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DOBOR PLCIOWY

WSTEP

Termin dobor plciowy (ang. sexual selec-
tion) zostal wprowadzony przez Darwina dla
okreslenia takiego rodzaju doboru naturalne-
go, ktory wynika z konkurencji o partnera
ptciowego. W niektorych tekstach przeciw-
stawiany jest on doborowi naturalnemu dla
podkreslenia, ze prowadzi on do wyksztalce-
nia adaptacji zwiazanych z sukcesem rozrod-
czym, a nie z przezywalnoscia, jest to jednak
nieuprawnione, jako ze dobor naturalny wy-
nika zarowno ze zréznicowanej przezywal-
nosci, jak i rozrodczosSci (patrz. artykul Lom-
NICKIEGO Dobér naturalny w tym zeszycie
KOSMOSU). Tym niemniej fakt, ze maksy-
malna rozrodczos¢ i przezywalnoS¢ nie moga
by¢ osiagniete rOwnoczesnie, jest doskonale
ilustrowany przez teorie doboru plciowe-
go. Darwin wprowadzit ja dla wyjasnienia
ewolucji cech, ktore wydawaly sie¢ sta¢ w
sprzecznoSci z teoria doboru naturalnego.
Dlugie, kolorowe piora samcOw wielu gatun-
kow ptakow czy wybujate poroza kopytnych
wydawaly si¢ bezuzyteczne, a ich negatywny
wplyw na przezywalnoS¢ oczywisty. Nosi-
cielom tego rodzaju cech trudniej ukryc sie
przed drapieznikiem czy ucieka¢ przed nim
w gestych zaroSlach. W liScie do Asy Greya
Darwin pisal: ,Pamictam czas, gdy mysl o zlo-
zonoSci oka przyprawiala mnie o dreszcze,
ale to mam juz za soba. Za to ilekro¢ patrze
na pawie piora, robi mi si¢ niedobrze” (ttum.
Autora).

Jedenascie lat po napisaniu tych stow, w
1971 r. Darwin opublikowal The Descent of
Man, i Selection in Relation to Sex, w kto-

rym rozprawit sie i z ta dolegliwoScia. Nie-
pokojace go cechy, ktore okreSla sic mianem
epigamicznych, mialy jego zdaniem kompen-
sowal obnizona przezywalnoS¢ z nawiazka
poprzez zwickszenie sukcesu rozrodczego
swych nosicieli. Moze si¢ to dzia¢ na dwa
sposoby. Po pierwsze, epigamiczne struktu-
ry samcow moga mieC charakter oreza, jak
to ma miejsce w przypadku réznego rodzaju
rogow, rozro$nictych ktow czy przystosowa-
nych do walki odnozy. Mimo ze do wyksztal-
cenia takich cech zuzy¢ trzeba cenne zasoby,
a ich posiadanie wiaze si¢ z wieloma niedo-
godnoSciami, sa one utrzymywane przed do-
bor plciowy, jako ze zwickszaja sukces sam-
cow w walkach z innymi samcami o samice
lub terytoria. Po drugie, cechy epigamiczne
moga oddzialywac¢ na samice tak, ze zwick-
szaja atrakcyjnoS¢ plciowa samcow. Chod
argument ten przyjeto poczatkowo z duzym
sceptycyzmem, wicksza gotowoSC¢ samic do
kojarzen z nosicielami wybujatych ornamen-
tow, takich jak dlugie i kolorowe pidra czy
ptetwy, zostata wielokrotnie udokumentowa-
na (ANDERSSON 1994). Atrakcyjnos$¢ plciowa
moze dawa¢ samcom ogromnag przewage w
rozrodczosci nad samcami o stabo wyksztal-
conych ornamentach. Jednak kwestia, dla-
czego wlasciwie ornamentalne cechy epi-
gamiczne sa tak atrakcyjne dla samic wielu
gatunkow pozostaje do dzi§ przedmiotem
licznych kontrowersji, ktore omowie ponize;j.
Przedtem jednak zajme si¢ odpowiedzia na
pytanie, dlaczego cechy o charakterze oreza i
ornamentoOw wystepuja czesciej u samcow.
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ROLE PLCIOWE

Ple¢ definiujemy w zasadzie w oparciu
o wielkoS¢ gamet: samice produkuje duze
jaja, a samce malte plemniki, cho¢ oczywi-
Scie od tej reguly znane sa ciekawe wyjatki.
Produkujac mate plemniki samce moga wy-
tworzyC ich wi¢cej niz samice jaj. Natomiast
kazdy samiec w typowym ukladzie powinien
dostarczy¢ samicy liczbe plemnikéw wystar-
czajaca do zaptodnienia wszystkich wytwo-
rzonych przez nia jaj, nie wyczerpujac przy
tym catego zapasu swych gamet. Dlatego w
typowej populacji sukces rozrodczy samcow
bedzie ograniczany nie liczba wytwarzanych
gamet, a dostepem do receptywnych samic.
Odwrotnie samice: ich rozrodczo$¢ bedzie
limitowana tempem wytwarzania jaj, a nie
dostepem do meskich gamet. To dlatego u
wieckszoSci gatunkow samce konkuruja mie-
dzy soba o dostep do samic, lub, innymi

stowy, dobor plciowy silniej oddziatuje na
samce.

Sytuacja moze ulec jednak odwroceniu,
zwlaszcza wsrod gatunkéw, ktorych samce
opiekuja si¢ potomstwem. Tempo rozrodu
samic moze by¢ woOwczas ograniczone doste-
pem do samcow, mogacych podjac sie opieki
nad wytworzonymi przez nie jajami. Tak dzie-
je sie na przyktad u igliczni, gdzie barwniej-
sze samice konkuruja miedzy soba o dostep
do samcow, oferujacych wolne faldy brzuszne
stuzace do przechowywania jaj (BERGLUND i
wspotaut. 1989). Tym niemniej, dla uproszcze-
nia struktury zdan bede¢ si¢ w kolejnych cze-
Sciach tego rozdzialu postugiwal stereotypem
wybiorczych samic i konkurujacych samcow.
Przez .,samce” bede¢ jednak naprawde rozu-
mial te plec, ktorej tempo rozrodu ogranicza-
ne jest dostepem do plci przeciwnej.

DLACZEGO SAMICE WOLA KOJARZYC SIE ZE ZDOBNYMI SAMCAMI?

Pierwszym, ktOry szczegolowo zajat sie
tym dylematem, byt brytyjski genetyk i staty-
styk Ronald A. Fisher. Zaproponowal on (FI-
SHER 1930) ewolucje wybujalych cech picio-
wych na drodze dodatniego sprz¢zenia zwrot-
nego miedzy preferencjami plciowymi samic
a preferowanymi cechami samcow. Przy zato-
zeniu genetycznego zroznicowania obu cech,
samice sklonne kojarzy¢ sie z samcami nosza-
cymi powiedzmy dluzszy niz Srednia ogon,
beda mialy synow o dlugich ogonach i cor-
ki preferujace te ceche, jednak preferencje
beda dziedziczone, nie podlegajac ekspresji,
takze przez synéw, podobnie jak tendencja
do wytworzenia dlugich ogonéw u samcow
przez corki. Jezeli w populacji znajdzie si¢
pewna proporcja wybiorczych samic, samce
o dhlugich ogonach beda odnosi¢ ponadprze-
cietnie wysoki sukces rozrodczy, poniewaz
ich szanse u samic niewybiorczych nie ule-
gna obnizeniu, zyskaja natomiast przewage
nad krotkoogoniastymi samcami wsrod samic
wybiorczych. Samce dlugoogoniaste przeka-
7za potomstwu nie tylko geny warunkujace
dlugos¢ ogona, ale tez geny warunkujace
wybiorczosc. CzestoSC tych ostatnich bedzie
rosta, zwickszajac tym samym przewage roz-
rodcza samcow dlugoogoniastych jeszcze bar-
dziej. Ogony beda stawaly si¢ coraz dluisze
do momentu, gdy korzysci ze zwickszonego
sukcesu rozrodczego zostana zrOwnowazone

przez straty w przezywaniu, rosnace wraz z
dhugoscia ogona. Hipoteza ta bywa nazywana
hipoteza ,atrakcyjnego syna” dla podkresle-
nia, ze dzieki sukcesowi rozrodczemu synow,
samice wybiorcze przekaza do nastepnych
generacji wiecej swych genOw niz samice
niewybiorcze. Rozumowanie Fishera zostato
potwierdzone przez modele oparte na teorii
genetyki cech iloSciowych (MEAD i ARNOLD
2004).

Pewnym problemem dla powyzszej hi-
potezy jest fakt, ze arbitralne preferencje
samic powinny z rownym prawdopodobien-
stwem odchyla¢ si¢ w kierunku wyzszych,
co nizszych niz przecietna wartoSci cech
samcow. W zwiazku z tym ewolucja rozbu-
dowanych cech o charakterze ornamentow
wymaga dodatkowego wyjasnienia, dlaczego
preferencje zwykle odchylone sa w strone
wyzszych wartoSci cech. Jeszcze wicksze wy-
zwanie stanowi fakt, ze dobor kierunkowy
(patrz artykul LOMNICKIEGO Dobor natural-
ny w tym zeszycie KOSMOSU), wynikajacy z
preferencji samic, powinien szybko utrwalac
allele zwigkszajace dlugos¢ ogona. Na skutek
wyczerpania zmiennoSci genetycznej, dlu-
goS¢ ogona przestanie by¢ odziedziczalna, a
wybiorczosS¢ samic, nie przekladajaca si¢ na
wzrost rozrodczoSci potomstwa, moze za-
niknac. Paradoks ten, nazywany paradoksem
tokowiska, (ang. lek paradox), polegajacy na
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wyczerpywaniu wskutek wybiorczosci samic
genetycznej zmiennoSci cech samcow, kto-
ra to zmiennoSc¢ jest niezbedna dla utrzymy-
wania wybiorczosci przez dobor, moze by¢
rozwiazany dzi¢ki zatozeniu, ze cechy o cha-
rakterze ornamentu nie zaleza wylacznie od
kilku czy kilkunastu genéw wplywajacych
na nie bezposrednio, ale od ogromnej licz-
by genow warunkujacych ogolna kondycje
(TOMKINS i wspotaut. 2004). Beda to wiasci-
wie wszystkie geny wplywajace na zdolnos¢
do zdobywania zasobow i ich przetwarzania
na istotne funkcje organizmu, a ich ogromna
liczba powinna sprawic, ze zmiennoS¢ gene-
tyczna w przynajmniej czeSci z nich bedzie
utrzymywana przez réwnowage miedzy mu-
tacjami a doborem czy dobor rOwnowazacy
(patrz artykul LOMNICKIEGO Dobér naturalny
w tym zeszycie KOSMOSU). RzeczywiScie,
cechy historii zyciowych, takie jak ptodnosc
czy dlugos¢ zycia, zaleza od kondycji i cha-
rakteryzuja si¢ wysoka odziedziczalnoscia,
prawdopodobnie wlasnie z powodu swej za-
leznoSci od alleli w wielu loci (HOULE 1998).
Na kondycje bedzie tez wptywaé odpornosé
na pasozyty (w szerokim sensie, obejmuja-
cym wszelkie rodzaje organizmow pasozytni-
czych i patogennych). Uktad odpornosciowy
zwierzat jest przystosowany do rozpozna-
wania i atakowania pasozytéow, u ktorych z
kolei czesto ewoluuja mechanizmy unikania
odpowiedzi odpornosciowej, na przyktad po-
przez zmiane budowy antygenOw rozpozna-
wanych przez gospodarza. Stwarza to presje
selekcyjna na wytworzenie przez gospodarzy
nowych sposobow obrony przed pasozytami.
Wynikajaca z tego antagonistyczna koewolu-
cja pasozytow i ich gospodarzy moze stano-
wi¢ niewyczerpalne zrédio zmiennoSci doty-
czacej mozliwosci obrony gospodarzy przed
pasozytami, a zatem i zmiennoSci w kondycji
(HAMILTON i ZUK 1989). Przykladem wysoko-
zmiennych gendéw, ktorych produkty biora
udzial w rozpoznawaniu ataku patogenéw, sa
geny gtéwnego kompleksu zgodnosci tkanko-
wej (MILINSKI 2000).

ZaleznoS¢ cech o charakterze ornamentu
od kondycji ma wynika¢ z ich kosztownosci
(wlaczajac koszty wytworzenia, utrzymania,
zwickszone ryzyko drapieznictwa i inne).
Zgodnie z zasada upoSledzenia (ang. handi-
cap principle) zaproponowana przez ZAHA-
vrego (1975), to wlasnie wysoki koszt cech
epigamicznych gwarantuje, ze moga by¢ one
uczciwym sygnatem jakoSci osobnikow: tyl-
ko osobniki w dobrej kondycji moga sobie
pozwoli¢ na rozbudowane ornamenty. Cho¢

eksperymenty manipulujace kondycja sam-
coOw za pomoca diety rzeczywiScie wskazuja
na zalezno$¢ cech epigamicznych od kon-
dycji fenotypowej, wciaz brak jest danych
pozwalajacych przetestowac hipoteze o za-
leznosci ornamentow od duzej liczby loci,
wplywajacych na zdolno$¢ do gromadzenia
i efektywnego wykorzystywania zasobow.
Rozwiazanie paradoksu tokowiska pozostaje
kwestig otwarta (RADWAN 2008).

Paradoks tokowiska opiera sie na zaloze-
niu, ze samice czerpia z wyboru partnera ko-
rzySci genetyczne. Gdyby wybiorczos¢ samic
ewoluowala z innych powodow, paradoksu
by nie bylo. U gatunkéw, u ktérych sam-
ce dostarczaja samicom zasoby lub opiekuja
sie potomstwem, ornamenty moga odzwier-
ciedla¢ kondycje fenotypowa, skorelowana
raczej z jakoScia oferowanych zasobow niz
z jakoScia genetyczna. Spiew muchotowek
rzeczywiscie wydaje si¢ zdradza¢ samicom
jakoS¢ zasoboéw pokarmowych na terytorium
samca, co jest wazna wskazowka co do wa-
runkOow, w jakich bedzie wychowywac si¢
ich wspolne potomstwo (ALATALO i wspol-
aut. 1990). Paradoks tokowiska jest jednak
rozwazany gltownie w odniesieniu do gatun-
kow, ktore nie dostarczaja samicom innych
zasobOw niz gamety. Zakltadano przy tym, ze
kazdy samiec jest w stanie zapewni¢ samicy
odpowiednia liczbe wysokiej jakoSci plemni-
kow. Ostatnio pojawily sie jednak dane wska-
zujace, ze zalozenie to nie zawsze musi byc
spelnione, a ornamenty plciowe moga sygna-
lizowa¢ ptodnos¢ samcow (ROGERS i wspolt-
aut. 2000).

Innego wytlumaczenia, nie opartego na
korzySciach bezposrednich czy genetycz-
nych, dostarczyli HOLLAND i RICE (1998).
Ich rozumowanie oparte jest na zalozeniu,
ze co prawda kazda samica powinna odbyc¢
niewielka liczbe kopulacji, aby zaptodnic
wszystkie wyprodukowane jaja, jednak wick-
sza liczba kopulagcji jest dla samic szkodliwa,
zwiekszajac chocby ryzyko drapieznictwa czy
zarazenia sie od samca. Natomiast dobor na-
turalny powinien utrwala¢ u samcéw wszel-
kie adaptacje, pozwalajace przelamaé opor
samic. Do takich mozna zaliczy¢ cechy, ktore
eksploatuja system postrzegania samic (tzw.
eksploatacja sensoryczna). Samiec moze na
przyktad wytworzy¢ struktury, przypominaja-
ce samicy pokarm (GARCIA i RAMIREZ 2005),
przyciagajac w ten sposOb uwage samic i
zwiekszajac swoje szanse na kopulacje. Z po-
wodu kosztow zwiazanych z dodatkowymi
kopulacjami system postrzegania samic z ko-
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lei moze ewoluowa¢ w kierunku zmniejsze-
nia wrazliwoS$ci na sygnaly wytwarzane przez
samce, torujac droge dla kondradaptacji sam-
coOw w kierunku wzmocnienia sygnalu. Pro-
ces ten przypominalby wiec samonapedza-

jacy si¢ mechanizm zaproponowany przez
Fishera, a ze wzgledu na rozbiezne interesy
obu plci przyrowna¢ go mozna do wysScigu
zbrojen.

ZAKRES DZIALANIA DOBORU PLCIOWEGO

Cho¢ uwaga wickszoSci badaczy doboru
plciowego skupia si¢ na trudnej i wciaz kon-
trowersyjnej kwestii ewolucji preferencji samic
w stosunku do cech epigamicznych samcow,
nalezy pamie¢tac, ze nie sa to jedyne cechy, kto-
re ksztattuje dobor plciowy. WspominaliSmy
wczesniej o cechach o charakterze oreza. Cie-
kawa konsekwencja konkurencji o partnera sa
tzw. alternatywne taktyki rozrodcze samcow
(BROCKMAN 2001). Samce, ktore nie posiadaja
odpowiednio duzego rozmiaru czy wystarcza-
jacych zasobow, aby wyksztalci¢ struktury po-
zwalajace wygrywac bezposrednia konkurencje
z innymi samcami, uciekaja si¢ czesto to taktyk,
pozwalajacych zdoby¢ dostep do samic podste-
pem. Sprzyjaja temu maty rozmiar ciala i kryp-
tyczny fenotyp. Dobor plciowy moze wplywac
tez na inne cechy, dajace samcom przewage w
konkurencji o partnerki, na przyktad cechy lo-
komotoryczne czy sensoryczne, pozwalajace na
szybka lokalizacje samic.

PARKER (1970) zwrocit uwage, ze konku-
rencja rozrodcza czesto nie kofnczy sie aktem
kopulacji, ale rozciaga takze na pozniejszy
okres. Dzieje si¢ tak wtedy, gdy samice kopu-
luja w ciagu tego samego cyklu rozrodczego
z wiecej niz jednym partnerem. Plemniki tych
samcow konkuruja wowczas o dostep do jaj.
Opisano wiele adaptacji samcow, zwiazanych

z konkurencja plemnikéw i pozwalajacych
samcom odnieS¢ sukces rozrodczy. Samce
moga na przyklad usuwacé plemniki rywali
mechanicznie lub chemicznie, co wplywa na
ewolucje morfologii genitaliow czy plynow
nasiennych, a takze blokowa¢ innym samcom
dostep do samic, pilnujac ich lub zaSlepiajac
ich genitalia (BIRKHEAD i MOLLER 1998).

Adaptacje, zwickszajace sukces rozrodczy
samcOw w konkurencji z innymi samcami lub
ich plemnikami, moga byc¢ czesto szkodliwe
dla partnerek plciowych. Jest to mozliwe dla-
tego, ze z wyjatkiem gatunkow Scisle mono-
gamicznych, dlugofalowe interesy samcow i
samic sa rozbiezne. Wsréd samcow faworyzo-
wane beda adaptacje, ktore zwigksza ich suk-
ces rozrodczy nawet wtedy, jezeli doprowa-
dza one do zmniejszenia calozyciowego suk-
cesu rozrodczego samicy. Dla dostosowania
samca nie ma bowiem znaczenia, ze samica
wyprodukuje w przysztosSci mniej potomstwa,
ktorego ojcem bedzie najprawdopodobniej
inny samiec. Plyny nasienne przekazywane
przez samce Drosophila melanogaster w cza-
sie kopulacji zwigkszaja ich szanse na wygra-
nie konfliktu o ojcostwo z innymi samcami,
réwnoczesnie przyczyniajac sie¢ do skrocenia
zycia samic (CHAPMAN i wspotaut. 2003).

MAKROEWOLUCY]JNE KONSEKWENCJE DOBORU PLCIOWEGO: SPECJACJA I WYMIERANIE

Poniewaz dobor plciowy moze prowadzic¢
do wytworzenia arbitralnych ornamentow,
czy ksztaltowa¢ morfologie genitaliow, ce-
chy te moga ewoluowa¢ w réznych kierun-
kach w réznych populacjach, prowadzac do
izolacji rozrodczej i specjacji. Rzeczywiscie,
poréwnania kladow siostrzanych, rézniacych
sic pod wzgledem rozbudowy ornamentow
plciowych wskazuja, ze tempo specjacji jest
wyzsze wowczas, gdy dobor plciowych jest
intensywniejszy (MOLLER i CUERVO 1998). Ba-
dania nad wyjatkowo szybkim tempem spe-
cjacji wsrod pielegnicowatych ryb Wielkich
Jezior Afryki Wschodniej rowniez wskazuja

na istotna rol¢ doboru plciowego w tym pro-
cesie (np. MAAN i wspoétaut. 20006).

Posiadanie przez samce kosztownych
cech epigamicznych moze tez wplywaé na
szanse przetrwania gatunkow, zwlaszcza
w obliczu drastycznych zmian Srodowisko-
wych. Na przyktad silnie dychromatyczne
plciowo gatunki ptakow tropikalnych cze-
Sciej gina w czasie introdukcji na wyspy
(MCLAIN i wspolaut. 1999). Tego rodzaju
konsekwencje doboru plciowego staja sie
przedmiotem szczegdlnego zainteresowania
w obliczu fragmentacji siedlisk wielu gatun-
koéw i zmian klimatycznych.
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SEXUAL SELECTION

Summary

The term sexual selection was introduced by
Darwin to describe selection resulting from repro-
ductive competition. His motivation was to explain
evolution of extravagant traits characterizing many
species, such as horns and feathers, occurring mostly
in males. According to Darwin, despite costs associ-
ated with production and maintenance of such traits,
their bearer’s fitness can be increased by means of
increased reproductive success: horns are used to
combat reproductive competitors, and ornamental
traits to attract the opposite sex. Researchers found
ample evidence consistent with the mechanisms
proposed by Darwin, including many examples of
increased sexual attractiveness of highly ornament-
ed males. The observation that sexually selected
traits are often more pronounced in males than in
females can be explained as a consequence of the
asymmetry in gamete size. Reproductive success of
females, a sex typically producing large gametes, is
usually limited by the number of gametes produced,

rather than by the access to mates, but reproductive
success of males (typically producing an excess of
small gametes) is limited by the access to females,
which leads to reproductive competition. While the
role of sexual ornaments in increasing male sexual
attractiveness is well documented, the reasons why
females show preferences for ornamented males are
still debated. Leading hypotheses are discussed, in-
cluding indicator mechanisms, where male ornament
carries information about quality of resources or
genes carried by males. Sexual selection is not lim-
ited to traits which increase mating success: in spe-
cies where females mate with multiple males, sper-
matozoa compete for the fertilisation of eggs. This
form of post-copulatory sexual selection (referred to
as sperm competition) resulted in evolution of many
spectacular adaptations parallel to those facilitating
pre-copulatory competition. On the macroevolution-
ary scale, sexual selection has been shown to affect
rates of speciation and extinction.
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