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WYBRANE ASPEKTY STRATEGII ROZRODCZEJ PAJAKOW - POLIANDRIA

WSTEP

Tradycyjnie wyrdznia sie pie¢ systemow
rozrodczych zwierzat: monogamie, poligy-
nie, poliandrie, poligynandrie i promisku-
ityzm. Wczesniej sadzono, 2ze samice sg
przede wszystkim monogamiczne (ANDERSSON
1994), lecz ostatnie badania sugeruja, ze
Scista monogamia jest zadziwiajaco rzadka
(EBERHARD 1996). Obserwacje strategii roz-
rodczych zwierzat w Srodowisku naturalnym
wskazuja, ze w wielu taksonach zwierzat sa-
mice moga kopulowac¢ wielokrotnie z rozny-
mi samcami, a wiec wykazuja zachowania
poliandryczne (ARNQVIST i NILSSON 2000). Po-
twierdzeniem tej szeroko rozpowszechnionej
taktyki stosowanej przez samice sg badania
laboratoryjne, w ktorych réznymi metodami
testuje sie szeroki wachlarz stawianych hi-
potez (ARNQVIST i NILSSON 2000). Maja one
na celu wyjasnienie, dlaczego dobor natural-
ny powinien faworyzowac¢ poliandrie. Prze-
testowano wiele hipotez (ZEH i ZEH 2001),
ktore opieraja sie gléwnie na korzysSciach
bezposrednich (materialnych) i posrednich
(genetycznych) plynacych z wielkokrotnych
kopulacji i to one pehilyby glowna role
w ewolucji i utrzymaniu poliandrii (TUNI i
wspoétaut. 2013). Uzyskiwane korzySci mate-
rialne sg czesto oczywiste, natomiast korzy-
Sci genetyczne byly i wciaz jeszcze podlegajq
dyskusji (ZEH i ZEH 2001). Poliandria moze
rozwija¢ sie wylacznie jako rezultat selekcji
samcow, ktore daza do zwiekszenia swoje-
go sukcesu reprodukcyjnego, a wiec swojego
dopasowania, poprzez zmuszanie samic czy
manipulowanie ich behawiorem, aby kopulo-

waly wbrew swoim interesom. Nawet kiedy
poliandria jest korzystna dla samic, samce
beda wywieraly nacisk, aby zwiekszy¢ sto-
pien kopulacji samicy powyzej jej optimum,
tym samym stwarzajac pole do rozwiniecia
konfliktu interesow miedzy plciami, kto-
ry moze przybiera¢ rézng postac (ARNQVIST
i NILSSON 2000). Poniewaz samice i samce
czesto staja w obliczu ograniczonej liczby
partnerow, taki konflikt jest nieunikniony,
co generuje swoisty ,wyscig zbrojen”, w kto-
rym w jakim§ punkcie zaréwno jedna ptec
jak i druga moga uzyskiwaé przewage (AR-
NQVIST i ROWE 2005). W ramach tego kon-
fliktu zostaja uruchomione r6znorodne me-
chanizmy, doprowadzajace do wyksztalcenia
sie i wutrwalenia odpowiednich zachowan
kopulacyjnych partneréw. Dotyczy to réw-
niez struktur rozrodczych, ktorych budo-
wa bedzie gwarantowala odniesienie sukce-
su rozrodczego. Niewatpliwie, poliandria jest
aktywna strategia kopulacyjna samic, ktora
pozwala im wykorzysta¢ réznorodne mecha-
nizmy kopulacyjne i postkopulacyjne, aby
zminimalizowac¢ ryzyko i koszty wynikajace z
wielokrotnych kopulacji (ZEH i ZEH 2001).

PAJAKI JAKO DOSKONALY MODEL DO
BADAN NAD POLIANDRIA

Na pajakach wykonano wiele prac eks-
perymentalnych dotyczacych réznych aspek-
tow zachowan poliandrycznynych, przy czym
szczegblnag uwage zwraca sie na strukture
ich sparowanych narzadow kopulacyjnych,
bowiem sa one unikalne w Swiecie zwierzat.
Charakterystyczna cecha pajeczych meskich

Stowa kluczowe: konkurencja spermy, korzysci i koszty poliandrii, pajaki, priorytet spermy, zatyczki kopulacyjne
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narzadow kopulacyjnych jest brak taczno-
Sci z ukladem rozrodczym. Znajduja sie one
na ostatnich, znacznie zmienionych czlo-
nach nogoglaszczkéow, ktére stuza samcom
do transferu spermy. Na stopie tych odno-
zy, w specjalnym zaglebieniu zwanym cym-
bium, osadzony jest bulbus o zlozonej, cza-
sami bardzo skomplikowanej budowie. Scia-
ny tego organu skladaja sie z twardych, ze-
sklerotyzowanych czesci oraz z elastycznych
zbiornikéw. W jego wnetrzu znajduje sie
kanal napelniany sperma przed kopulacja.
Konczy sie on na szczycie wyrostka zwanego
embolusem, ktéry dziata jak igla strzykaw-
ki. Embolus moze byc¢ krotki, sztyletowaty,
hakowaty, spiralnie zwiniety, badz tez bar-
dzo dtugi, przewyzszajacy nawet dlugosc cia-
ta samca. Jego dlugosc¢ jest skorelowana z
dtugoscia kanaléow inseminacyjnych samicy
i pasuje tylko i wylacznie do narzadow sa-
micy tego samego gatunku, jak ,klucz do
zamka”. Oczywiscie, budowa aparatow kopu-
lacyjnych jest niezmiernie zréznicowana, ale
znacznie prostszej budowy sa aparaty sam-
cow pajakéw zaliczanych do grupy Haplogy-
ne i Mygalomorphae, cho¢ zdarzaja sie tez i
wyjatki (FOELIX 1996, ZABKA 2013).

Zenskim narzadem kopulacyjnym jest

zesklerotyzowana  plytka  plciowa, tzw.
epigyne, ktora znajduje sie po brzusznej
stronie odwtoka, bezposrednio przed

faldem epigastralnym. W niej znajduja sie
spermateki jedno- Ilub wielokomorowe, 2z
uchytkami lub bez, w ktérych gromadzony
jest ejakulat partneréw. Poniewaz masy
spermy przechowywane sa w nich nawet
przez dluzszy czas zanim zostang uzyte do
zaptodnienia jaj, waznym elementem ich
budowy sa gruczoly dodatkowe, w ktorych
produkowane sa wydzieliny odzywiajace
plemniki i rozpuszczajace ich otoczke, przez
co uzyskuja one ruchliwo$é. Substancje te
petnia réwniez funkcje feromonéw (ZABKA
2013). Na plytkach plciowych, poza sperma-
tekami, znajduja sie kanaly inseminacyjne,
kanaly zaplodnieniowe i otwory kopulacyj-
ne. Wyréznia sie dwa modele plytek plcio-
wych, co miedzy innymi stanowilo podstawe
do podzialu pajakéw na dwie grupy: Haplo-
gyne i Entelegyne (Ryc. 1). Jednak nawet
wsrod tych grup budowa plytek plciowych
jest bardzo zréznicowana. UHL (2002) na
podstawie obserwacji dwoch gatunkow pa-
jakow z Haplogyne (Pholcus phalangioides i
Dysdera erythrina) oraz dwoéch gatunkow z
Entelegyne (Nephila clavipes i Pityohyphan-
tes phrygionus) doszla do konkluzji, ze mo-
del epigyne jest zroznicowany nawet wsrod
rodzin, co moze mie¢ implikacje do wzorca
uzycia spermy przez samice i warunkowac
priorytet spermy. Niewatpliwie, u Entelegyne
wystepuja spermateki bardziej skompliko-
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Ryc. 1. Budowa plytki plciowej Haplogyne (a) i

Entelegyne (b): j — jajow6d, m- macica, op — otwor
plciowy, pk - przewod kopulacyjny, pz — przewod
zaplodnieniowy, pkz - przewod kopulacyjno-za-
plodnieniowy, s — spermateka (wg UHL i wspoélaut.
2010; zmienione).

wane typu ,conduit”, tzn. z kazda sperma-
teka sa zwiazane dwa oddzielne przewody:
kopulacyjny i zaplodnieniowy, i to pozwa-
la spermie z pierwszej kopulacji na zajecie
najlepszego miejsca, czyli blisko przewodu
zaplodnieniowego, Zatem, jak mozna przy-
puszczacé, ta wlasnie sperma jako pierwsza
opuszcza spermateke i zapladnia sklada-
ne jaja. U Haplogyne wystepuja sperma-
teki ,cul-de sac”, zwiazane tylko z jednym
przewodem, ktory funkcjonuje jednoczesSnie
jako kopulacyjny i zaplodnieniowy. Dlatego
tez sperma z ostatniej kopulacji, ze wzgle-
du na lokalizacje, pierwsza opuszcza sper-
mateke, warunkujac priorytet spermy ostat-
niego samca (WEST i TOFT 1999) (Ryc. 2).
Przemawia to za istnieniem zwigzku miedzy
morfologia spermatek a wzorcem priorytetu
spermy u pajakéw, z czym zgadza sie wie-
lu badaczy. Oczywiscie jest to mozliwe przy

a)

przewdd kopulacyjno-
zaptodnieniowy

: =
priorytet spermy ostatniego samca

b)
przewod przewdd
kopulacyjn zaptodnieniowy

=

priorytet spermy pierwszego samca

Ryc. 2. Hipotetyczne modele uwarstwienia sper-
my w spermatekach pajakéw z grupy Haplogyne
(@) i Entelegyne (b) warunkujace priorytet spermy
z pierwszej (S)) i drugiej (S,) kopulacji (wg UHL
2000; zmienione).
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zalozeniu, ze w spermatekach masy sper-
my sa uwarstwione i nie nastepuje w nich
mieszanie sie ejakulatow réznych partnerow,
badz tez, gdy wystepuje ono tylko w niewiel-
kim stopniu (ELGAR 1995). Priorytet spermy
pierwszego lub ostatniego samca powinien
pociaga¢ za soba rowniez i specyficzne za-
chowania. Samce Entelegyne powinny wy-
kazywac¢ sklonnos¢ do kopulacji z samicami
dziewiczymi, podczas gdy samce Haplogyne
nie powinny dazy¢ do kopulacji z samicami
dziewiczymi, tylko ustawiaé¢ sie jako ostatni
w kolejce do samic, ktore juz kopulowaly.
Zakltadajac, ze samce Entelegyne kopulujac
z samicami dziewiczymi zapladniaja wiek-
szo$¢ jaj, moglyby maksymalizowaé swoj
sukces reprodukcyjny poprzez transfer wiek-
szej ilosci spermy. Z kolei Haplogyne moga
osiggnac¢ wieksze dopasowanie poprzez eja-
kulacje mniejszej liczby plemnikéw, ale ko-
pulujac z wieloma samicami (ELGAR 1995).
Gdyby rzeczywiscie sperma kilku partnerow
bylaby uwarstwiona w spermatekach, jak
zaklada AUSTAD (1984), i morfologia tych-
ze spermatek wplywalaby na model priory-
tetu spermy, samce z Haplogyne powinny
tez strzec partnerki po kopulacji, natomiast
samce z Entelegyne powinny poszukiwac i
strzec seksualnie niedojrzalych samic, kto-
re nie przeszly jeszcze ostatniego linienia
(EBERHARD i wspotaut. 1993, ELGAR 1998).
Badania wskazuja, ze istotnie samce Ente-
legyne wykazuja cechy, ktére mozna uznac
za szczegblne ku temu adaptacje: dojrzewa-
ja szybciej niz samice, strzega potencjalnych
dziewiczych jeszcze partnerek, angazuja sie
w walki o dostep do samic dziewiczych,
wreszcie kopuluja natychmiast po ich linie-
niu. Sama kopulacja trwa krotko, podobnie
jak dhlugosé zycia samcow. Biologia pajakow
z Haplogyne jest troche inna. Samce nie
strzega dojrzewajacych samic, a i walki mie-
dzy samicami oraz kopulacje maja miejsce
na krotko przed owipozycja. Zwykle liczba
kopulacji jest duza, samce strzega zaplod-
nionych przez siebie samic, a ponadto ce-
chuje je dluzsze zycie (WEST i TOFT 1999).
Wyniki badan wskazuja jednak, ze prio-
rytet spermy nie moze byc¢ przewidziany tyl-
ko na podstawie budowy zenskich narzadow
kopulacyjnych. Na model priorytetu spermy
moga wplywac¢ réwniez i inne czynniki, do
ktorych nalezy m. in. mozliwos¢ mieszania
sie ejakulatéw kilku partneréw w spermate-
kach samicy. Stopien mieszania si¢ spermy
mozna stosunkowo latwo okreslic u gatun-
kow z wieloma zlozami poprzez sprawdze-
nie, jak zmienia sie ojcostwo u potomstwa
z kolejnych kokonéw. Brak zmiany w ojco-
stwie moglby wskazywac na calkowite mie-
szanie sie spermy w spermatekach. Innymi
waznymi czynnikami mogacymi wplywac¢ na

priorytet spermy sa: czas trwania kopulacii,
czas, jaki zabiera kapacytacja spermy, sto-
pien wyczerpania spermy w bulbusach sam-
cow, kopulacje bez transferu spermy, odste-
py czasowe miedzy kopulacjami, mozliwosé
manipulacji sperma przez samca oraz sami-
ce, wiek partnerow i wreszcie rozmiar ciala
partneréw (ZEH i ZEH 2001, UHL 2002). Na
model priorytetu spermy niewatpliwie wply-
wa réowniez to, w jakim miejscu ukladu roz-
rodczego samicy nastepuje zaplodnienie jaj
(EBERHARD 2004).

Morfologia genitaliow samicy nie tyl-
ko warunkuje model priorytetu spermy i
udzial ojcostwa poszczegolnych samcow, ale
rowniez pociaga za soba konkurencje sper-
my, ktora przyjeto za wazna sile ksztaltu-
jaca systemy kopulacyjne zwierzat (YOWARD
1998, TunI i wspoétaut. 2012). Jesli samice
magazynuja wiecej ejakulatow, organizacja
morfologiczna ich struktur kopulacyjnych,
bezsprzecznie odgrywa wazng role w ustana-
wianiu ,zasad gry” dla konkurencji spermy,
w ktorej wygrywa sperma najbardziej agre-
sywna (UHL 1992, EBERHARD 1996). SIMMONS
(2001) sugeruje, ze konkurencja spermy
moze byc¢ uzalezniona od odpowiedniej ilosci
i jakosci spermy w spermatekach, stad tez
samce moga powiekszyé swoje dopasowa-
nie poprzez dostarczenie odpowiednio duze-
go ejakulatu i/lub kopulowac¢ powtornie z ta
sama samica.

POLIANDRIA POSTRZEGANA , OKIEM
SAMICY”

W badaniach reprodukcyjnego behawioru
samic poliandrycznych ogromne znaczenie
ma wyjasnienie korzysci, jakie plyna z wielo-
krotnych kopulacji. Niewatpliwie jedna z ko-
rzysSci jest zabezpieczenie plodnosci (WATSON
1993). Jest to szczegdlnie wazne, gdy jedna
kopulacja nie gwarantuje samicy zaplodnie-
nia wszystkich wyprodukowanych przez nia
jaj lub tez, gdy magazyn plemnikow ulega
wyczerpaniu w trakcie sezonu rozrodczego,
albo gdy nastepuje zmniejszenie zywotnosci
zgromadzonego nasienia. Taka sytuacja wy-
daje sie jednak malo prawdopodobna, po-
niewaz na samicy ciazy ogromna presja, aby
zaplodni¢ wszystkie jaja pojedynczym ejaku-
latem, a ponadto ejakulaty magazynowane
sa w spermatekach niezwykle efektywnie.
Jednak samice niektérych zwierzat, np. owa-
dow (RIDLEY 1988), rzadko osiagaja pelna
ptodnos¢ bez powtarzania kopulacji, a wiec
zakladajac, ze powtorna kopulacja funkcjo-
nuje jako zabezpieczenie plodnosci, prawie
wszystkie samice powinny akceptowac¢ dwie
lub trzy kopulacje. Nalezy jednak podkreslic,
ze nie tyle liczba kopulacji jest wazna, co
liczba partneréow seksualnych. Udowodniono,
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ze kilkukrotna kopulacja z tym samym part-
nerem jest mniej korzystna dla samicy niz
kilkukrotne kopulacje z réznymi samcami
(Tunt i wspotaut. 2013). Poza uzupelnieniem
zbiornikéw nasienia zywotnymi plemnikami,
z wielkokrotnymi kopulacjami wiaze sie réw-
niez dostarczenie wiekszej ilosci skladnikow
odzywczych zawartych w ejakulatach, bo-
wiem funkcja kopulacji nie jest tylko i wy-
lacznie transfer gamet (PROKOP i MAXWELL
2009). Bardzo istotna jest tez ilos¢ substan-
cji dodatkowych, ktore wplywaja na repro-
dukcyjny behawior samicy oraz zwiekszaja
jej sukces rozrodczy, podnoszac nie tylko jej
ptodnosé, ale réwniez przyspieszajac owipo-
zycje, bowiem stymulanty owipozycji w po-
staci substancji gonadotropowych zawartych
w plynach nasiennych moga promowaé doj-
rzewanie i skladanie jaj (ARNQVIST i NILSSON
2000, EADY i wspétaut. 2000, TUNI i wspol-
aut. 2013). Do korzysci plynacych z polian-
drii nalezy réwniez zaliczy¢ pozyskanie moz-
liwie duzych objetosciowo ejakulatéw, ktore
sg absorbowanie przez samice, co posred-
nio wplywa na podniesienie sukcesu wylegu
potomstwa oraz zwiekszenie ich zywotnosci
(ARNQVIST i NILSSON 2000, TuNI i wspoétaut.
2013).

Dostarczanie tzw. prezentéw Slubnych, w
kontekscie bezposrednich korzysci ptynacych
z wielokrotnych kopulacji, jest nie mniej
istotne z punktu widzenia samicy, szcze-
g6lnie jesli status jej odzywienia jest niski
(WATsON 1993). Akceptacja kolejnych part-
neréw seksualnych przez samice niektérych
gatunkow, np. Pisaura mirabilis, moze byc¢
sterowana wzgledami ekonomicznymi. PRO-
KOP i MAXWELL (2009) stwierdzili, ze glod-
ne samice Pisaura, ktorym samiec przynosit
w podarunku zlapana przez siebie ofiare,
znacznie chetniej akceptowaly prezent i ko-
pulowaly z ofiarodawca niz samice karmio-
ne. To sugeruje, ze status odzywienia sa-
micy moze wplywaé na zachowania polian-
dryczne. W rezultacie prezenty umozliwiajg
samicy lepsze odzywienie, a tym samym
zwiekszaja jej moc reprodukcyjna.

Inna korzyscia, bezposrednia, jaka sami-
ca czerpie z kopulacji z preferowanym sam-
cem jest aplikacja zatyczki kopulacyjnej. Je-
§li samica akceptuje samca zgodnie z jego
wysoka jakoscia, korek pozwala jej upewnic
sie, ze inny samiec nie bedzie w stanie in-
trodukowaé swojej spermy (UHL i wspoélaut.
2010). Biorac pod uwage, ze poliandria jest
korzystna dla samic, mozna sie spodziewac
selektywnych korzysci plynacych ze zdol-
nosci samic do manipulowania produkcja,
aplikacja i przeznaczeniem korka (EBERHARD
1996, HOSKEN i STOCKLEY 2004). Dlatego tez
samice Leucauge mariana, co wykazaly ba-
dania AISENBERG i EBERHARD (2009), wplywa-

ja na skutecznosc¢ zatyczek wspierajac sam-
ca w ich aplikacji poprzez dodawanie swoje-
go plynu do kropli bialej substancji pozosta-
wionej przez samca w jej epigyne. Dopiero
wtedy mikstura produktéow obu partneréow
tworzy gtadki, bialy korek. Jednak nie za-
wsze samica dodaje swoja porcje materiatu
i w zwiazku z tym pozostawiona przez sam-
ca substancja zatyczkowa latwo ulega usu-
nieciu podczas kolejnej insercji (EBERHARD i
HUBER 1998). Samica moze réwniez fizycznie
uniemozliwia¢ samcowi zlozenie wystarcza-
jacej porcji materialu. Powstaja wtedy korki
niekompletne, ktore, np. u Agelena limbata,
sa powszechne. Co wiecej, RAMIREZ i wspol-
aut. (2010) stwierdzili, ze niejednokrotnie
tworzace sie zatyczki uniemozliwiaja samco-
wi wycofanie swojego organu kopulacyjne-
go. W takich przypadkach funkcjonuja one
jako lepkie putapki, uniemozliwiajagce mu
ucieczke przed kanibalizmem. Zatyczki, poza
utrudnieniem lub uniemozliwieniem kopula-
cji innym partnerom samicy, moga zapobie-
ga¢ wysuszeniu spermy, jak réwniez unie-
mozliwiaja jej wyplyw bezposrednio po kopu-
lacji, a wiec z punktu widzenia samicy sag
one korzystne.

Z punktu widzenia samicy nie mniej
istotne sa rowniez posrednie (genetyczne)
korzysci. Poliandria pozwala jej bowiem na
pozyskanie ,lepszych genow”, a wiec samica
bedzie dobierata sobie partnerow na podsta-
wie okreslonych cech fenotypowych, ktore
zagwarantuja jej dobra jakos¢ potomstwa,
pozwala na redukcje ryzyka genetycznej nie-
kompatybilnosci, unikniecie inbredu, zwiek-
szenie roznorodnosci genetycznej potomstwa
i genetyczny bet-hedging (WATSON 1998,
MAKLAKOV i LUBIN 2004, PROKOP i MAXWELL
2009). U Neriene litigiosa (WATSON 1998),
samica preferuje duze samce, energiczne
podczas zalotow, a wiec takie, ktore wediug
osgdow samicy, sa wysokiej genetycznej ja-
kosci i posiadaja ,dobre geny”, ktore zwiek-
szg zywotnosS¢ jej potomstwa. U niektorych
gatunkow dobrym wskaznikiem przydatnosci
samcow jako ojcow ich potomstwa sa wal-
ki miedzy nimi o dostep do samicy. Samica
moze polega¢ na wyniku tych walk w wybo-
rze pierwszego partnera, cho¢ moze on byc
najlepszym z najgorszych. Jednakze samica
omyltkowo lub tez z powodu innych niedo-
skonatosci w systemie selekcyjnym moze
blednie oszacowaé¢ przydatnos¢ partnera,
dlatego tez kopuluje z dwoma lub wicksza
ich liczba. Wedlug WATSONA (1998), polian-
dria pozwala samicy na zapladnianie jaj
przez dobrze przetestowanych samcéw, a za-
tem ogranicza mozliwo$¢ blednej oceny jako-
Sci partnera, zmniejszajac tym samym ryzy-
ko genetycznego uposledzenia catego potom-
stwa. Poliandria widziana ,okiem samicy”
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niesie ze soba wiecej genetycznych korzysci
niz wysoce selektywna monogamia. Ponadto,
mozliwos¢ postkopulacyjnej selekcji spermy
pozwala jej na zredukowanie kosztéw inbre-
du i niezgodnosSci genetycznych, ktére wyni-
kaja z interakcji miedzy matczynym a ojcow-
skim haplotypem. Jest to szczegoélnie istotne
w zréznicowaniu populacji skladajacej sie z
malej liczby rozmnazajacych sie osobnikéow
(Tunt i wspétaut. 2012).

Poliandria generuje tez i koszty, kto-
re musi ponies¢ samica, dlatego po pierw-
szej kopulacji samice wielu gatunkéw paja-
kow sa mniej receptywne (AISENBERG i Co-
STA 2005). Seksualna nieche¢ samicy do
powtérnej kopulacji moze by¢é konsekwen-
cja doboru zwigzanego z fizycznymi cecha-
mi samcéw i/lub wynikiem konkurencji
spermy (EBERHARD 1996, ELGAR i wspotaut.
2003). U samic Stegodyphus lineatus, ktore
moga kopulowaé¢ nawet z piecioma roéznymi
samcami, czesto juz po pierwszej kopulacji
wzrasta ich agresja wzgledem nastepnych
samcow (MAKLAKOV i LUBIN 2004). Agresyw-
no$¢ moze wynikac¢ z tego, ze samica selek-
cjonuje partnerow seksualnych, wybierajac
sposrod nich najlepszego i staje sie bardziej
wybredna w stosunku do nastepnego. W ten
spos6b usiluje ona uniknaé¢ kosztow zwiaza-
nych z nastepnymi kopulacjami. Do takich
kosztow nalezy strata czasu i energii, co
zwiazane jest z oszacowaniem i ewentual-
nym odrzuceniem nieodpowiedniego samca,
stres zwiazany z dodatkowymi kopulacjami
oraz zwiekszone ryzyko drapieznictwa Ilub
innych niebezpieczenstw, na jakie narazo-
na jest samica podczas kopulacji. Z kazdym
kolejnym partnerem seksualnym wzrasta tez
ryzyko transmisji infekcji grzybiczych i in-
nych patogenéw oraz fizycznych uszkodzen
przez agresywne seksualnie samce. Samica
angazujac sie w kolejne kopulacje traci tez
mozliwos¢ swobodnego zerowania i naraza
sie na szkodliwe substancje zawarte w eja-
kulatach, ktére moga skraca¢ jej zycie, ob-
niza¢ czestos¢ kopulacji poprzez hamowanie
receptywnosci seksualnej lub tez, w niekto-
rych przypadkach, dziala¢ repelentnie na
inne samce czy wplywac negatywnie, tok-
sycznie na sperme wczesniejszych partneréw
(WATSON 1993, ELGAR 1995, HURST i wspot-
aut. 1995, ARNQVIST i NILSSON 2000, MAKLA-
KOV i LUBIN 2004, ARNQVIST i ROWE 2005).
Dla samicy, ktéora korzysta z wielokrotnych
kopulacji, kosztowna moze by¢ tez depozycja
zatyczek kopulacyjnych, dlatego tez samica
moze je usunac (SIMMONS 2001). Jak wyka-
zaly badania, usuwanie zatyczek przez sami-
ce jest podyktowana preferencjami samcoéow,
ktore na matke swoich dzieci wybieraja na
0g6t samice dziewicze, a wiec niezakorkowa-
ne (AISENBERG i BARRANTES 2011).

Powstaje zatem pytanie, dlaczego sa-
mice tak czesto kopuluja z wiecej niz jed-
nym samcem, skoro istnieje wysokie ryzyko
i koszty zwiazane z kopulacjami (WATSON i
wspotaut. 1998). Odpowiedz na to pytanie
jest w zasadzie prosta. Przede wszystkim
poliandria pozwala samicom wykorzystac
roznorodne mechanizmy, aby zminimalizo-
wac ryzyko i koszty zaplodnienia przez ge-
netycznie niezgodna sperme. Sama w sobie
jest mechanizmem uruchamianym w celu
unikniecia inbredu lub jako ochrona przed
SGEs (ang. selfish genetic elements) (ZEH i
ZEH 2001, WEDELL 2013). Obcujac z rézny-
mi samcami samica zapewnia sobie rowniez
ochrone przed drapieznikami lub tez nie-
chcianymi konkurentami. Wreszcie, polian-
dria moze funkcjonowac¢ jako strategia wy-
godna dla samic. Akceptujac nawet zbedne
kopulacje, unika ona kosztow czasu i ener-
gii wydatkowanych na odrzucenie samcow
(WATSON 1993).

POLIANDRIA POSTRZEGANA , OKIEM
SAMCA”

Dla samca pozostajacego w uktadach po-
liandrycznych, niewatpliwga i najwazniejsza
korzyscia, jaka czerpie ze sklonnosci samic
do wielokrotnej kopulacji, jest przekazanie
wlasnych genow maksymalnie duzej licz-
bie potomstwa. Zwiekszajac w ten sposob
swoje dopasowanie, realizuje swoje zyciowe
,2powolanie”. 1 na tym w zasadzie jego rola
by sie konczyla. Jednakze poliandria samic
moze by¢ dla niego bardzo kosztowna, bo-
wiem inne samce moga usuwac jego plem-
niki, oslabia¢ lub rozciencza¢ jego ejakulat
w spermatekach samicy lub redukowac jego
ojcostwo na wiele réznych, innych sposo-
béw, cho¢ z drugiej strony, on sam moze
to zrobi¢ w stosunku do swoich poprzedni-
kéw (SIMMONS 2001). Aby uniknac¢ zbednych
kosztow lub zmniejszy¢ je do minimum,
samce réznych gatunkéw pajakéw rozwinety
szereg diametralnie réznych adaptacji morfo-
logicznych, fizjologicznych i behawioralnych.
Beda wiec osiagaly wieksze rozmiary, ponie-
waz dobo6r naturalny faworyzuje w walkach
miedzy samcami osobnikow wiekszych, sil-
niejszych, beda przedluzaly czas trwania ko-
pulacji, beda strzegly samicy przed albo po
kopulacji, same beda usuwaly sperme po-
przednika lub tez beda pobudzac¢ samice,
aby sama sie jej pozbyla (EBERHARD 1996,
SCHNEIDER i wspoétaut. 2001, SCHAFER i UHL
2005). Zgota inna adaptacja, bardzo wazna
z punktu widzenia samca, jest zdolnos¢ do
aplikacji zatyczek kopulacyjnych, ktérych
zadaniem jest utrudnienie lub zupelne unie-
mozliwienie kopulacji innym partnerom sa-
micy (HUBER 2005). Rozpatruje sie je jako
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najbardziej oczywisty Srodek zabezpieczajacy
samice przed konkurentami, a tym samym,
jako pomystowa ochrone ojcostwa (SIMMONS
2001). Pozwalaja one réwniez zachowac eja-
kulat samca w pozycji, w ktorej jego szanse
na zaplodnienie jaj sa najwieksze, a wiec sa
one korzystne dla samca (POLAK i wspoétaut.
1998, EBERHARD 2004, HUBER 2005).

Kompilacja informacji sugeruje, ze moz-
liwos§¢ tworzenia réznego rodzaju zatyczek
wystepuje przewaznie u samcéw Entelegyne,
co ma swoje uzasadnienie, bowiem ich za-
lozenie nie koliduje ze skladaniem jaj (UHL
i wspoélaut. 2010). Nalezy jednak zaznaczy¢,
ze material, z ktorego utworzony jest ko-
rek, moze by¢ zdeponowany nie tylko przez
samca, jak to jest u Phidippus johnstoni
(JACKSON 1980) i Agelena limbata (MASUMO-
TO 1993), ale rowniez, jak wspomniano wy-
zej, samica moze wspiera¢ swojego partnera
w jego produkcji. U Theridion varians (KNO-
FLACH 1998) i Leucauge mariana (MENDEZ
2002) zatyczka jest kombinacja produktow
samca i samicy.

Badania wykazaly, ze materiat zatyczko-
wy jest substancja amorficzng wytwarzana
przez samce w roznych miejscach: w gru-
czotach odwlokowych, w gruczolach uktadu
rozrodczego, w gruczolach zlokalizowanych w
bulbusie, a wiec blisko rezerwuaru spermy
i/lub w gruczolach znajdujacych sie w oko-
licach otworu gebowego (MASUMOTO 1993,
UHL i BuUscH 2009, UHL i wspotaut. 2010).
Sam korek moze mie¢ rézny charakter, a
wiec moze byc¢ cienki, gruby, galaretowaty,
woskowaty, lepki, gumowaty albo wyjatkowo
twardy. Zatyczki utworzone przez materiat
amorficzny moga zawiera¢ sperme, cale bul-
busy, embolusy lub inne fragmenty apara-
tu kopulacyjnego samca (SUHM i wspétaut.
1996, KNOFLACH 2004, HUBER 2005, UHL i
wspoétaut. 2010). Taki akt autokastracji i
poswiecenie swoich struktur genitalnych u
samcow pajakow jest zjawiskiem stosunko-
wo czestym. Trzeba jednak zaznaczyc¢, ze
samce, odlamujace pewne struktury aparatu
kopulacyjnego podczas pierwszej swojej ko-
pulacji, nie musza by¢ calkowicie sterylne.
Jak wskazuja badania przeprowadzone na
Latrodectus, utrata pewnej czesci narzadu
nie pocigga za soba utraty zdolnosci inse-
minacyjnej (EBERHARD 2004). Jednoczesnie,
odlamane przez poprzednikow struktury nie
musza samcowi przeszkadza¢ w kolejnych
inseminacjach, bowiem wielokrotnie stwier-
dzano w epigyne samic wiele wierzchotkéw
embolusow, ktore sSwiadczyly o wielokrot-
nych intromisjach. Funkcje korka moga tez
spetlnia¢ cale nogoglaszczki, jak to jest u
rodzaju Tidarren. W tym przypadku, samce
amputuja jeden z nogoglaszczkéw w czasie
ostatniego linienia, pozostawiajac tylko je-

den do reprodukcji. Podczas kopulacji sami-
ca kastruje samca, zjada go, natomiast jego
nogoglaszczek pozostaje w epigyne przez
kilka godzin kontynuujac transfer spermy i
funkcjonujac jako zatyczka (KNOFLACH i VAN
HARTEN 2001, KNOFLACH 2002). U innych
gatunkow nalezacych do rodzaju Tidarren,
KNOFLACH i BENJAMIN (2003) oraz KNOFLACH
i VAN HARTEN (2000) zaobserwowali, ze po
kopulacji nastepuje spontaniczna $mierc
samca, ktorego martwe cialo same w sobie
stanowi zatyczke kopulacyjna. Spontanicz-
na Smier¢ samca i krotkoterminowe zatyczki
wystepuja rowniez u Argiope aurantia (FOEL-
LMER i FAIRBAIRN 2003).

Badania wykazaly, ze samiec deponuje
zatyczki kopulacyjne nie tylko w otworach
kopulacyjnych samicy, przewodach czy sper-
matekach, ale tez moze przykry¢ w roznym
stopniu cate epigynum samicy (UHL i BUSCH
2009). Jednak pomimo korkoéw, barier me-
chanicznych utrudniajacych dostep samcow
do spermatek, samice moga jednak kopulo-
wacé z kolejnymi partnerami, a jest to zwia-
zane ze skutecznoscia korka. MASUMOTO
(1993) w badaniach nad strategia rozrodcza
Agelena limbata wyrdznit korki kompletne i
niekompletne. Korki niekompletne moga byc¢
latwo wusuniete podczas kolejnej kopulacii,
natomiast twarde korki kompletne sa trud-
ne do usuniecia czy perforacji przez kolejne-
go samca, a zatem z perspektywy samca sg
srodkiem ograniczajacym konkurencje sper-
my i gwarancja ojcostwa. Z reguly mniejsze
samce deponuja korki niekompletne, nato-
miast wieksze samce aplikuja korki kom-
pletne. Korki kompletne sa w zasadzie nie
do usuniecia, ale male bardzo czesto wypa-
daja (MASUMOTO 1993, EBERHARD 2004). Bio-
rac pod uwage powszechnos$¢ aplikacji zaty-
czek u samcow pozostajacych w ukltadach
poliandrycznych nasuwa sie pytanie, ktore
samce odnoszg wiekszy sukces w produk-
cji zatyczek: wieksze czy mniejsze oraz czy
juz wczesniej kopulujace samce sa w stanie
wyprodukowac¢ wystarczajaca ilos¢ materia-
lu wyjsciowego na zatyczki w poédzniejszych
kopulacjach. Ta kwestia nie zostala jeszcze
ostatecznie rozstrzygnieta.

Zgota innym i skutecznym ,sposobem”
samcow, aby nakloni¢ samice do kopula-
cji i zwieckszy¢ swoje szanse na ojcostwo,
jest dostarczenie swojej wybrance prezen-
tu Slubnego. Poniewaz samce sa niezwykle
,praktyczne”, ofiaruja samicy pokarm, ktére-
go zdobycie jest rozpatrywane jako wysilek
kopulacyjny lub jako optacalna inwestycja
w ojcostwo (ARNQVIST i NILSSON 2000). ZEH i
ZEH (2001) sa zdania, ze prezenty Slubne sa
bardziej wysitkiem kopulacyjnym niz inwe-
stycja w ojcostwo utrzymywana przez dobor
plciowy, poniewaz badania wykazaly, ze nie



Wybrane aspekty strategii rozrodczej pajakéw

407

ma korelacji miedzy obecnoscia prezentu czy
jego rozmiarem a plodnoscia samic i roz-
miarem potomstwa, np. u Pisaura (AUSTAD i
THORNHILL 1986). Istnieja natomiast znacza-
ce korelacje miedzy obecnosciq prezentu a
szansa bycia zaakceptowanym przez samice,
rozmiarem prezentu a czasem trwania ko-
pulacji oraz miedzy czasem trwania kopula-
cji a proporcja zaplodnionych jaj (AUSTAD i
THORNHIL 1986, HUBER 2005). Niewatpliwie,
u niektérych gatunkow pajakow prezenty
Slubne sa obligatoryjna czeScia zachowan
kopulacyjnych, sa forma adaptacji samca,
aby uniknaé¢ seksualnego kanibalizmu, jako
sposobnos¢ do dtuzszej kopulacji, wreszcie,
jako sposéb pomagajacy samicy oszacowac
przydatnos¢ samca. Poniewaz korzysci od-
zywcze samic zaleza od wielkosci oferowane-
go prezentu, w interesie samca jest dostar-
czenie jak najwiekszej ofiary (DRENGSGAARD
i TOFT 1999). Ekstremalna forma $slubnego
prezentu moze by¢ wspomniany kanibalizm
seksualny, ktéry u pewnych gatunkéw jest
powszechny (ELGAR 1992, HUBER 2005). Na-
lezy jednak =zaznaczyC, ze istnieje podsta-
wowa roznica miedzy ofiarowaniem prezen-
tu czy sekrecji, z jednej strony, a byciem
zjedzonym, z drugiej. Ofiarowanie prezentu
bowiem, moze by¢ wysitkiem kopulacyjnym
lub prawdopodobna inwestycja w potom-
stwo, natomiast kanibalizm moze byc¢ lub
tez nie, forma adaptacji z perspektywy sam-
ca utrzymywanej przez dobor naturalny (HU-
BER 2005). U Nephila plumipes samiec nic
nie zyskuje przez bycie zjedzonym po kopu-
lacji z samica dziewicza, ale po kopulacji z
samica niedziewicza moze zwiekszyC swoje
ojcostwo poprzez ofiarowanie samego siebie
(SCHNEIDER i ELGAR 2001). Kanibalizm sek-
sualny obserwowano réwniez u Latrodectus
haselti (ANDRADE 1996). U tego gatunku cia-
lo samca nie jest znaczacym pozywieniem
dla samicy, jednak jego ekstremalne poswie-
cenie obniza prawdopodobienstwo, ze sami-
ca bedzie kopulowata powtornie. Poza tym
kopulacje konczace sie¢ kanibalizmem zwykle
trwaja dluzej, co moze oznaczaé, ze wiecej
jaj zostanie zaplodnionych jego nasieniem
(SNOW i ANDRADE 2004). Zatem samiec dajac
sie pozre¢, posmiertnie inwestuje we wlasne
geny. Inna forma adaptacyjna, obserwowang
u niektorych gatunkéw pajakow, jest spon-
taniczna $mier¢ samca w czasie kopulacji
(FORSTER 1992, KNOFLACH i BENJAMIN 2003).

Z punktu widzenia samca niezmiernie
istotny jest czas trwania kopulacji. ELGAR
(1995) na podstawie analizy porownawczej
wykazal, ze czas trwania kopulacji u paja-
kéw jest niezmiernie zréznicowany. Sposrod
przebadanych gatunkéw najdluzej, bo az
900 minut, kopuluje samiec z rodzaju Pseu-
dicus, natomiast u innych gatunkéw, np.

Archaearanea lunata, kopulacja trwa bardzo
krotko, zaledwie kilkanascie sekund (ZABKA
2013). Sygnalizowane przez ELGARA (1995)
tak duze zréznicowanie czasu trwania kopu-
lacji zalezy w duzej mierze od rozmiaru ciata
partneréw, morfologii i komplikacji aparatow
kopulacyjnych oraz statusu kopulacyjnego
samicy.

Wedlug tradycyjnego pogladu, to samice
maja kontrole nad czasem trwania kopulacji.
Okazuje sie jednak, ze u pajakow kontrole
moze przeja¢ roéwniez i ple¢ przeciwna, czego
przykladem moga by¢ samce Hogna hellu-
do (WILDER i RYPSTA 2007). U tego gatunku,
starsze i bedace w gorszej kondycji samce
angazuja sie w dlugotrwate kopulacje, ktore
umozliwiaja im osiagniecie mozliwie najwiek-
szego sukcesu rozrodczego, zwlaszcza, ze
posiadaja mniejsza szanse na ustrzezenie sie
przed kanibalizmem oraz znalezienie innej
partnerki. Nawet jesli zlokalizuja kolejna sa-
mice, ponosza ryzyko, ze nie bedzie chciata
z nimi kopulowa¢ z powodu ich cech. Wy-
dtuzajac wiec czas trwania kopulacji, wyréw-
nujg czy wynagradzaja sobie koszty utraty
dalszych szans kopulacji. Ponadto, zaanga-
zowanie sie w dluzsze kopulacje moze tez
by¢ spowodowane potrzebg dluzszego trans-
feru spermy. Samce sa zatem pod wplywem
silnej presji, aby osiagnaé¢ optymalny czas
trwania kopulacji. U rodziny Lycosidae to
samce ewidentnie przejmujg kontrole nad
czasem trwania kopulacji, co wynika z po-
zycji, jaka przyjmuja podczas przekazywania
swojej spermy (STRATTON i wspoétaut. 1996).
Niewatpliwie, czas i energia wydatkowane na
kopulacje z biezaca partnerka musza byc¢
zrownowazone z energia i czasem spedzo-
nym na poszukiwanie innej partnerki seksu-
alnej i kopulacje z nia (WEDELL i wspoétaut.
2002).

Poniewaz u gatunkéw poliandrycznych
czas trwania kopulacji ma dla samcow
ogromne znaczenie, kazdy samiec bedzie sta-
rat sie robi¢ to jak najdluzej, aby przetrans-
ferowa¢ jak najwiecej swoich plemnikow.
Jednak czas spedzony na kopulacji nie jest
tylko odzwierciedleniem czasu wymaganego
do transferu spermy. Badania SCHNEIDERA i
wspotaut. (2005) wykazaly, ze sam transfer
wystarczajacej iloSci spermy u Argiope bru-
ennichi trwa zaledwie kilka sekund, jednak
samce zwykle kopuluja dluzej, co jest spo-
wodowane podejmowaniem prob usuniecia
spermy poprzednikow i aplikacja skutecznej
zatyczki kopulacyjnej. Biorac to pod uwage,
dtuzsze kopulacje sa wiec bardziej pozada-
ne przez samca niz przez samice. Taka sy-
tuacja generuje konflikt nad czasem trwa-
nia kopulacji, gdzie samice beda dazyly do
zakonczenia kopulacji wczesniej niz samce,
np. poprzez seksualny kanibalizm (SCHNE-
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IDER i wspoélaut. 2005). Umiejetnos¢ wyczu-
cia momentu kanibalizmu przez samice wy-
daje sie idealnym instrumentem, aby mogla
ona kontrolowa¢ czas trwania kopulacji, a
tym samym i ojcostwo u swojego potom-
stwa. Uwaza sie zatem, ze kanibalizm sek-
sualny u pajakow rozwinal sie pod wplywem
konfliktu plci nad kontrola czasu kopulacji
(ELGAR i wspoétaut. 2000).

Poliandria postrzegana ,okiem” samca
to réwniez koniecznos¢ wyboru najlepszej
partnerki do rozrodu. Dla samca idealna
partnerka bedzie samica, ktéra jeszcze nie
kopulowata z zadnym samcem, czego po-
twierdzeniem sa badania przeprowadzone
na Gasteracantha canciformis (BUKOWSKI i
wspoétaut. 2001). Wyniki eksperymentu wy-
kazaly bowiem, ze samce kopulowaly dwu-
krotnie z samicami dziewiczymi wprowadza-
jac swoje nasienie najpierw do jednej sper-
mateki, a nastepnie do drugiej, transferujac
prawie wszystkie plemniki zawarte w apa-
ratach kopulacyjnych. Samce napotykajace
przewody niedziewicze z reguly opuszczaly
taka samice juz po pierwszej probie kopu-
lacji. Te wyniki Swiadcza o tym, ze samce
preferuja nie tylko duze samice, gwarantuja-
ce wieksze szanse na sukces rozrodczy, ale
tez na matke swoich dzieci wybieraja samice
yniedoswiadczone”, niemajace za soba histo-
rii kopulacyjnej. Jednak w zréznicowanym
Swiecie pajgkow mozliwa jest tez inna sytu-
acja. DANIELSON-FRANCOIS i BUKOWSKI (2005)
stwierdzili, ze u Tetragnatha versicolor, po-
mimo zasadniczych réznic behawioralnych,
samce przekazywaly swoje nasienie samicom
dziewiczym i niedziewiczym, ale transferujac
tylko polowe spermy zawartej w bulbusach.
Mozna przypuszczac, ze samce tego gatunku
reszte swojej spermy rezerwowaly na inne
»okazje”. Zatem samce roéznych gatunkow
pajakow posiadaja inne preferencje co do
wyboru swojej partnerki seksualnej i przy-
dzielajg swo6j ejakulat odpowiednio do jej ak-
tualnego statusu kopulacyjnego. Mozliwos¢é
jego wykrywania i wynikajaca z tego dyskry-
minacja samic niedziewiczych znacznie ogra-
nicza liczbe ich partnerek, co, jak sie uwa-
za, doprowadza do konfliktu miedzy ptciami
(ARNQVIST i ROWE 2005). Ten konflikt moze
by¢ czeSciowo rozwigzany wraz z uplywem
czasu, kiedy spada skutecznos¢ sygnalizacji
opartej na feromonach (ANDERSSON i wspol-
aut. 2000), a zatem dla samca pozostajace-
go w uktadzie poliandrycznym bardzo istotny
bylby odstep czasowy miedzy jedna kopula-
cja samicy a druga. Innym zagadnieniem,
nie do konca rozstrzygnietym jest kwestia
dotyczaca mozliwosci i sposobu wykrywa-
nia statusu kopulacyjnego samicy. Badania
JONES i ELGAR (2008) na Nephila edulis sa
dowodem na to, ze samce posiadaja taka

umiejetnos¢ natomiast nie bardzo wiadomo,
w jaki sposoéb to czynia, poniewaz samce
nie zawsze aplikujg zatyczke kopulacyjna.

PODSUMOWANIE

U podstaw roznorodnosci i stopnia
skomplikowania istniejacych systemow roz-
rodczych u zwierzat lezy egoistyczne dazenie
do maksymalnego przekazania swoich genéw
nastepnemu pokoleniu. Dotyczy to kazdego
z osobnikéw rodzicielskich, co oznacza, ze
interesy partneréow tylko do pewnego stopnia
bywaja wspoélne, a czesSciowo sie wykluczaja.
Generuje to konflikt plci, w ramach ktoére-
go narzady rozrodcze i zachowania staja sie
elementami ,wyscigu zbrojen”, nie tylko w
obrebie jednej plci, ale rowniez miedzy sam-
cami i samicami. Uwaza sie, ze u podstaw
tego konfliktu leza rézne naklady materiato-
we i energetyczne na produkcje gamet. I juz
na tym etapie uwidacznia sie konflikt inte-
resow, ktorych wypadkowa stanowi o przy-
jeciu odpowiedniej, najlepszej dla gatunku,
strategii rozrodczej. Kazda z nich wyksztal-
cila sie i zostala zachowana w wyniku dzia-
lania doboru naturalnego jako ta, ktéra w
danym przypadku okazala sie najskutecz-
niejsza, stwarzajaca najlepsze pole do osia-
gniecia przez dany gatunek relatywnie wyso-
kiego dostosowania. W przypadku pajakow
najlepszym rozwigzaniem wydaje sie by¢ po-
liandria, ktérej wyewoluowanie i utrzymanie
ma swoje uzasadnienie w bilansie korzysci
i strat wynikajacych z wielokrotnych kopu-
lacji. W przypadku samic korzysci z polian-
drii sa ogromne i w rezultacie przewyzszaja
ponoszone przez nie koszty. U samic moz-
liwos¢ wyboru ojca swojego potomstwa nie
jest tez ograniczona tylko i jedynie do dobie-
rania sobie partnerow seksualnych lecz tak-
ze moze odbywac¢ sie po kopulacji poprzez
selekcje nasienia pochodzacych od réznych
samcoéw czemu sprzyja budowa spermatek.
Nasienie samca niespokrewnionego z samicg
ma wieksze szanse na zaplodnienie jej jaj,
co sugeruje istnienie pewnego mechanizmu
selekcji nasienia prowadzacego do zmniejsze-
nia wsobnosSci i zwiekszenia réznorodnosci
genetycznej potomstwa zgodnie z hipoteza
zgodnosci genetycznej. Wreszcie, postkopu-
lacyjna selekcja partnera moze odbywac sie
zgodnie z hipoteza ,dobrych genow”, ktérych
jakos¢ zalezy od warunkéw Srodowiska. W
przypadku pajakéw nalezy roéwniez zwrécicé
uwage na fakt, ze samica z powodu presji
czasu (krotki okres rozrodczy), moze miec
ograniczone mozliwosci wyboru partnera wy-
sokiej ,jakosci”, dlatego jest zmuszona ko-
pulowac¢ z réznymi partnerami w poszukiwa-
niu jak najlepszego rozwiazania, ktérym jest
wybranie na ojca swoich dzieci ,najlepszego
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z najgorszych”. Dlatego tez u pajakow po-
liandria samic jest korzystniejsza niz naj-
bardziej selektywna monogamia; produkujac
ograniczona liczbe jaj, beda one zawsze po-
szukiwaly ,lepszych genéw” dla swojego po-
tomstwa.

Streszczenie

Obserwacje strategii rozrodczych zwierzat wskazu-
ja, ze w wielu taksonach zwierzat wystepuje poliandria.
Doskonalym modelem do badan nad poliandria sa paja-
ki, na ktérych wykonano wiele prac eksperymentalnych
dotyczacych roznych aspektow zachowan poliandrycz-
nych. Przetestowano wiele réznych hipotez opierajacych
sie glownie na korzysciach bezposrednich (materialnych)
oraz posrednich (genetycznych), ktore sa uwazane za
glowne sily odpowiedzialne za ewolucje i utrzymanie
poliandrii. Pomimo korzysci plynacych z wielokrotnych
kopulacji, poliandria samic generuje tez koszty, ktore
ponosza obie plci. Poliandria samic i budowa ich sper-
matek stwarzaja potencjat dla konkurencji spermy, stad
tez samce, aby jej uniknaé¢ lub ograniczy¢ do minimum,
rozwinely rozne adaptacje morfologiczne, fizjologiczne i
behawioralne. Magazynowanie ejakulatow kilku samcow
w spermatekach o roéznej morfologii moze wplywaé na
priorytet spermy pierwszego lub ostatniego partnera sa-
micy przy zalozeniu, ze masy spermy sa uwarstwione w
spermatekach, gdzie nie nastepuje mieszanie sie¢ spermy
lub tez, wystepuje to w niewielkim stopniu. Stopien mie-
szania sie spermy mozna okreslic u gatunkow z wieloma
ztozami poprzez sprawdzenie, jak zmienia sie ojcostwo u
potomstwa z kolejnych kokonoéw. Na wzorzec ojcostwa u
pajakow wplywa nie tylko kolejnos¢ partneréw samicy,
ale tez czas trwania kopulacji oraz jakosc¢ i ilo§¢ spermy
w ejakulatach.
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SELECTED ASPECTS OF SPIDER REPRODUCTION - POLYANDRY

Summary

Observations of animal mating strategies indicate that polyandry is common in many species. Spiders have been
frequently used in experiments investigating different aspects of polyandric behavior and can therefore serve as mod-
els for studying this topic. Numerous studies have examined direct (material) and indirect (genetic) benefits of poly-
andry, considered as the main force behind the evolution and maintenance of this phenomenon. Despite of benefits,
multiple mating generates costs suffered by both sexes. Female polyandry and the structure of spermathecae create
opportunities for sperm competition. In response males have developed a range of morphological, physiological and
behavioral adaptations. The fact that ejaculates of several mates can be stored in spermathecae of different morphol-
ogy determines the first or last mate sperm precedence, assuming that sperm is stored with little or no mixing. In
species with multiple sperm deposits, sperm mixing can be evaluated by observing paternity changes in offspring
from subsequent cocoons. A paternity pattern in spiders is determined not only by the secondary mate order, but
also by the duration of copulation and the quality and quantity of sperm in ejaculates.

Key words: benefits and costs of polyandry, mating plugs, sperm competition, sperm priority, spiders



