszystkich elementéw cyto-
plazmatycznych po linii zenskiej. Istnieje jeden
wyjatek — u nagozalgzkowych chloroplasty sg
zwykle przekazywane po linii meskiej (Maynard
Smith i Szathamary 1995). Nic wiec dziwnego,
ze u tej grupy nie stwierdzono partenogenezy.

Hurst i Hamilton (1992) zauwazaja, ze jesli
problem unikniecia konfliktu miedzy elementa-
mi cytoplazmatycznymi odgrywat role w ewolu-
cji dwéch pici, to powinnismy spodziewaé sie
wielu typéw koniugacyjnych, gdyz w przeciw-
ienstwie do syngamii3 przy koniugacji wymie-
niany jest tylko materiat genetyczny pochodze-

0
Za taka hipotezg opowiada sie George C. Williams. Szczeg6towy opis mechanizmu mozna znalez¢ w jego
ksigzce ,Swiatetko mydliczki”, Wydawnictwo CIS, Warszawa, 1997.
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niajagdrowego. Bezposredniego dowodu dostar-
czajg te gatunki orzeskéw np. z rodzaju Hypo-
tricha, u ktorych wystepuje zaréwno koniugacja
jak i syngamia (Rid1ey 1993). Takjak przewidy-
wali Hurst i Hamilton istnieje wiele typow ko-
niugacyjnych natomiastw przypadku syngamii
tylko dwie picie.

Znamy jednak przyktad odstepstwa od wy-
stepowania dwoéch pici w przypadku syngamii.
U Sluzowca Physarumpolycephalum istnieje az
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13 pici (Hurst 1992, Stix 1993). Mozna je uto-
zy¢ hierarchicznie w taki sposéb, ze pte¢ o danej
pozycji moze przekaza¢ mitochondria wszy-
stkim ptciom o nizszej hierarchii, nie moze jed-
nak przekazac¢ ich ptciom o wyzszej hierarchii.
Ten wyjatek potwierdza, ze powinniSmy spo-
dziewac sie obecnosci tylko dwéch pici u przy-
tltaczajgcej wiekszosci organizmow nie dlatego,
ze inny uktad jest niewyobrazalny, lecz dlatego,
ze jest to ukiad najprostszy.

DLACZEGO HERMAFRODYTYZM PRZEWAZA U ROSLIN?

Hermafrodytyzm jest bardzo powszechny u
roslin, a takze u osiadlych zwierzat, takich jak
matze. Nasuwa to przypuszczenie, ze brak mo-
bilnosci osobnikéw moze posrednio stanowié
site selekcyjng w kierunku takiego typu rozro-
du. Jak wykazat Charnov (1982, 1993)jest tak
w istocie. Przedstawit on model matematyczny
optymalnego lokowania przez osobnika w fun-
kcje meskie i zenskie (sex allocation). Scisty
matematyczny wywaod jest zbyt zawity, by go tu
przedstawi¢, ogranicze sie zatem do najistot-
niejszych punktow.

Charnov (1982, 1993) uzywa argumentu
ewolucyjnej stabilnosci, podobnie jak czynione
to bylo w poprzednich rozdziatach. Jesli w po-
pulacji stosunek pici jest ewolucyjnie stabilny,
nie ma znaczenia, czy geny sg przekazywane po
linii meskiej czy zeriskiej, wazne jest tylko, by
w kazdym pokoleniu przekazaé¢ jak najwiecej
kopii. Istnieje jednak kompromis (trade-off)
miedzy zasobami lokowanymi w funkcje meskie
i zeniskie. W najprostszym przypadku mozna go
zobrazowa¢ linig prosta, jak na rycinie 1A Su-
kces w przekazywania gendéw za pomocajaj lub
plemnikéw nie musi by¢jednak proporcjonalny
do nakfadéw. W miare wzrostu ilosci produko-
wanego pytku sukces rosliny w zapylaniu
wprawdzie rosnie, ale nieliniowo, gdyz przy bar-
dzo duzej ilosci pytku zacznie on lokalnie kon-
kurowa¢ sam ze sobg, a nie tylko z pytkiem
pochodzacym od innych roélin (ryc. IB). Zatem
krzywa pokazujgca zaleznos¢ miedzy sukcesem
reprodukcyjnym poprzez funkcje meskie i zen-
skie powinna by¢ krzywg wypukig tak jak krop-
kowana linia na rycinie 1C. Przekgtne na ryci-
nie 1C tgczg punkty o takim samym sumarycz-
nym sukcesie. Sg to jednak strategie mozliwe
do wyobrazenia, lecz nie koniecznie mozliwe do
zrealizowania. Natomiast linia wypukta obrazu-
je strategie mozliwe do zrealizowania przy ist-

niejacym kompromisie w lokowaniu zasobow.
Zatem punkt, w ktorym przekatna styczna do
kropkowanej linii obrazujgcej kompromis styka
sie z tg linig, definiuje optymalny i ewolucyjnie
stabilny udziat sukcesu reprodukcyjnego po-
przez nasiona i pytek — punkt ten to strategia
réwnoczesnie mozliwa do zrealizowania i lezaca
na linii obrazujacej strategie o takim samym
sukcesie.

W przypadku, gdy linia obrazujgca kompro-
mis jest wklesta tak jak na rycinie ID, optymal-
ne jest realizowanie tylko funkcji meskich lub
tylko funkcji zeriskich przez danego osobnika,
gdyz przekatna styka sie z linig obrazujgcg
kompromis na koricach. U gatunkoéw szukaja-
cych aktywnie partnera, a nie wysytajgcych
pytek lub sperme na odlegto$¢, linia prosta lub
wklestajest bardziej prawdopodobna, gdyz brak
jest wtedy lokalnej konkurencji elementow me-
skich. Istnieje jednak wiele innych czynnikéw,
ktére moga powodowaé wypuktos¢ krzywej
kompromisow. Jednym z nich moze by¢ brak
miejsca na rozwijajace sie zarodki, o ile rozwi-
jaja sie one wewnatrz osobnika. Optaca sie
wtedy poswiecacé czes¢ zasobow na funkcje me-
skie. Gatunki o takim typie rozmnazania sg
bardzo czesto hermafrodytyczne. Nalezy tez pa-
mieta¢, ze hermafrodytyzm u wielu gatunkow
roslin i zwierzat umozliwia samozaptodnienie
lub samozapylenie jako strategie ratunkowag w
przypadku nie zaptodnienia obcg sperma lub
nie zapylenia obcym pytkiem. Jest to szczegdl-
nie wazne w przypadku organizméw osiadtych,
pozbawionych mozliwosci aktywnego poszuki-
wania partnera. Z kolei nie mozna zapominac,
ze rozdzielnoptciowos¢ daje mozliwos¢ specjali-
zacji tylko w jednej funkcji, a specjalizacja za-
zwyczaj podnosi wydajnosé. Moze to uczynic
linie kompromisu miedzy sukcesem reprodu-
kcyjnym po linii meskiej i zenskiej wklesta,

3Przy koniugacji nastepuje tylko wymiana materiatu genetycznego zawartego w jadrze, natomiast syngamia
polega na zlaniu sie dwéch gamet, a wiec potgczeniu sie zaréwno materiatu genetycznego zawartego w jadrze

jak i cytoplazmy.
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Rycina 1. Ewolucja rozdzielnoptciowosci i hermafrodytyzmu.

A — Hipotetyczny kompromis (trade-ofl) miedzy iloScig zasobéw lokowanych w funkcje meskie i zeriskie. B— Hipotetyczna
zaleznos$¢ sukcesu reprodukcyjnego realizowanego poprzez funkcje meskie od naktadéw na te funkcje. C — kropkowana
linia obrazuje kompromis miedzy sukcesem realizowanym poprzez funkcje meskie i zeniskie, wynikajacy z zaleznosci
przedstawionych na rycinach A i B; przekatne grube linie tacza punkty o takim samym sumarycznym sukcesie
reprodukcyjnym; poniewaz tylko jedna taka linia styczna do linii kompromisu styka sie z tg linig, i to tylko w jednym
srodkowym punkcie, optymalnejest lokowanie zasobow zaréwno w meskiejak i zenskie funkcje rozrodcze. D— Przy innym
ksztatcie linii kompromisu miedzy sukcesem osiaganym poprzez funkcje meskie i zeriskie przekatna styka sie z tg linig na
jej koncach, co oznacza, ze optymalne jest lokowanie wszystkich zasobéw albo w funkcje meskie, albo w funkcje zernskie.

przynajmniej na koncach, co matematycznie
oznacza optymalnos¢ rozdzielnoptciowosci. Po-
niewaz sukces reprodukcyjny samca i samicy
moze zaleze¢ w rézny spos6b od rozmiaréw

ciala, spotyka sie tez w przyrodzie przypadki
zmiany pici w ciggu zycia, na przykiad u ryb.
Zagadnienie to wykracza jednak poza zakres
tego artykutu.

PODSUMOWANIE

W przyrodzie wystepuja réznorodne strate-
gie rozrodcze. Po pierwsze istnieje wybér miedzy
rozmnazaniem piciowym i bezptciowym (wege-
tatywnym lub partenogenetycznym) co nie byto
tematem rozwazan tego artykutu. Po drugie
proces ptciowy nie musi by¢ koniecznie zwigza-
ny z rozmnazaniem, gdyz moze by¢ realizowany
w formie koniugacji, powszechnej u orzeskéw,
grzybow czy zielenic, a wiec procesu, przy kto-
rym wystepuje wymiana materiatu genetyczne-
go. ale nie zwieksza sie liczba osobnikéw.
W przypadku koniugacji istnieje zwykle wiele

typéw koniugacyjnych ze skomplikowanym
uktadem, ktéry typ z ktérym moze koniugowac.
Jesli natomiast wystepuje proces piciowy zwig-
zany z potaczeniem gamet czyli syngamia, pra-
wie zawsze mamy do czynienia z dwoma tylko
ptciami, przy czym mitochondria i chloroplasty
zygoty nie pochodza z obu tgczacych sie komoé-
rek lecz tylko jednej z nich, co wydaje sie zapo-
biega¢ konfliktom genetycznym miedzy orga-
nellami, ale rodzi nowe nie omawiane tutaj
konflikty miedzy DNA organelli i DNA jadro-
wym. U organizméw wielokomérkowych moze
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wystepowaé hermafrodytyzm lub rozdzielnopt-
ciowos¢, przy czym w obu przypadkach ewolu-
cyjnie stabilnejest lokowanie takiej samej ilosci
zasobéw w funkcje meskie i zeriskie. Hermafro-
dytyzm z zaptodnieniem krzyzowym i niewielkg
iloscig spermy bylby wprawdzie doskonatym
sposobem obnizania kosztéw piciowosci, jest
jednak podatny na ,,0szustwo” ze strony osob-
nikow realizujgcych tylko funkcje meskie; sy-
stem ten jest wiec rzadki w przyrodzie i towa-
rzyszy¢ mu muszg sposoby sprawdzania, czy
partner realizuje zaréwno funkcje meskie jak
i zenskie.

Kwestie zwigzane ze strategiami rozrodczy-
mi rozumiemyjuz zupeinie dobrze, dzieki zasto-
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sowaniu rozumowania kategoriami strategii
ewolucyjnie stabilnej (ESS). Przede wszystkim
rozumiemy zrédta réznorodnosci tych strategii.
Zdalismy sobie sprawe, jak ogromna role petniag
potencjalne konflikty pomiedzy partnerami se-
ksualnymi, a nawet réznymi elementami komo-
rek, czyli genamijgdrowymi i genami zawartymi
w organellach. Wiasnie te konflikty lezg pra-
wdopodobnie u podstaw ewolucji anizogame-
tycznosci, czyli zréznicowania gamet na jaja
i plemniki, a takze ewolucji rozdzielnoptciowo-
sci. Z kolei konflikty interesow obu ptci przy
rozdzielnoptciowosci generuja bardzo zréznico-
wane systemy kojarzen, ktérych opis wykracza
poza ramy tego artykututu.

ANISOGAMY, HERMAPHRODITISM, DIOECIOUS SEX AND EVOLUTIONARILY STABLE SEX RATIO

Summary

In species having two genders, sex ratio in offspring is
usually 1:1 if the cost of producing daughters and sons is
the same. Such a sex ratio is evolutionarily stable: because
each individual has one mother and one father, only under
the 1:1 sex ratio spreadings genes through either sex is
equally likely. If producing offspring of one sex is cheaper,
it is evolutionarily stable to produce this sex in excess, or
more precisely to use the same amount of resources to form
daughters and sons; although spreading genes through
more numerous sex is less effective, lower costs outweigh
this loss. Dioecious sex is extremely expensive: females use
half of their resources to produce males that usually con-
tribute genes but not resources to the next generation.
Hermaphroditism with cross-fertilization and minute
amount of sperm seems to be much more effective. However,
such a reproductive system is evolutionarily unstable un-
less mating individuals posses a mechanism enabling to
check whether the partner is not cheating, that is, whether

it realizes not only male but also female function. Since
such mechanisms are rare in nature, most hermaphrodites
use the same amount of resources for egg and sperm
production. Animals are usually dioecious and plants are
hermaphroditic. Because of immobility of plants, if too
much pollen is produced, the pollen produced by a given
individual competes for fertilization of neighbors, which
makes it evolutionarily stable to divert some resources from
pollen production to seed production. Indeed, hermaphro-
ditism is veiy common also among sessile animals. Another
guestion considered here is the evolution ofanisogamy, that
is, production of large eggs and small sperms and not
gametes of the same size. Cytoplasmic elements, such as
mitochondria and chloroplasts, are passed through eggs
only to the next generation. It seems that the necessity to
avoid genetic conflicts between cytoplasmic elements from
the two isogametes was a driving force toward anisogamy.
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