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Atrakcyjnos¢ a mechanizmy doboru
ptciowego i teoria sygnalizacji biologicznej

Teoria ewolucji organizméw w drodze doboru naturalnego ktadzie nacisk przede
wszystkim na takie wtasnosci cech morfologicznych, behawioralnych czy fizjolo-
gicznych, ktére umozliwiaja przetrwanie osobnika w $rodowisku i wydanie potom-
stwa. W takim ujeciu nalezy sie spodziewac, ze wiekszos¢ cech organizméw zywych
bedzie miata warto$¢ adaptacyjna, a natura w tym wzgledzie powinna postepowac
wedtug zasad parsymonii (maksymalnej oszczednosci) i nie tolerowaé marnotraw-
stwa i rozrzutnosci energetycznej. Organizmy zywe maja jednak wiele cech i charak-
teryzuja sie rozmaitymi formami zachowan, ktére nie tylko nie zwiekszaja szans na
przetrwanie, ale wrecz je redukuja. Przyktadéw takich cech, zazwyczaj wystepuja-
cych u ptci meskiej, mozna odnalez¢ wiele, zaré6wno u licznych gatunkéw bezkre-
gowcow, jak i kregowcow (Andersson 1994). Takie atrybuty, jak na przyktad skom-
plikowane struktury pancerza niektérych chrzaszczy, jaskrawe, ponadprzecietnej
diugosci piéra, wybujate i ciezkie poroza czy glo$ne i wyrafinowane popisy wokalne
réznych kregowcdw, staty sie przedmiotem szczegdlnego zainteresowania Darwina.
Na podstawie swych obserwacji opisat proces warunkujacy ewolucje takich cech,
ktory okreslit mianem doboru ptciowego (Darwin 1960). Darwin zwrécit uwage na
fakt, ze dobor plciowy mozna z pewnym uproszczeniem analizowac z dwéch punk-
tow widzenia. Pierwszy z nich oznacza procesy rywalizacji o partnera seksualne-
go, drugi natomiast dotyczy proceséw wyboru jak najlepszego partnera do rozrodu
(zob. réwniez Andersson 1994, Krzanowska i in. 1997). Oba procesy wiaza sie z po-
wstaniem specyficznych cech (adaptagji'), ktorych ,celem” jest ostateczne zwiek-

! Termin ,adaptacja” w biologii ewolucyjnej ma dwojakie znaczenie. Po pierwsze, odnosi si¢ do procesu
modyfikacji okreslonego fenotypu pod wplywem doboru naturalnego. Prowadzi to do pojawienia sie
takich cech, ktére utatwiaja silniejsza propagacje genéw osobnika majacego dana ceche w stosunku do
osobnika, ktdry jej nie posiada. Drugie znaczenie zwiazane jest z koncowym produktem procesu adaptacji,
tj. z okreslona cecha powstata w wyniku modyfikacji fenotypu, ktéra przyczynia sie do wiekszego
rozprzestrzeniania sie genéw danego osobnika (Andrews i in. 2002). Mimo ze cytowana definicja wiaze
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szenie sukcesu reprodukcyjnego? osobnika. Cel ten jest uniwersalny dla wszystkich
zwierzat, a adaptacje umozliwiajace jego osiagniecie sa obiektem wielu badan nad
doborem plciowym réwniez u Homo sapiens. U cztowieka dobér ten moze by¢ opar-
ty zaréwno na $wiadomej, jak i pod$wiadomej analizie r6znych sygnatéw ptciowych
$wiadczacych o rozmaitych aspektach jakosci potencjalnego partnera seksualnego.
Te sygnaty, ktére najsilniej oddziatuja na wybory partnerskie, powinny stac sie naj-
bardziej atrakcyjne i poszukiwane.

1.1. Wielkosc¢ inwestycji rodzicielskich jako czynnik warunkujacy
miedzypiciowe zréznicowanie mechanizmow doboru partnera

Maksymalizacja sukcesu reprodukcyjnego jest celem wspélnym dla obu pici. Zaréwno
samiec, jak i samica daza do rozmnozenia sie i pozostawienia po sobie jak najwiekszej
liczby potomstwa. Proces wyboru partnera do rozrodu powinien by¢ zatem rozpatry-
wany w kategoriach specyficznego przymierza, w ramach ktérego przedstawiciele
obu plci wspétpracuja ze soba w zwiazku z faktem posiadania wspdlnego potomstwa,
dziedziczacego zaréwno geny ojca, jak i matki. Jednakze, mimo wspélnego dla obu
plci celu, doboru piciowego nie mozna traktowaé jako wspdlnoty intereséw samca
i samicy (Krebs i Davies 2001, Dawkins 2003). Zaréwno bowiem w trakcie zalotéw,
jak i pod wzgledem inwestycji w potomstwo wystepuje miedzy ptciami swoisty kon-
flikt intereséw rozrodczych. W perspektywie biologicznej konflikt ten bedzie zwia-
zany z wyksztatceniem sie u obu pici okreslonych mechanizméw doboru ptciowego.
Polegaja one na realizacji przez dana pte¢ zréznicowanych strategii majacych na celu
jak najwieksze , wykorzystanie” drugiej ptci do rozpropagowania swoich wilasnych
genéw (Krebs i Davies 2001, Dawkins 2003).

Konflikt ptci mozna dostrzec juz na poziomie gamet, ktére u rozmnazajacych sie
plciowo zwierzat znacznie réznia sie wielkoscia i liczba. Pte¢ zefiska wytwarza duze,
lecz stosunkowo nieruchome i nieliczne makrogamety (komoérki jajowe), ktérych
cecha charakterystyczna jest obecno$¢ wzglednie duzych zapaséw energetycznych
(substancji odzywczych) i struktur niezbednych w procesach biosyntezy. Pte¢ meska
wytwarza natomiast bardzo liczne, ruchliwe, lecz o wiele mniejsze i jednostkowo
mato kosztowne mikrogamety — plemniki. Bez wzgledu na przyczyny, ktére dopro-
wadzily do dymorfizmu plciowego w morfologii gamet (tzw. anizogamii), uwa-
za sie, ze obserwowane miedzy plciami zréznicowanie pod wzgledem naktadow
energetycznych na produkcje komérek jajowych i plemnikéw mogto juz na takim
poziomie warunkowa¢ powstanie konkurencji ptciowej. Zakladajac, ze w danych
warunkach samiec i samica dysponuja taka sama ilo$cia energii na wytworzenie ga-
met, liczba plemnikéw wyprodukowanych przez samca znacznie przewyzszy liczbe
komorek jajowych wytworzonych przez samice. W konsekwencji plemniki jednego

»adaptacje” z procesem doboru naturalnego, jest ona wazna réwniez w kontekécie doboru piciowego,
ktory jest de facto specyficzna forma doboru naturalnego.

2 W polskiej literaturze przedmiotu funkcjonuja wymiennie terminy , reprodukeyjny” i, rozrodczy”. W tej
publikacji uzywany jest najczesciej termin , reprodukcyjny”.
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samca beda mialy szanse zaptodnié¢ duza liczbe komérek jajowych réznych samic.
Reprodukcja samcéw bedzie wiec ograniczona liczba mozliwych do zaptodnienia
komorek jajowych. W takiej sytuadji i przy braku innych czynnikéw modyfikujacych
(np. gdy inwestycje samca w reprodukgje nie ograniczaja sie jedynie do wytwarza-
nia nasienia), pte¢ zeniska staje sie , rzadkim bogactwem”, o ktéra pteé meska bedzie
zmuszona konkurowad. Jednocze$nie u samic nalezy spodziewac sie wystepowania
duzej wybiérczosci wzgledem samcéw (Andersson 1994, Krzanowska i in. 1997,
Krebs i Davies 2001).

Obserwowane réznice pod wzgledem liczby gamet meskich i zefiskich, jaka moze
zosta¢ wyprodukowana z okreslonej jednostki energetycznej, przyczynity sie do sfor-
mulowania tzw. reguly Batemana dotyczacej odmiennego zréznicowania sukcesu
reprodukcyjnego wsréd samcéw i wéréd samic (Bateman 1948). W przypadku pici
zeniskiej powodem ograniczenia ptodnosci nie sa jedynie koszty i liczba komérek jajo-
wych. Na przyktad u ssakéw dodatkowe ograniczenia moga wynikac z kosztéw cza-
sowych i energetycznych zwiazanych z trwajaca czesto wiele miesiecy ciaza, supresja
owulacji podczas laktacji czy Sciéle okre$lonym czasowo okresem ptodnosci. W sumie
wszystkie te czynniki prowadza do ograniczenia ilosciowego sukcesu reprodukcyj-
nego samic. W przypadku samcéw natomiast ptodnos¢ z reguty nie jest ograniczona
przez produkgcje spermy, a problemem jest jedynie dostepnosé¢ receptywnych samic.
Na podstawie badan nad Drosophila melanogaster Bateman stwierdzit, ze wraz z kolej-
nymi kopulacjami z réznymi samicami sukces rozrodczy samca wzrastal, natomiast
zaleznoici tej nie odnotowano w przypadku samic. Wieksza skutecznosé¢ rywalizacji
samca z innymi samcami prowadzi do tego, ze bedzie miat on jednoczesnie wiecej
okazji do zaptodnienia samic, przez co zwiekszy swdj sukces reprodukcyjny wzgle-
dem innych samcéw. Efektem bedzie wieksze zréznicowanie sukcesu reprodukcyjne-
go wérdd samcédw niz wérdd samic (Bateman 1948)°.

W szerokiej perspektywie rywalizacja o partnera zalezy od dwdéch czynnikéw,
ktére wplywajac na tempo rozrodu, decyduja o tym, ktéra ple¢ konkuruje, a ktéra
staje sie obiektem konkurengji plci przeciwnej. Z jednej strony waznym czynnikiem
sterujacym rywalizacja o partnera sa miedzypltciowe réznice w dystrybucji dostepnej
energii na okre$lone inwestycje zwiazane z rozrodem. Wszystkie inwestycje w pro-
ces rozmnazania mozna okresli¢ jako catkowity wysitek reprodukcyjny (ang. repro-
ductive effort). Dzieli sie on na wysitek rodzicielski (ang. parental effort), zwiazany na

* Nowsze badania wskazuja jednak, ze réwniez sukces rozrodczy samic moze by¢ do pewnego stopnia
zwiazany z liczba kopulujacych z nimi samcéw. Dla istnienia takiej zaleznosci istotne moga by¢ m.in.
mechanizmy pokopulacyjnej selekcji plemnikéw. Na przyktad nagromadzenie spermy od wielu samcéw
moze sprzyja¢ wyselekcjonowaniu (przez rywalizacje spermy lub specyficzne mechanizmy selekgji
nasienia przez samice) takich plemnikéw, ktére zapewnia maksymalizacje sukcesu reprodukcyjnego
samicy. Ponadto istotna role w zwiekszeniu sukcesu reprodukcyjnego samicy wraz z kolejnymi
kopulacjami moga odgrywac réwniez korzySci materialne (zyski bezposrednie; zob. nizej), jakie
samica, a posrednio jej potomstwo, moga uzyskiwac od réznych partneréw (Simmons 2005). Synder
i Gowaty (2007) zwracaja réwniez uwage na bfedy metodologiczne, ktérymi obarczone sa oryginalne
badania Batemana. Autorzy podkreslaja, ze zastosowanie nowych metod badawczych i obliczeniowych
niedostepnych w czasach publikagji pracy Batemana pozwala na weryfikacje otrzymanych przez niego
wynikéw.
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przyktad z inwestycja w gamety czy w opieke rodzicielska, oraz na wysitek godowy
(ang. mating effort) zwiazany z inwestycjami w zaloty (Krebs i Davies 2001). W sy-
tuacji, gdy jedna z plci bedzie obarczona wiekszymi inwestycjami na urodzenie
i wychowanie potomka, ograniczajacymi mozliwo$¢ dalszej reprodukgji, osobniki
plci przeciwnej beda konkurowaty o dostep do niej i 0 mozliwosé kopulacji (Tri-
vers 1972). Cho¢ zréznicowane piciowo naklady energetyczne na reprodukcje moga
przyczyniac sie do wyksztatcenia charakterystycznych dla danej ptci mechanizméw
doboru pltciowego, nie sa jedynym warunkiem decydujacym o zaistnieniu rywalizacji
o partnera. Niezwykle istotna jest réwniez proporcja pici. Nalezy jednak zaznaczy¢,
ze w ujeciu doboru plciowego znaczenie ma tzw. operacyjny stosunek pici. W od-
réznieniu od wzglednej rownowagi miedzy ogélna liczba samic i samcéw w danej
populacji (Krebs i Davies 2001), operacyjny stosunek pici odzwierciedla stosunek
liczby samcéw do samic, zdolnych w danej chwili do rozrodu* (Danchin i in. 2008).
Pte¢ pozostajaca w mniejszosci bedzie bardziej cenna, a przez to stanie sie automa-
tycznie obiektem konkurengji.

Dzieki powyzszym réznicom miedzyplciowym mozna doprecyzowa¢ teze Dar-
wina o mozliwosci wyodrebnienia dw6ch domen, w ramach ktérych dziata dobér
plciowy. W obu powstaly specyficzne dla danej ptci adaptacje umozliwiajace, z jed-
nej strony, skuteczna rywalizacje o partnera, a z drugiej — wybidrczos¢ skutkujaca
efektywnym doborem partnerskim. Pierwsza domena okreélana jest jako dobér
wewnatrzplciowy (ang. intra-sexual selection), ktory dziata wtedy, gdy rywalizacja
o dostep do partnera zachodzi miedzy przedstawicielami tej samej pici. Efektem ta-
kiej konkurengji, zazwyczaj silniej zaznaczonej u samcéw, jest ewolucja takich cech,
ktore zwiekszaja zdolno$¢ pokonania rywali w bezposrednich starciach i uzyskania
pierwszefistwa w dostepie do samicy. Ple¢, w obrebie ktérej wystepuje intensywna
rywalizacja, charakteryzuje sie wiec wysokimi naktadami zwiazanymi z wysitkiem
godowym. Druga domena zwana jest doborem miedzyptciowym (ang. inter-sexual
selection) czesto utozsamianym z preferencjami ptciowymi samic®. Samce, ktére sa
chetniej wybierane przez samice na partneréw do rozrodu, wygrywaja posrednio
konkurengje z innymi samcami. Wedtug niektérych hipotez proces ewaluacji poten-
cjalnych partneréw przez samice bedzie zwiazany z tymi atrybutami samca, ktére
umozliwia samicy odniesienie jak najwiekszego sukcesu reprodukcyjnego. Prefe-
rencje samic oparte na tej zasadzie beda zatem dotyczyty rozmaitych cech potencjal-
nego partnera zwiekszajacych prawdopodobiefistwo urodzenia oraz wychowania
wiekszej liczby potomkéw o wyzszej wartoSci biologicznej, czyli na przyktad lepiej

* Na przyktad w populadji jest 10 samcéw i 10 samic. Stosunek ptci wynosi 1:1. Jesli jednak w populacji 2
samice sa w ciazy, a 3 sa w wieku zbyt mtodym, aby przystapi¢ do rozrodu, to operacyjny stosunek ptci
wyniesie 2:1.

5 W rozwazaniach dotyczacych zasad dziatania doboru ptciowego warto réwniez wspomnieé, ze
u niektérych gatunkéw obserwowane jest zjawisko ,odwrécenia rél ptciowych”. W ogélnym ujeciu
wystepuje ono wtedy, gdy tempo rozrodu samcéw jest wolniejsze niz samic, co sprawia, ze liczba
dostepnych do rozrodu samcéw jest mniejsza niz liczba receptywnych samic. W takiej sytuacji to samce
staja sie obiektem konkurencji i zalotéw samic (Andersson 1994, Krzanowska i in. 1997). Zagadnienie
wybidrezosci plciowej sameéw, ktére do pewnego stopnia jest réwniez charakterystyczne dla naszego
gatunku, zostanie szerzej oméwione w podrozdz. 1.4)
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odzywionych, zdrowszych czy tez posiadajacych korzystniejsze w okre§lonym $ro-
dowisku geny (Krzanowska i in. 1997, Cartwright 2000, Krebs i Davies 2001, Dan-
chin i in. 2008).

1.2. Mechanizmy doboru ptciowego a alokacja energii

Jak twierdzit Darwin (1960), efektem zaréwno doboru wewnatrzptciowego, jak i mie-
dzyptciowego moze by¢ wytworzenie specyficznych adaptacji umozliwiajacych osia-
gniecie maksymalnego sukcesu reprodukcyjnego. W perspektywie doboru ptciowego
nalezy je traktowaé dwuptaszczyznowo. Z jednej strony, adaptacja sa takie cechy mor-
fologiczne i behawioralne, dzieki ktérym posiadajacy je osobnik bedzie postrzegany
jako atrakcyjny dla plci przeciwnej i przez to bedzie czeSciej wybierany do rozro-
du. Z drugiej strony, adaptacja bedzie takze zestaw cech umozliwiajacych wykrycie
i oszacowanie atrakcyjnosci osobnika oraz dokonanie na tej podstawie wyboru part-
nera (Gangestad i Scheyd 2005). Czynnikiem ograniczajacym powstawanie obu ro-
dzajéw adaptacji moga by¢ jednak uwarunkowania energetyczne. Aby lepiej dostrzec
te ograniczenia, nalezy uswiadomi¢ sobie, ze kazdy organizm mozna traktowac jako
jednostke energetyczna, ktéra gromadzi energie ze srodowiska i przeznacza ja na r6z-
ne procesy zyciowe (czyli dokonuje jej alokacji) (Gangestad i Scheyd 2005). Zasoby
energetyczne, ktérymi dysponuje organizm, nie sa jednak nieograniczone. Stan taki
wymusza odpowiednia dystrybucje energii, jaka dysponuje osobnik, co zostato opi-
sane przez teorie historii zycia (ang. the life history theory) (Stearns 1992). Gtéwne zato-
zenia tej teorii wynikaja z praw termodynamiki oraz z tzw. zasady alokacji, zgodnie
z ktérymi okredlona porcja energii zuzyta na jeden cel nie moze by¢ przeznaczona
na inny (Hill 1993). Organizmy zywe wykorzystuja dostepna energie akumulowana
w trakcie zycia w réznych funkcjach zyciowych, takich jak wzrost, obrona przed pa-
togenami, mechanizmy umozliwiajace przezycie oraz rozmnozenie sie. Procesy te
czesto konkuruja o te same ograniczone zasoby energetyczne organizmu, dlatego
nie do unikniecia sa rozmaite fizjologiczno-morfologiczne ustepstwa i kompromisy
(ang. trade-off) (Hill 1993). Ograniczenie zasobéw dostepnej energii oraz koniecznos¢
podtrzymywania réznych funkgji zyciowych sprawiaja, ze dobér naturalny nie be-
dzie , tolerowat” nieograniczonego rozwoju okre$lonych adaptacji osobnika (np. po-
zwalajacych na rodzenie zbyt duzej liczby potomstwa). Nalezy sie wiec spodziewac,
ze najkorzystniejsze dla osobnika bedzie posiadanie takich adaptacji, ktére pozwo-
la mu na optymalne lokowanie energii w rozmaite procesy zwiazane z przezyciem
i reprodukcja w taki sposéb, ktéry jednoczesnie bedzie maksymalizowat jego fitness®.

¢ Termin fitness (ang.) w ujeciu uproszczonym, odnoszacym sie bezposérednio do osobnika, mozna
rozumie¢ jako wskaznik sukcesu reprodukcyjnego wyrazony w odniesieniu do innych osobnikéw
(tzw. wzgledny sukces reprodukeyjny) (Dunbar 1982) lub, jeszcze prosciej, jako zdolnosé do mozliwie
wysokiej reprodukgji (Sperlich 1977). Dotychczas nie zaproponowano jego dobrego odpowiednika
w jezyku polskim, cho¢ zwykto sie uzywacé terminu ,,dostosowanie” lub — rzadziej - ,,dopasowanie” badz
,warto$¢ przystosowawcza” (Krzanowska i in. 1997). Terminy te jednak nie oddaja w pelni znaczenia
fitness i czesto budza kontrowersje wéréd naukowcow.
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Korzystne moze by¢ na przyktad posiadanie mniejszej liczby potomstwa, ale o lep-
szych parametrach zdrowotnych (Gangestad i Scheyd 2005).

Przedstawione zasady umozliwiaja rozpatrywanie mechanizméw doboru plcio-
wego w kategoriach modelu zyskéw i strat. Okre$lone fenotypy mozna wiec traktowaé
jako jednostki realizujace okreslone strategie zyciowe pozwalajace im, po pierwsze,
przetrwaé w Srodowisku, po wtére, zdoby¢ partnera i po trzecie, urodzi¢ i wycho-
wac ptodne potomstwo. Realizacja poszczegblnych elementéw tych strategii bedzie
wiazata sie z szeregiem kompromiséw w alokagdji energii majacych swoje odzwiercie-
dlenie zaréwno w morfologii, jak i w behawiorze samcéw i samic. Stan taki narzuca
specyficzna nomenklature, blizsza raczej naukom ekonomicznym niz biologicznym
(np. definiowanie modeli , zyskow i kosztéw” w wyborze partnera: Gangestad i Simp-
son 2000, Gangestad i in. 2005). Chociaz postugiwanie si¢ w odniesieniu do organi-
zmoéw zywych, a szczegélnie do cztowieka terminami typu: warto$é osobnika, jakosé
partnerska, jakos¢ biologiczna, inwestycje rodzicielskie lub zyski i straty wynikajace
ze zwiazku z partnerem, moze wywotywac sprzeciw natury etycznej, to zalety metod
badawczych opartych w duzej mierze na modelowaniu matematycznym oraz precy-
zja i czytelno$¢é stosowanej terminologii powoduja, ze ich zastosowanie w przypadku
rozpatrywania zagadnier ewolucyjnych nalezy uzna¢ za uzasadnione.

1.3. Ewolucja preferencji i atrakcyjnego ornamentu ptciowego

Gdy rozpatruje sie problem wyboru partnera seksualnego przez samice, istotne staje
sie rozpoznanie, ktére cechy morfologiczne, fizjologiczne i behawioralne moga by¢
obiektem ich zainteresowan. Darwin (1960) wyréznit trzy klasy cech dymorficznych
rc’)Zniacych samca i samice (zob. réwniez Andersson 1994). Pierwsza z nich, nazy-
wana ,pierwszorzedowymi cechami plciowymi”, obejmowala gonady i narzady
kopulacyjne, ktére sa bezposrednio zwiazane z aktem plciowym i reprodukgja. Ce-
chy drugiego rodzaju, okreslane jako ,drugorzedowe cechy ptciowe” nie odgrywa-
ja bezposredniej, mechanicznej roli w procesie zaptodnienia. Ich znaczenie ujawnia
sie podczas rywalizacji o partnera — posiadanie takiego rodzaju cech moze znaczaco
przyczynié sie do uzyskania przewagi nad rywalami i zdobycia dostepu do samicy.
Przyktadami tych cech sa struktury stuzace do walki z rywalami lub ich odstrasza-
nia, jaskrawe ubarwienie, glosny repertuar wokalny, wieksze rozmiary ciata. Wedlug
Darwina cechy te wyewoluowaty jako efekt doboru ptciowego, ktéry czesto dziatat
w kierunku przeciwnym niz dobér naturalny. W skrajnej postaci mégt wiec obnizac
szanse na przezycie osobnika’. Trzeci rodzaj cech to ,ekologiczne cechy plciowe”.
Sa one stosunkowo mniej powszechne i co najwyzej posrednio zwiazane z funkgja-
mi rozrodczymi. W $wiecie zwierzecym z reguly odzwierciedlaja one rézne dla obu

7 Nalezy jednak zaznaczy¢, ze czesto rozgraniczenie miedzy cechami pierwszo- i drugorzedowymi bywa
stabo zaznaczone. Zdarza sie bowiem, ze ta sama cecha pelni zaréwno mechaniczna role w procesie
zaplodnienia i jednoczeénie ma znaczenie podczas rywalizacji wewnatrzplciowej — na przyktad budowa
penisa u niektérych zwierzat umozliwia usuwanie nasienia rywali z drég rodnych samicy (wiecej
o rywalizacji plemnikéw: Birkhead i Hunter 1990, Birkhead i Parker 1997).
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plci adaptacje do zdobywania pozywienia. Przyktadem moga by¢ komary, u ktérych
dymorfizm ptciowy dotyczacy aparatu gebowego zwiazany jest z przystosowaniem
samca do zerowania na kwiatach, a u samic do odzywiania sie krwia. Powstaniu
ekologicznych cech plciowych poczatkowo moze, lecz nie musi towarzyszy¢ dobér
plciowy. Samice moga na przyktad wybiera¢ do rozrodu samce, ktére nie uszczuplaja
zasobéw pokarmowych samicy, natomiast niezwiazany z doborem ptciowym bedzie
dymorfizm ptciowy wynikajacy na przyktad z nieidentycznej ekspresji tych samych
gendw u samca i samicy. Niewielkie réznice plciowe moga jednak z czasem zwiek-
szy¢ sie w drodze doboru naturalnego (Andersson 1994).

Zaproponowana przez Darwina i rozwijana p6zniej koncepcja doboru ptciowego
dotyczyta szczegdlnie drugorzedowych cech piciowych. Rozwiktanie zagadki zwia-
zanej z sensem istnienia u samcéw wyolbrzymionego ornamentu piciowego, czesto
szkodliwego z punktu widzenia doboru naturalnego, oraz powstania u samic prefe-
rencji w stosunku do takiego ornamentu, jest jednym z najtrudniejszych probleméw
teorii doboru plciowego (Andersson 1994, Krzanowska i in., 1997, Kokko 2001, Kokko
i in. 2003). Juz od czaséw Darwina prébowano rozwiazaé go na dwa sposoby. Pio-
nierem pierwszego z nich byt sam Darwin (1960), ktéry twierdzil, ze dobér miedzy-
plciowy jest wytacznie odzwierciedleniem preferencji w stosunku do cech atrakcyj-
nych i jako taki nie prowadzi do adaptadji ekologicznych (czyli lepszego przystosowa-
nia do $rodowiska). Innymi stowy, jest obojetny lub nawet niekorzystny dla przezy-
walnosci potomstwa. Odmienne stanowisko prezentowat Alfred Russel Wallace, ktéry
twierdzit, ze dobdr piciowy jest ekologicznie adaptacyjny i oparty na ,rozsadnych”
wyborach partnera, przynoszacych korzySci w perspektywie przysztych pokolen
i doboru naturalnego. Poglady prezentowane przez obu autoréw inspirowaty kolejne
pokolenia ewolucjonistéw. Mimo ze od ich sformutowania uptyneto juz sporo czasu,
cze$¢ postulatéw nie stracita na waznosci, a wiele probleméw pozostato nierozwiaza-
nych. Ponizej przedstawione zostana gléwne wspétczesne koncepcje probujace wy-
jasni¢ preferencje , estetyczne” samic i powstanie wybujalego ornamentu ptciowego
u samcow.

1.3.1. Hipoteza ewolucji ucieczkowej - arbitralne preferencje estetyczne

Sugerowany przez Darwina wybor okreSlonego samca przez samice tylko z powodu
jego atrakcyjnosci budzit wiele kontrowersji zaréwno wsréd jemu wspélczesnych, jak
i p6zniejszych badaczy (Cronin 1991, Andersson 1994). Rzeczywiscie, z punktu widzenia
zdrowego rozsadku, bezsensowne wydaje sie preferowanie samcéw obdarzonych eks-
tremalnie wyksztatconymi cechami ptciowymi (np. samca pawia o ogromnym ogonie),
ktére nierzadko wiaza sie zaréwno z ogromnymi kosztami, jakie ponosi samiec na wy-
ksztalcenie i utrzymanie tej cechy, jak i ze zwiekszonym ryzykiem, ze stanie sie on ofiara
drapieznika. Przeciwnie, to samce pozbawione cech, ktére przekazane potomstwu moga
istotnie obnizy¢ jego przezywalnos$é, powinny by¢ preferowane przez samice, a przez
to utrwalane przez dobér ptciowy. Problem powstania preferencji samic w stosunku do,
wydawaloby sie, cech silnie nieadaptacyjnych, oraz nieuwzgledniania kosztéw posia-
dania ekstrawaganckich cech ptciowych byt znaczna staboscia teorii doboru ptciowego
w formie zaproponowanej przez Darwina (Andersson 1994, Cartwright 2000).
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Krytyka doboru piciowego opartego wyltacznie na preferencjach w stosunku
do atrakcyjnosci samej w sobie znacznie jednak ostabta, gdy w 1930 roku Fisher sfor-
mutowat koncepcje mechanizmu ewolucyjnego, ktéry mégtby odpowiadac za powsta-
nie cech postrzeganych jako atrakcyjne. Podstawa koncepgji Fishera jest kowariancja®
miedzy genami na wyksztalcenie okreSlonej cechy oraz na preferencje plci przeciwnej
w stosunku do niej. Skutkiem tego procesu jest pojawienie sie samonapedzajacego sie
mechanizmu, dziatajacego na zasadzie dodatniego sprzezenia zwrotnego. Wedtug Fi-
shera (1930) proces ten, nazywany po angielsku runaway process, a po polsku zwykle
procesem niekontrolowanym®’, prowadzi do wytworzenia skrajnie rozbudowanego,
atrakcyjnego ornamentu plciowego u samcéw oraz silnych preferencji samic w stosun-
ku do niego. Ciagty rozwdj cech epigamicznych', prowadzacy do osiagniecia przez nie
duzych rozmiaréw, bedzie stopniowo obnizat przezywalno$c samca. Na przyktad nad-
miernie rozwiniety ogon stanie sie przeszkoda w unikaniu drapieznikéw. Wyhamowa-
nie tempa dalszego wzrostu ornamentu i zatrzymanie catego procesu nastapi dopiero
wtedy, kiedy znacznie zredukowana przezywalnoé¢ samca przewazy nad zyskami
zwiazanymi z jego wysoka atrakcyjnoScia lub, niezaleznie od zwiazku z przezywalno-
Scia, gdy zmienno$c¢ genetyczna dla preferowanej cechy zostanie wyczerpana i dalsze
jej modyfikacje nie beda juz mozliwe' (Fisher 1958; zob. réwniez Kokko 2001).

Aby wykazaé, Zze nie jest tautologia twierdzenie, iz dobdr piciowy, dzialajacy
poprzez preferencje estetyczne samic, utrwala te cechy, ktére czynia samca atrak-
cyjnym, nalezy poczyni¢ odpowiednie zalozenia. Po pierwsze, nalezy przyjaé, ze
samce charakteryzuja sie zmiennoscia okreslonej cechy (np. dtugosé¢ ogona), ktéra
jest dziedziczna. Po drugie, samice dokonujace wyboréw samcéw cechuja sie réw-
niez dziedziczna zmiennoScia preferencji wzgledem pozadanej cechy samca (w tym
wypadku ogona). Po trzecie, dzieki temu, ze potomstwo dziedziczy geny zar6wno
po ojcu, jak i po matce, oprécz allelu genu warunkujacego rozwdj okreslonej cechy
u samca rozpropagowany zostanie réwniez odpowiedni allel genu, odpowiadajacy
za kodowanie preferencji tej cechy u samic. Tak wiec potomstwo bedzie posiadato
geny determinujace zaréwno rozwdj okre$lonej cechy, jak i powstanie preferencji
w stosunku do niej. Ekspresja okreslonych genéw bedzie jednak wystepowata jedy-
nie u odpowiedniej pfici.

W sytuacji, kiedy rozkiad zmiennosci preferencji samic odpowiada rozktadowi
zmiennos$ci prezentowanych przez samca cech warunkujacych wybory samic, dobér
plciowy charakteryzuje sie stabilno$cia, ktéra nie prowadzi do rozwoju wybujaltego
ornamentu plciowego. Stan réwnowagi zacznie sie jednak zmieniaé, kiedy samice,
z r6znych powoddw, choéby losowych, zaczna wykazywaé preferencje w kierunku

8, Kowariancja” oznacza wspétzaleznosé dwéch zmiennych.

 Trudno zaproponowac dobry polski odpowiednik dla tego terminu. W dalszej czedci tego rozdzialu
uzywane beda réwniez nieco bardziej obrazowe okreslenia, takie jak: proces lawinowy, proces fancuchowy
lub proces/dobér ucieczkowy.

10 Wyolbrzymione cechy ptciowe powstate jako wynik proceséw doboru wewnatrz- i miedzyptciowego
(Krzanowska i in. 1997). W uproszczeniu mozna je utozsamia¢ z drugorzedowymi cechami plciowymi.

I Problem ten, zwany paradoksem tokowiska (ang. lek paradox), zostanie oméwiony w dalszej czesci tego
rozdziatu.
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okreslonego wariantu cechy samca, na przyktad, ogona o dtugosci nieznacznie prze-

kraczajacej $rednia w populacji. Wtedy zwiekszy sie wzgledna liczebno$¢ potomstwa,

ktoére bedzie miato zaréwno:

* geny determinujace ekspresje ,nowego” stopnia rozwoju cechy u pici meskiej,

* geny kodujace ,nowe” preferencje okre$lonego wariantu cechy samca u plci zen-
skiej.

Okolicznodci takie spowoduja, ze samce posiadajace pozadane cechy beda miaty

zwiekszone szanse na osiagniecie wyzszego sukcesu reprodukcyjnego i pozostawie-

nie po sobie liczniejszego potomstwa (Fisher 1930; zob. réwniez Cartwright 2000,

Krebs i in. 2001).

U ludzi cechami, ktérych stopien wyksztatcenia mégtby stanowic podstawe owe-
go samonapedzajacego sie mechanizmu dziatajacego na zasadzie dodatniego sprze-
zenia zwrotnego, sa posiadanie silnie rozwinietego mézgu oraz inteligencji. Wedtug
Millera (2001) niektére zdolnosci kognitywne (jak poczucie humoru czy uzdolnienia
artystyczne) podlegaja dziataniu doboru piciowego, cho¢ same w sobie nie przynosza
zadnych korzysci adaptacyjnych. Silne preferencje kobiet w stosunku do artystycz-
nie uzdolnionych mezczyzn moglyby zatem znacznie przyspieszaé rozrost niezwy-
kle kosztownego energetycznie mézgu do duzych rozmiar6w w poréwnaniu z masa
ciata. Jak jednak zaznacza Miller, koncepcje taka podwazaja dwa kontrargumenty.
Po pierwsze, hipoteza Fishera nie zaklada kierunku ewolugji preferowanej cechy,
a faktem jest, ze u kolejnych kopalnych gatunkéw rodzaju Homo nastepowato suk-
cesywne zwiekszanie wielko$ci mézgowia. Po drugie, ewolucja w wyniku dziatania
doboru ucieczkowego powinna prowadzi¢ do silnego dymorfizmu plciowego wiel-
koéci mézgu. Brak réznic moze wynikaé z faktu, ze dobér piciowy u ludzi ma cha-
rakter wzajemny szczegélnie w przypadku zwiazkéw diugoterminowych (zob. pod-
rozdz. 1.4). Problemem jest jednak to, ze wzajemny dobér plciowy nie jest zgodny
z oryginalna koncepcja doboru ucieczkowego, ktéra zaktada, ze to jedna pte¢ cechuje
sie silnymi preferencjami w stosunku do atrakcyjnej cechy u ptci przeciwnej. Dlatego
tez bezposrednie taczenie ewolucji mézgu i inteligencji z teoria doboru ucieczkowego
moze by¢ nieuzasadnione (Miller 2001).

1.3.2. Inne koncepcje nieadaptacyjnych preferencji estetycznych

Hipoteza doboru ucieczkowego Fishera (1930) w autorskiej wersji nie zostata for-
malnie zweryfikowana. W pézniejszych latach jednak szereg prac opartych na
technikach modelowania matematycznego potwierdzit mozliwos$¢ istnienia doboru
plciowego na zasadach opisanych przez Fishera (np.: O’'Donald 1962, 1980, Lan-
de 1981, Kirkpatrick 1982, Seger 1985). Pewna niejasno$¢ Fisherowskiej koncep-
¢ji doboru piciowego dotyczyta jednak arbitralnoéci w pojawianiu sie preferencji
samic wzgledem okreslonych cech samca (Cartwright 2000). Cho¢ faktem jest, ze
sam autor zaproponowal, iz powstanie preferencji w kierunku okreslonej wartosci
cechy moze by¢ poczatkowo zwiazane z choéby minimalna, dziedziczna korzy-
Scia adaptacyjna wynikajaca z posiadania takiej cechy (Fisher 1930), to mozliwe sa
réwniez inne, nieadaptacyjne przyczyny powstania takich preferencji. Na przyktad
Enquist i Arak (1993) zwrdécili uwage na problem rozpoznawania przez samice sam-
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céw swojego gatunku. Autorzy wyszli z zatozenia, ze w ukladzie percepcyjnym
wystepuja specyficzne odchylenia powodujace wzmocnienia reakcji osobnika na
okreslone bodzce majace istotne znaczenie w procesach klasyfikacji obiektéw. Jako
ze liczba form przyjmowanych przez dany sygnat moze by¢ praktycznie nieskon-
czona (np. obraz moze zostaé¢ w rézny sposéb zmodyfikowany, zanim ostatecznie
trafi na siatkéwke), jest prawdopodobne, ze pewne warianty bodzcéw beda zawsze
wywotywaly silniejsza odpowiedz uktadu percepcyjnego. Autorzy, badajac za po-
moca sztucznych sieci neuronowych role mechanizméw rozpoznawania w ewolu-
qji sygnatéw, wykazali, ze u samcéw moze nastepowac ewolucja silnych sygnatéw
w postaci wyolbrzymionych cech ptciowych, ktére stuza samicom do rozpoznawa-
nia ich jako osobnikéw tego samego gatunku. Czynnikiem ograniczajacym rozwdj
okreslonej cechy jest zmniejszajaca sie zdolno$¢ przezycia samca. Modele zbudowa-
ne przez autoréw potwierdzity jednoczesnie, ze preferencje samic wzgledem eks-
tremalnych cech samca mogly wyewoluowac¢ jako prosta konsekwencja potrzeby
rozpoznawania samcéw swojego gatunku (Enquist i Arak 1993). Réwniez niektére
badania przeprowadzane w warunkach naturalnych (przeglad: Andersson 1994)
potwierdzaja mozliwo$¢ dziatania opisanych mechanizméw. Jest jednak mato praw-
dopodobne, by mechanizmy te byty jedynym czynnikiem odpowiedzialnym za po-
wstanie silnych preferengji oraz ornamentéw piciowych rozwinietych w stopniu
znacznie przekraczajacych ten, ktéry wystarczytby do prawidtowego rozpoznania
przedstawicieli wlasnego gatunku'? (Andersson 1994).

Nieco inne wytlumaczenie przedstawili Ryan i Rand (1990) oraz Ryan i in. (1990).
Autorzy analizowali mechanizm silniejszej reakcji samic na sygnalty godowe sam-
c6w zaby Physalaemus pustulosus, ktére odbiegaty od $redniej charakterystycznej dla
populacji. W badaniach wykazali, ze zjawisko takie moze by¢ efektem doboru picio-
wego opartego na odchyleniu reakgji uktadu sensorycznego (ang. sensory bias; sen-
sory exploatation). Zgodnie z takim modelem samce moga wykorzystywac istniejaca
juz wczedniej sktonnosé do silniejszego reagowania samic na okre$lone bodzce (Ryan
iin. 1990, Ryan i Rand 1990, Ryan i Keddy-Hector 1992). Powody pojawienia sie od-
chylen w preferencjach samic moga by¢ rézne i niezalezne od czynnikéw zwiazanych
z procesem rozmnazania sie (Endler i Basolo 1998, Searcy i Nowicki 2005). Moga one
na przyktad wynikaé z preferencji samic wzgledem pokarmu o okreslonym zabar-
wieniu (Rodd i in. 2002), z posiadanych przystosowan do rozpoznawania gatunku
(Enquist i Arak 1993) lub z lokalizowania ofiary podczas polowan (Proctor 1991, 1992).
Niezaleznie jednak od przyczyny, cecha charakterystyczna opisywanego procesu jest
istnienie okreslonego ,odchylenia sensorycznego” u samic, zanim pojawi sie odpo-
wiednia cecha u samca (Searcy i Nowicki 2005). Potwierdzenie hipotezy odchylenia
reakcji uktadu sensorycznego w ewolucji ornamentu plciowego wymaga wiec prze-
prowadzania filogenetycznych analiz spokrewnionych gatunkéw w celu ustalenia,
na jakim etapie ewolucji powstawato okreslone odchylenie preferencji samic i czy

2 Analogiczna koncepcja zaklada, ze cechy dymorficzne moga stuzy¢ do wiasciwego rozpoznania pici
w danym gatunku. Réwniez w tym przypadku jest jednak malo prawdopodobne, by wytacznie ten
mechanizm sterowat rozwojem silnych preferencji wzgledem nadmiernie (w stosunku do koniecznosci
rozpoznania pici) wyolbrzymionego ornamentu piciowego (Andersson 1994).
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poprzedzato ono powstanie okres§lonych cech ptciowych u samca (Maynard Smith
i Harper 2003). Przeprowadzone dotychczas nieliczne badania testujace opisywany
mechanizm ewolucji ornamentu pitciowego wydaja sie potwierdzaé jego dziatanie.
Przyktadem sa prace badajace zasady doboru plciowego u ryb z rodzaju Xiphophorus
(Basolo 1990, 1995a). Rodzaj ten obejmuje gatunki, u ktérych samce maja wydtuzona
pletwe ogonowa (mieczyki) oraz gatunki, w ktérych samce nie posiadaja podobnej
struktury (platki). Mimo ze wspélny przodek obu gatunkéw ryb nie posiadat cha-
rakterystycznie wydtuzonej ptetwy, badania wykazaty, ze samce platek, ktérym chi-
rurgicznie wydluzono ogon, byly silniej preferowane przez samice swojego gatunku.
Podobne pojawienie sie preferencji wzgledem sztucznie zmodyfikowanego ogona
zauwazono réwniez u blisko spokrewnionego rodzaju Priapella (Basolo 1995b). Wy-
niki takie potwierdzaja, ze samice gatunkéw, w ktérych samce nie posiadaja miecza,
maja wcze$niej uksztattowane preferencje w stosunku do tej cechy. Ewolucja meskie-
go ornamentu mogta wiec przebiega¢ z wykorzystaniem odchylen uktadu sensorycz-
nego u plci przeciwne;j.

Z powodéw braku mozliwosci przeprowadzenia analizy filogenetycznej preferen-
qji ptciowych, a zatem z powodéw metodologicznych, w przypadku cztowieka trud-
no jednoznacznie wykaza¢ istnienie doboru ptciowego opartego na odchyleniu reakcji
uktadu sensorycznego. Ewentualnym przykitadem sa stwierdzone u mezczyzn pre-
ferencje w stosunku do neotenicznych (dzieciecych) cech twarzy kobiet. Preferencje
te moga odzwierciedla¢ wzmocniona reakcje na uksztaltowany w procesie ewolucji
mechanizm selekgji cech twarzy $§wiadczacych o mtodosci i wysokiej ptodnosci kobiet
(Jones 1995; zob. réwniez Thornhill i Grammer 1999 oraz rozdz. 5).

Przedstawione teorie nieadaptacyjnego doboru plciowego nie pozwalaja jedno-
znacznie okreéli¢ przyczyn pojawienia sie wyolbrzymionego ornamentu ptciowego
oraz preferendji estetycznych w stosunku do niego. Proponowane wyjaénienia moga
opisywac pewne stadium poczatkowe, ktére stanowito podstawe i nadawato kierunek
ewolugdji ekstrawaganckich cech ptciowych samcéw i preferencji tych cech u samic.
W poézniejszych stadiach jednak proces ten mégt zachodzi¢ juz zgodnie z modelem
ewolugji ucieczkowej, zaproponowanym przez Fishera, lub innym, opartym na zato-
zeniu adaptacyjnych wyboréw partnerskich (Ryan i Keddy-Hector 1992, Krzanowska
iin. 1997, Maynard Smith i Harper 2003).

1.3.3. Atrakcyjnosc jako wskaznik jakosci biologicznej osobnika

Koncepcja ,doboru ucieczkowego” Fishera zaktadata mozliwo$é wystepowania ekolo-
gicznie nieadaptacyjnych wyboréw partnerskich. Dobér ptciowy w takim przypadku
oparty bylby jedynie na arbitralnych preferencjach samic w stosunku do atrakcyjnosci
samcéw, a atrakcyjnos$é sama w sobie pozbawiona bytaby wymiernego znaczenia bio-
logicznego. W takim $wietle skrajnie odmienna jest koncepcja zaktadajaca, ze dobér
plciowy jest procesem precyzyjnej oceny partnera przez pryzmat zyskéw, jakie mozna
osiagnac ze skojarzenia sie z osobnikiem o wysokiej jako3ci biologicznej.

Potencjalne korzysci mozna rozpatrywac w dwéch kategoriach:
* zyskow genetycznych (posrednich),
* zyskow pozagenetycznych (bezposrednich).
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Zyski genetyczne (posrednie) czerpie samica wtedy, kiedy dobér plciowy utrwala
takie cechy samca, ktére zapewniaja sukces reprodukcyjny potomstwa dzieki dziedzi-
czeniu jego cech, zwiekszajacych zdolnos¢ przezycia i skutecznoé¢ rywalizacji o part-
nera seksualnego. Geny kodujace te cechy w uproszczeniu nazywa sie ,, dobrymi ge-
nami” (Cartwright 2000, Krebs i Davies 2001, Gangestad i Scheyd 2005; zob. jednak
podrozdz. 1.3.3.2). W tym przypadku wybor partnera okreélany jest terminem doboru
posredniego. Jej istota jest genetyczna korelacja (np. z powodu plejotropii) miedzy ce-
cha fenotypowa preferowana przez samice a cechami samca (niejako ukrytymi), ktére
przyczyniaja sie do lepszej jakosci biologicznej potomstwa. Samice beda wiec doko-
nywaly biologicznie uzasadnionego wyboru, maksymalizujacego ich fitness (Kokko
iin. 2003).

Zyski pozagenetyczne (bezposrednie) osiaga samica w sytuacji, kiedy dobédr
plciowy opiera sie na tych cechach samca, ktére w sposéb bezposredni przyczyniaja
sie do maksymalizagji fitness samicy. Cechami tymi moga by¢ na przyktad zdolnosci
rodzicielskie samca i/lub jego zasoby (np. bogate w pokarm terytorium) zabezpiecza-
jace byt potomstwu i samicy. Proces doboru partnerskiego opartego na cechach bez-
posrednio zwiekszajacych jej zyciowy sukces reprodukcyjny okreslany jest terminem
doboru bezposredniego (Kokko i in. 2003).

Podzial zyskéw na , genetyczne” i , pozagenetyczne”, jakie moze osiagna¢ sa-
mica wybierajac odpowiedniego partnera, cho¢ stosunkowo przejrzysty, jest jedynie
pewnym uproszczeniem. Utozsamia ono ,dobre geny” z wysoka kondycja geno-
typowa i fenotypowa osobnika, ktére zapewniaja przezycie i reprodukgje. Atrybu-
tom tym niejako przeciwstawiane sa cechy $wiadczace o duzych zasobach osobnika
wplywajacych na inwestycje rodzicielskie i partnerskie. Zapewniaja one korzysci
okre$lane mianem , pozagenetycznych”. Sugeruje to brak zwiazku osiaganych zys-
kéw z wyposazeniem genetycznym partnera, co bardzo czesto nie jest prawda. Nie-
watpliwa zaleta omawianego podziatu jest jego prostota. Nalezy jednak zaznaczy¢,
ze réwniez cechy umozliwiajace na przyktad nagromadzenie odpowiednio duzych
zasob6w pokarmowych moga mie¢ znaczaca komponente genetyczna. Na przyktad
wykazano, ze preferowany przez kobiety wysoki status spoteczno-ekonomiczny
mezczyzny jest dodatnio skorelowany z inteligencja (Herrnstein i Murray 1994, Cha-
morro-Premuzic 2007), a cecha ta jest silnie uwarunkowana genetycznie (Chamor-
ro-Premuzic 2007). Podobnie nieuzasadnione moze by¢ kategoryczne oddzielanie
koncepgji doboru ucieczkowego Fishera od teorii wskaznikéw jakosci biologicznej
osobnika. W rzeczywisto$ci obie koncepcje moga oddziatywac¢ na procesy doboru
plciowego poprzez specyficzne interakcje pojawiajace sie w okreslonych warunkach
(podrozdz. 1.3.3.). Poréwnanie dziatania proponowanych mechanizméw doboru
plciowego przedstawiono na rycinie 1.1.

Aby wybdér samca z dobrymi genami byt trafny i zwiekszat fitness samicy, powi-
nien by¢ oparty na okreslonych rzetelnych sygnatach, informujacych o wysokiej jako-
Sci biologicznej samca. Zgodnie z zatozeniami hipotezy dobrych genéw, markerem
wartoéci samca moze by¢ ornament piciowy (Cartwright 2000). Pojawia sie jednak
pytanie, dlaczego miarodajnym wskaznikiem jakosci osobnika ma by¢ drugorzedo-
wa cecha plciowa, rozwinieta tak bardzo, ze w ekstremalnych przypadkach uposle-
dza zywotnoé¢ samca. Préba odpowiedzi na to pytanie jest hipoteza uposledzenia
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Dobor piciowy

Niezwigzany z jakoScig
biologiczng osobnika

Zwigzany z jakoScig
biologiczng osobnika

Dobér ucieczkowy
dziedziczenie atrakcyjnosci
wg Fishera

Dob6r ptciowy jako
wynik potrzeby
rozpoznania ptci*

Dobér ptciowy jako
wynik odchylenia uktadu
sensorycznego

Dobor ptciowy jako
wynik potrzeby
rozpoznania gatunku**

Dobér posredni

tzw. dobre geny

Cechy determinowane genetycznie
zwiekszajgce zdolnos¢ do przezycia
osobnika, rywalizacji o partnera

i maksymalizacji fitness, np.:

« immunokompetencja

« zdolnoSci rodzicielskie

Dobor bezposredni

« BezpoSrednie inwestycje
rodzicielskie

» Zasoby determinowane
Srodowiskowo

« Cechy niedziedziczne umozliwia-
jace zdobywanie zasobow

« Dobry stan zdrowia wynikajacy
z posiadanej konfiguracji genow,

« cechy umozliwiajace zdobywanie
zasobow

ale niedziedziczny

Rvycina 1.1. Uproszczony schemat mechanizméw doboru ptciowego. Gwiazdkami oznaczono mechanizmy,

ktérych rola adaptacyjna moze zaznaczac sie w kontekscie redukcji ryzyka urodzenia nieptodnych mieszancow

miedzygatunkowych (*) lub zwiekszenia szansy znalezienia partnera ptci przeciwnej (**). Szczegdtowy opis w tekscie.

(ang. handicap principle)® zaproponowana przez Zahaviego (1975, 1977), zgodnie
z ktéra sygnatly informujace o jakosci biologicznej osobnika charakteryzuja sie szcze-
rodcia i rzetelnoScia wiasnie dlatego, ze cechy te w specyficzny sposéb uposledzaja
osobnika. Gwarancja uczciwosci sygnatu jest koszt, jaki ponosi osobnik wysytajacy
informacje o swojej jakosci. Dodatkowo, koszt ten musi by¢ wiekszym obciazeniem
dla osobnika nieuczciwie informujacego o swojej jakosci niz dla osobnika , uczciwe-
go”. Kolejnym warunkiem rzetelnosci sygnatu jest wystepowanie logicznej zaleznoSci
miedzy specyficznym rodzajem kosztu a informacja przekazywana przez dany sy-
gnat (Zahavi 1997). W przypadku meskiego ornamentu piciowego koszty moga do-
tyczy¢ naktadéw energetycznych na wytworzenie i utrzymanie rozbudowanych dru-
gorzedowych cech ptciowych. W takim przypadku ornament ptciowy informowatby
na przyktad o zdolnosci zdobywania pokarmu (zob. réwniez hipoteza uposledzenia

3 W pidmiennictwie polskojezycznym (np. Krebs, Davies, 2001; Futuyma, 2008) jako odpowiednika
ang. handicap principle uzywa sie najczeSciej pojecia ,hipoteza (zasada) uposledzenia”, chociaz
poprawniejszy bylby termin , hipoteza obciazenia” (lub: ,,utrudnienia”). Stowo ,, uposledzenie” sugeruje
nizsza jako$¢ biologiczna osobnika, podczas gdy hipoteza zaproponowana przez Zahaviego sugeruje
co$ zupelnie innego. Termin ,obciazenie” wskazuje na to, ze osobnik ma niejako dodatkowy (np.
morfologiczny) ,balast”, ktérym jest obarczony, a pomimo to, gdy jego biologiczna jako$¢ jest wysoka,
$wietnie sobie radzi. (Za powyzsza terminologiczna sugestie co do lepszego polskiego terminu dla zasady
Zahaviego dzigkujemy profesorowi Tomaszowi Wesotowskiemu). Ze wzgledu jednak na przyjety juz
dos¢ powszechnie termin , hipoteza uposledzenia”, nim wtasnie bedziemy sie postugiwac w tej ksiazce.
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immunologicznego, s. 28). Rzetelnym potwierdzeniem jako$ci samca, utozsamianej
ze zdolnoScia unikania drapieznikéw, jest rowniez sam fakt radzenia sobie w co-
dziennym zyciu z ,,upo$ledzeniem” zwiazanym z posiadanymi cechami, ktére moga
znacznie obniza¢ jego szanse przezycia. Ponoszone taczne koszty powoduja wiec, ze
tylko osobniki o wybitnej jakosci genéw sa w stanie przezy¢ i jednoczednie kosztow-
nie reklamowac sie za pomoca swojego ekstrawaganckiego ornamentu piciowego.
Stad tez samica, ktéra wybiera partnera na podstawie konkretnej cechy (lub zesta-
wu cech) o takim stopniu rozwoju, ze staje sie ona swoistym , upo$ledzeniem”, moze
mie¢ pewnos¢ jego wysokiej jakoéci genetycznej, ktéra zostanie przekazana potom-
stwu (Zahavi 1975, 1977).

Koncepcje Zahaviego (1975, 1977) moze zobrazowacé sytuacja dwéch biegaczy, kto-
rzy jednoczesnie zakonczyli maraton, przy czym jeden z nich jest w typowym stroju
maratoniczyka, a drugi ma na sobie plecak wypetniony kamieniami. Zwyciestwo za-
wodnika dzwigajacego w trakcie calego biegu dodatkowy ciezar niewatpliwie bedzie
imponujace i potwierdzi jego znaczna przewage nad rywalem (Cartwright 2000).

Zahavi nie sformutowat jednak zadnego formalnego modelu, ktéry dowodzitby
stuszno$ci hipotezy uposledzenia (Andersson 1994, Gangestad i Scheyd 2005).
W pierwotnej wersji hipotezy uposledzenie byto traktowane jako cecha stata, ktéra
dziata na zasadach filtru informujacego o zdolno$ciach przezycia. Jesli osobnik zyje
z wyolbrzymionym ornamentem, znaczy to, ze ma wrodzona duza zdolnoé¢ prze-
zycia. Jako$¢ osobnikéw bez upoéledzenia nie moze natomiast zosta¢ oszacowana
w kontekscie doboru ptciowego i dlatego sa oni ignorowani (Zahavi 1975; zob. réw-
niez Ryan 1997). Zahavi (1977) zwrécit nastepnie uwage na mozliwos¢ wystepowania
dodatniej korelacji miedzy wyrazistodcia sygnatu (ornamentu piciowego) a jakoscia
osobnika. Ponadto postulowano, ze uposledzenia ujawniaja aktualna kondycje biolo-
giczna osobnika (ang. revealing handicap) — na przyklad ornament ptciowy sygnalizuje
aktualne zdrowie i odpornos¢ na pasozyty (Hamilton i Zuk 1982; zob. réwniez: Gra-
fen 1990a, Andersson 1994, Ryan 1997, Krebs i Davies 2001).

Brak matematycznych modeli wspierajacych hipoteze uposledzenia w pierw-
szym jej okresie spowodowal, ze spotkala sie ona z ostra krytyka. W kolejnych pra-
cach teoretycznych (np. Davis i O'Donald 1976, Smith 1976) starano sie¢ dowies¢, ze
dobér piciowy oparty na preferencjach samic wzgledem samcéw o cechach uposle-
dzajacych ich zywotno$¢ nie jest w stanie utrzymac sie w populacji i w kolejnych
pokoleniach bedzie eliminowany (Andersson 1994). Jednakze Siller (1998) wykazat,
ze oryginalny model Zahaviego teoretycznie moze funkcjonowaé. Dyskusje doty-
czyly réwniez zasadnosci zalozen przyjmowanych w modelowaniu kolejnych od-
mian hipotezy uposledzenia (Grafen 1990a, Andersson 1994). Swoistym przetomem
byly publikacje Grafena, ktéry odrzucajac nieuzasadnione zatozenia wczeéniejszych
modeli, udowodnil matematycznie, ze zgodna z hipoteza uposledzenia ewolucja
szczerego sygnatu jako$ci osobnika (ornamentu ptciowego) oraz preferencji wzgle-
dem niego moze nie tylko istnie¢, ale i utrzymywac sie przez kolejne pokolenia (jest
to proces stabilny ewolucyjnie) (Grafen 1990a, 1990b). Jego zdaniem najblizsza ory-
ginalnej koncepgji Zahaviego jest koncepcja uposledzenia na zasadzie strategiczne-
go wyboru (ang. strategic choice handicap). Zgodnie z nia osobnik sam , decyduje”,
na jakie upoéledzenie, w odniesieniu do swojej jakosci, moze sobie pozwoli¢ w kon-
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kretnych warunkach. Samica na podstawie analizy okreslonego poziomu uposle-
dzenia wnioskuje o jakosci samca, ktéry w optymalny spos6b reklamuje ja w danej
»strategicznej” sytuacji. Model Grafena potwierdzil, ze zgodnie z sugestiami Zaha-
viego koszty rozwoju upo$ledzenia gwarantuja jego uczciwosé i powoduja, ze sam-
com nie optaca sie oszukiwaé, a samicom optaca sie ufa¢ reklamie jakosci samcéw.
Grafen wykazal réwniez, ze koszty ponoszone na reklame jakosci sa wigeksze dla
samcéw o nizszej jakoSci. W przeciwienistwie do zalozerr koncepcji warunkowego
uposledzenia, samce o slabszej jakoSci rowniez moga wyksztatca¢ ornament picio-
wy, bedzie to jednak dla nich bardziej ryzykowne oraz nieoptacalne (Grafen 1990a;
zob. réwniez Dawkins 2003).

Kolejne prace nad teoria uczciwych sygnatéw pozwolily ja rozwinaé i doprecyzo-
wad. Na przyktad Getty (2002) wykazat, ze w odpowiednich warunkach koszty ,,au-
toreklamy” ponoszone przez osobnika wysokiej jakoSci moga by¢ takie same lub na-
wet wyzsze niz osobnikéw nizszej jakosci. Autor zwrdcit uwage, ze zyski lub straty
zwiazane z wytworzeniem szczerych sygnatéw swiadczacych o jakosci samca nie
powinny by¢ podstawowym kryterium oceny jako3ci osobnika. Osobnikiem wysokiej
jakosci jest ten, ktéry wraz ze wzrostem o okredlony stopien intensywnosci nadawa-
nego sygnatu (ornamentu plciowego) jest w stanie najbardziej efektywnie zmaksy-
malizowa¢ swdj fitness (Getty 2002, 2006). Podobny poglad prezentuje Ryan (1997),
ktory zwraca uwage, ze faktu posiadania przez samcéw kosztownego ornamentu nie
nalezy uwaza¢ za dow6d zenskich preferencji w stosunku do dobrych genéw. Aby
tak byto, wybdér samca o wysokim stopniu wyksztalcenia ornamentu ptciowego musi
mie¢ korzystny wplyw na przezywalno$¢ potomkéw czy tez, bardziej ogdlnie, na
maksymalizacje fitness.

Weryfikacja hipotezy uposledzenia jest bardzo czesto gléwnym celem badan
nad biologicznym znaczeniem atrakcyjnosci cztowieka. Badania te sa opisane w kolej-
nych rozdziatach po$wieconych konkretnym cechom sktadajacym sie na kobiecy i me-
ski ornament ptciowy. Ponizej zaprezentowano przyktady badan przeprowadzonych
na zwierzetach, ktérych wyniki w istotny sposéb przyczynity sie do rozwoju badan
nad doborem plciowym u ludzi.

Za klasyczny dowdd stusznosci hipotezy uposledzenia czesto uznaje sie wyni-
ki uzyskane przez Petrie (1994). Autorka prowadzita badania na samcach i samicach
pawia (Pavo cristatus). Samce pawia maja ogromny ogon. Jest on dla nich niewatpli-
wym upoéledzeniem, gdyz na przyklad tygrysy czesto zabijaja samce, fapiac je za
dtugi ogon. Wczesdniejsze badania (Petrie i in. 1991) dowiodly réwniez, ze ogon ma
duzy wplyw na kojarzenie si¢ pawi. Wéréd samcéw istnieje znaczna zmienno$¢é pod
wzgledem sukcesu godowego, a ponad 50% stwierdzonego zréznicowania zwiazana
jest z liczba tzw. ,, pawich ok” znajdujacych sie na konicach piér ogona. Liczba ,, pawich
ok” u samca jest dodatnio skorelowana z liczba samic, z ktérymi on sie parzy (Petrie
iin. 1991). W badaniach, w ktérych atrakcyjnoéc¢ samca zostata okre$lona na podsta-
wie $redniej powierzchni ,pawich ok”, Petrie (1994) wykazata, ze potomstwo atrak-
cyjnych samcéw charakteryzowalo sie lepszym rozwojem i wieksza przezywalnoscia.
Badania te dostarczyly zatem mocnych dowodéw na to, ze preferujac samce z upo-
Sledzajacym je ornamentem plciowym, samice moga uzyskiwac genetyczne korzysci
adaptacyjne dla swojego potomstwa.
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Innym klasycznym potwierdzeniem mozliwosci ksztattowania sie doboru picio-
wego na zasadzie preferencji fenotypowych sygnatéw ,dobrych genéw” sa bada-
nia Hamiltona i Zuk (1982). Autorzy powiazali stopien wyksztatcenia ornamentu
plciowego z odpornoscia na pasozyty i zauwazyli, ze dobér ptciowy faworyzuje te
samce, ktére maja ponadprzecietne cechy epigamiczne i jednocze$nie niski stopien
zainfekowania organizmu (Hamilton i Zuk 1982). Powyzszy proces jest zgodny
z zatozeniami hipotezy dobrych genéw, jesli spetnionych jest kilka warunkéw. Po
pierwsze, odporno$¢ samca na pasozyty musi by¢ w pewnym stopniu dziedzicz-
na. Po drugie, fitness samca musi by¢ ujemnie skorelowany ze stopniem zainfeko-
wania go przez pasozyty (zapasozyceniem). Po trzecie, réwniez poziom rozwoju
ornamentu ptciowego musi by¢ ujemnie skorelowany z zapasozyceniem. W takich
warunkach preferencje samic wzgledem samcéw cechujacych sie najwyzszym stop-
niem rozwoju cech ptciowych sa tak naprawde zakamuflowanymi preferencjami
wzgledem dobrych genéw samca, ktére zagwarantuja potomstwu odporno$é na
pasozyty (Hamilton i Zuk 1982). Co wiecej, w tym przypadku dobér partnera moze
zachodzi¢ réwniez zgodnie z zatozeniami hipotezy uposledzenia. Mechanizm upo-
§ledzajacego wplywu ornamentu ptciowego na jakos¢ zdrowotna osobnika wyjasnia
hipoteza uposledzenia immunologicznego (ang. immunocompetence-handicap) (Fol-
stad i Karter 1992). Autorzy zainteresowali sie endokrynologicznymi podstawami
sterujacymi rozwojem ornamentu plciowego. Szczegdlna uwage zwrocili na dwo-
jakie oddzialywanie androgenéw, z czym zwiazany jest specyficzny kompromis
fizjologiczny. Testosteron bowiem wptywa stymulujaco na rozbudowe ornamentu
plciowego, a przez to na sukces rozrodczy samca, lecz jednoczes$nie wywiera nie-
korzystny wplyw na uktad odpornosciowy. Wynikajace z tej immunosupresji kosz-
ty zdrowotne powoduja, ze jedynie osobniki o wyémienitej jakosci biologicznej sa
w stanie je zbilansowac i uczciwie reklamowac sie plci przeciwnej za pomoca zalez-
nego od testosteronu stopnia ornamentu ptciowego (Folstad i Karter 1992). Podobny
mechanizm nie musi dotyczy¢ jedynie testosteronu, lecz moze mieé¢ zastosowanie
w kazdej sytuacji, w ktdrej inne substancje chemiczne wywotuja podobny dwojaki
efekt (Folstad i Karter 1992). Koncepcja uposledzenia immunologicznego moze by¢
rowniez dobra ilustracja wspomnianej juz reguty alokacji. Ograniczona pula energii,
jaka dysponuje organizm, wykorzystywana jest z jednej strony na ornament ptcio-
wy, a z drugiej na utrzymanie w dobrej kondycji uktadu immunologicznego. W tej
dystrybugji energii hormony, jako biochemiczne przekazniki informacji, moga od-
grywacé kluczowa role (Wedekind i Folstad 1994).

Wyniki badan testujacych zatozenia teorii doboru piciowego zaleznego od pa-
sozytéw (ang. parasite-mediated sexual selection) sa jednak niejednoznaczne. Podczas
gdy czedé badan potwierdza ujemna korelacje stopnia rozwoju ornamentu piciowe-
go ze stopniem zainfekowania przez pasozyty, inne relacji takiej nie potwierdzaja
lub nawet wskazuja na jej odwrotny kierunek (Meller 1990, Folstad i Karter 1992,
Andersson 1994, Moller i in. 1999). Stan taki moze wynikaé z réznych powodéw.
Getty (2002) wykazat, ze teoretycznie mozliwa jest sytuacja, w ktérej samce wysokiej
jako3ci beda miaty wiecej pasozytéw. Moze to nastapi¢ na przyktad wtedy, gdy wy-
soka jako§é samcow pozwoli zniwelowacé szkodliwy wptyw wiekszej liczby pasozy-
tow. Jednoczeénie u samcéw nizszej jakosci podobny lub silniejszy negatywny efekt
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zdrowotny moze zosta¢é wywotany przez mniejsza liczbe patogenéw (Getty 2002).
Inny czynnik, ktéry moze wplywac na otrzymywanie niejednoznacznych wynikéw,
ma nature metodologiczna. Zaré6wno Getty (2002), jak i Meller i in. (1999) sadza, ze
okreélanie jakoSci samcow jedynie na podstawie liczby pasozytéw jest nadmiernym
uproszczeniem. Lepszym odzwierciedleniem dziedzicznej kondycji zdrowotnej
moze by¢ badany bezposrednio stan uktadu immunologicznego danego osobnika.
Potwierdzaja to badania przegladowe, ktére wykazaly silniejsza ujemna korelacje
stopnia rozwoju ornamentu piciowego z takimi wyznacznikami kondycji immuno-
logicznej osobnika, jak poziom leukocytéw czy immunoglobulin, niz tylko ze stop-
niem zapasozycenia (Moller i in. 1999). Autorzy zwrécili réwniez uwage na fakt, ze
w badaniach nad wplywem pasozytéw na stopien ornamentu piciowego analizuje
sie czesto jedynie wybrane, pojedyncze gatunki patogenéw. W rzeczywistosci jednak
zywiciele moga by¢ zainfekowani jednoczeénie przez wiele gatunkéw pasozytéw,
a wtedy wyniki badan skupiajacych si¢ na jednym z nich beda znacznie niedoszaco-
wane (Moller i in. 1999). W zgodzie z takim pogladem pozostaja wyniki badan nad
genami gtéwnego uktadu zgodnosci tkankowej (MHC) majacego zasadnicze zna-
czenie dla obrony immunologicznej osobnika (zob. podrozdz. 1.3.3.2.). Eksperymen-
ty przeprowadzone na myszach wykazaly, ze efektywnos¢ reakcji immunologicznej
osobnikéw homozygotycznych i heterozygotycznych moze mieé¢ zwiazek z liczba
rodzajéw atakujacych je pasozytéw. Heterozygotycznosé wydaje sie korzystniejsza
szczegllnie w przypadku zakazen wieloma rodzajami patogenéw (Penn i in. 2002,
McClelland i in. 2003). Wyniki takie sa tym bardziej interesujace, ze badania nad
zmienno$cia funkcjonalnie analogicznego rejonu genomu u cztowieka prowadzone
sa rowniez w kontekscie ludzkich preferencji ptciowych (np. rozdz. 5 i 7). Nieza-
leznie jednak od rozmaitych zastrzezen, metaanaliza wynikéw przeprowadzonych
dotychczas badan potwierdzita wystepowanie wzglednie stabej, lecz istotnej staty-
styczne dodatniej zaleznoéci miedzy odpornoécia na pasozyty a stopniem rozwoju
ornamentu piciowego (Meller i in. 1999).

1.3.3.1. Atrakcyjnos¢ w perspektywie doboru na ,dobre geny”

Termin , dobre geny” odnosi sie do genéw, ktére zapewniaja lepsza dziedziczna jakos¢
biologiczna osobnika i przyczyniaja sie do zwiekszenia jego sukcesu reprodukcyjnego
czy ogdlnie — maksymalizagji fitness. Samica dokonujaca wyboru samca pod katem
jakosci jego materiatu genetycznego bedzie maksymalizowata réwniez swdj fitness
poprzez wspdlne z nim potomstwo (Andersson 1994, Maynard Smith i Harper 2003,
Searcy i Nowicki 2005).

Opis mechanizmu doboru na ,,dobre geny” staje sie jednak bardziej skomplikowa-
ny w sytuacji, gdy podejmuje sie probe bezposredniego okreslenia optymalnej kon-
figuracji genetycznej, jaka powinien odznaczac sie samiec, aby przyszte potomstwo
charakteryzowato sie jak najwyzszym fitness (Mays i Hill 2004, Kempenaers 2007).
Sugeruje sie, ze przedmiotem selekcji moga by¢ geny dwojakiego rodzaju. Z jednej
strony moga to by¢ tzw. ,dobre” allele, natomiast z drugiej — allele kompatybilne
(Mays i Hill 2004, Pidlek i Albrecht 2005, Kempenaers 2007).

Dobrymi allelami nazywa sie takie wersje gendéw, ktére moga przyczyniac sie
do zwiekszenia fitness osobnika bez wzgledu na sktad pozostatej czesci jego genomu
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(Kempenaers 2007). Natomiast termin allele kompatybilne dotyczy tych genéw, kto-
re umozliwiaja zwiekszenie fitness w specyficznym kontekScie genetycznym, wespdt
z innymi genami, ktére potomstwo dziedziczy od drugiego z rodzicéw. Maksymali-
zujace fitness wspotdziatanie genéw dotyczy zaréwno alleli znajdujacych sie w tym
samym locus, jak tez alleli innych genéw zlokalizowanych w innych loci (Kempe-
naers 2007). Zadna z definicji nie precyzuje, poprzez jaki rodzaj cech, determinowa-
nych przez okreslone geny, ma nastepowac wzrost fitness. W proces ten zaangazowa-
ne moga by¢ zaréwno cechy zwigkszajace poziom atrakcyjnosci, jak i szanse przezycia
osobnika czy tez skuteczno$¢ w rywalizacji o partnera. W takim ujeciu jako$¢ gene-
tyczna osobnika bedzie wiec okre$lona przez wktad wszystkich alleli, ktére przyczy-
niaja sie do maksymalizadiji fitness osobnika i jego potomstwa, bez wzgledu na rodzaj
cechy, ktéra jest przez nie determinowana' (Kempenaers 2007).

Z perspektywy doboru ptciowego trudno wiec z géry jednoznacznie okresli¢, ja-
kie konkretne geny powinien posiada¢ przyszty partner. Wybér partnera moze doty-
czy¢ selekcji bezposrednio na (Mays i Hill 2004):

* dobre geny (allele),
* kompatybilnos¢ genetyczna,
* heterozygotycznoéc partnera.

W pierwszym przypadku zyski beda osiagane poprzez zwiazek z partnerem ma-
jacym okreslony ,, dobry” gen, ktéry przekazany potomstwu przyczyni sie do zwiek-
szenia jego fitness. W takim modelu doboru plciowego nalezy spodziewac sie kon-
sensu w preferencjach partnerskich, ktére beda skierowane w strone osobnikéw ce-
chujacych sie homozygotycznoscia wzgledem ,, dobrych genéw”. Innych preferengji
nalezy spodziewac sie w przypadku, kiedy wybér partnera bedzie zwiazany z do-
borem na kompatybilnos¢ genetyczna. Zaktadajac, ze wieksze zréznicowanie gene-
tyczne osobnika, objawiajace sie¢ w postaci heterozygotycznosci, jest bardziej korzyst-
ne w ujeciu ogdlnego fitness niz homozygotycznoéé (Brown 1997; przeglad badan:
Kempenaers 2007), nalezy przyjaé, ze wybor partnera powinien by¢ przeprowadzany
pod katem genéw zapewniajacych heterozygotycznosé¢ przysztego potomka. Jako
ze obiektem poszukiwan beda potencjalni partnerzy posiadajacy geny kompaty-
bilne (Pidlek i Albrecht 2005 proponuja, ich zdaniem bardziej odpowiedni, termin:
,geny komplementarne”), trudno w takim przypadku spodziewaé sie uniwersal-
nych preferencji plciowych. W trzecim z wymienionych modeli selekcji partnerskiej
obiektem preferencji moga by¢ osobniki, ktére cechuja sie heterozygotycznoscia per
se. W modelu tym jest jednak charakterystyczne, ze korzysci zwiazane z heterozygo-
tycznodcia partnera (np. jego wieksza odpornosé na choroby) nie zostana przekazane
potomstwu'®. Preferencje beda charakteryzowaty sie uniwersalnoscia, jednak zyski

4 Warto réwniez zauwazy¢, ze podejscie takie potwierdza przedstawiona wczeéniej sugestie niestosowania
ostrego podzialu na zyski genetyczne i pozagentyczne, jakie mozliwe sa do osiagniecia poprzez
zwiazek z danym partnerem. Zgodnie z przedstawiona definicja jakakolwiek cecha majaca komponente
genetyczna i zwiekszajaca fitness w sposéb bezposredni (np. inwestycje rodzicielskie) czy posredni
(np. dziedziczna odpornoé¢ immunologiczna) bedzie wskazywac na ogdlna jakos¢ genetyczna.

15 Zgodnie z pierwszym prawem Mendla (prawem czystosci gamet) spo$réd pary alleli okreslonego genu
do gamety przechodzi tylko jeden allel.
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wynikajace z doboru heterozygotycznego partnera nalezy rozpatrywaé w kategorii
zyskéw bezposrednich, na przyktad unikania zakazenia pasozytami w trakcie kopu-
lacji (Mays i Hill 2004).

Charakterystyczna cecha wymienionych trzech modeli preferencji ptciowych jest
ich plastyczno$é, wynikajaca ze zréznicowanej efektywnosci poszczegdlnych strate-
gii wyboru partnera dla maksymalizadji fitness w okreslonych warunkach ekologicz-
nych, genetycznych i socjalnych (Qvarnstrom 2001). Jako ze geny ,,dobre” dla okre-
Slonych warunkéw $rodowiska wcale nie musza by¢ najlepsze w innym, odmiennym
habitacie, preferencje samicy wybierajacej partnera do rozrodu powinny skupiac sie
na samcach odznaczajacych sie takimi wskaznikami fenotypowymi, ktére $wiadcza
o najlepszym przystosowaniu do konkretnego srodowiska (szczegdlnie tego, w kt6-
rym bedzie rozwijalo sie potomstwo). W takim przypadku zmiennoé¢ srodowisko-
wa bedzie czynnikiem zapewniajacym plastycznosé wyboréw partnerskich. Moz-
liwe sa jednak i inne mechanizmy, ktére beda warunkowaty dynamike preferengji
wzgledem partnera. Kiedy na przyklad stwierdzana na poziomie populacji zmien-
no$¢ genetyczna dostepnych partneréw jest mata, réwniez zmienno$¢ genetyczna
potomstwa wynikajaca z doboru na kompatybilnos$¢ genetyczna nie bedzie duza
(Mays i Hill 2004). Jedli jednak okreslona konfiguracja genetyczna moze zapewniacé
konkretne korzysci biologiczne, pojawienie sie osobnika z odpowiednim zestawem
gendw moze skutkowaé powstaniem silnej selekcji na kompatybilnos¢ genetyczna.
Realizacja tych preferencji moze réwniez zwiekszaé czestos¢ kopulacji pozapartner-
skich (Qvarnstréom 2001).

Dzieki rozwojowi technik badawczych wiemy coraz wiecej na temat roli w do-
borze ptciowym zaréwno ,dobrych”, jak i kompatybilnych genéw. Badania prowa-
dzono na réznych gatunkach zwierzat, w tym réwniez na ludziach. W pracach tych
czesto szczegdlna uwage poSwieca sie genom gtéwnego uktadu zgodnosci tkankowej
(ang. Major Histocompatibility Complex; MHC). Uktad ten jest zaangazowany w obrone
immunologiczna organizmu i cechuje si¢ bardzo duzym polimorfizmem genetycznym
u kregowcéw (Zembala i Gorski 2001, Mungall i in. 2003, Piertney i Oliver 2006). Wy-
konywane na réznych gatunkach badania dotyczace preferencji partnerskich opartych
na sygnatach zapachowych wykazuja, ze mechanizmy prowadzace do zwiekszenia
heterozygotycznosci u przysztego potomstwa moga odgrywac istotna role w doborze
plciowym (Piertney i Oliver 2006, Kempenaers 2007, Roberts i Little 2008). Potwierdzo-
na zostata réwniez selekcja skierowana bezposrednio na heterozygotycznosé partnera
(Roberts i Gosling 2003, Thornhill i in. 2003, Kempenaers 2007, Roberts i Little 2008).
Na szczeg6lna uwage zastuguja przeprowadzone na ludziach badania dotyczace roli
zmiennosci genetycznej w ksztattowaniu preferengji estetycznych opartych na bodz-
cach zapachowych, a takze morfologicznych markerach atrakcyjnosci twarzy oraz
skory (przeglad: Roberts i Little 2008). Uzyskane wyniki sa jednak niejednoznaczne
i nie pozwalaja doktadnie ustali¢, w jakim stopniu dobér piciowy u cztowieka ksztal-
towany jest przez selekcje ze wzgledu na ,,dobre”, a w jakim na , kompatybilne” allele.
Oba te mechanizmy moga mie¢ duze znaczenie. Wyniki badan dotyczacych proble-
mow ksztaltowania sie preferengji estetycznych w stosunku do markeréw wyposa-
zenia genetycznego partnera zostana szerzej oméwione w kolejnych rozdziatach tej
ksiazki.
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1.3.3.2. Problem zaniku doboru piciowego
Zaproponowany przez Hamiltona i Zuk (1982) model doboru piciowego opartego
na zyskach genetycznych wynikajacych z przekazywania potomstwu dziedzicznej
odpornosci samca na pasozyty ma jeszcze jedna niezwykle istotna implikacje. Do-
konywana przez samice nieustanna selekcja samcéw ze wzgledu na ich okre$lone
cechy (np. sktadajace sie¢ na ornament piciowy) powinna przyczyniac¢ sie do stop-
niowego wyczerpywania sie zmiennosci genetycznej tej cechy. W rezultacie proces
taki doprowadzi do stanu, w ktérym u wszystkich samcéw preferowane cechy wy-
ksztatca sie w stopniu maksymalnym. W takich warunkach dalszy dobér ptciowy
oparty na okres$lonej cesze samca zostanie pozbawiony selekcyjnego sensu (Kirk-
patrick i Ryan 1991, Andersson 1994, Rowe i Houle 1996, Cartwright 2000, Kotiaho
i in. 2001, Tomkins i in. 2004). Jesli preferencje estetyczne kobiet skierowane sa na
przyktad na zdrowo wygladajaca skére twarzy mezczyzn, ktérej wyglad determi-
nowany jest przez okreélony zestaw gendéw (wiecej w rozdz. 5), to stopniowe dzia-
tanie doboru ptciowego doprowadzi do eliminacji zestawéw genéw warunkujacych
mniej zdrowy wyglad skéry. W rezultacie trwajacego wiele pokoleii doboru ptcio-
wego mezczyzni staliby sie identyczni zaréwno pod wzgledem wygladu skory, jak
i determinujacych go genéw. Jednoczesnie cecha ta przestataby spetniac role marke-
ra atrakcyjnosci mezczyzny. Tymczasem ciagle obserwuje sie zmienno$¢ genetyczna
cech, ktdre podlegaja doborowi piciowemu. Zjawisko utrzymywania sie zmiennosci
genetycznej cech bedacych obiektem doboru piciowego nazwano , paradoksem to-
kowiska” (ang. lek paradox).

Problem zachowania zmiennosci genetycznej jest szczegdlnie interesujacy
w przypadku tych gatunkéw, u ktérych samce po zalotach i zaptodnieniu samicy
nie angazuja sie w dalsza opieke rodzicielska, tj. gdy bezposrednie zyski samicy sa
mate. Okazuje sig, ze u tych gatunkéw, mimo stosunkowo silnej selekcji, dob6r ptcio-
wy w kolejnych pokoleniach wcale nie zmniejsza swojej sity, a zmienno$c¢ genetyczna
samcow jest w jaki§ sposéb utrzymywana. Wyréznia sie kilka mechanizméw, ktére
zapobiegaja zanikowi zmiennoSci genetycznej (Radwan 2008). Znaczenie moze mieé
na przyktad niestabilno$¢ srodowiska. Labilno$¢ warunkéw $rodowiskowych spra-
wia, ze dany genotyp jest optymalny jedynie w okre$§lonym miejscu i czasie. Gorsze
przystosowanie do okreélonego ekosystemu moze powodowac ostabienie preferen-
¢ji w stosunku do tego genotypu, czego konsekwencja bedzie obnizenie jego fitness.
Zaleznoici te sa zgodne z koncepcja doboru piciowego zaproponowana przez Ha-
miltona i Zuk (1982), w ktdrej koewolugja zywiciela i pasozyta wymaga ciagtego
doskonalenia sie uktadu odpornoéciowego zywiciela tak, aby byt w stanie zwalczac
nowe patogeny. W takim przypadku faworyzowane beda przez dobdr piciowy co-
raz to nowe genotypy umozliwiajace bardziej efektywne funkcjonowanie uktadu
immunologicznego. Sytuacja taka uniemozliwia osiagniecie genetycznego status quo,
co sprawia, ze zmienno$¢ genetyczna determinujaca jako§¢ samca zostaje utrzyma-
na (zob. Cartwright 2000, Krebs i Davies 2001, Tomkins i in. 2004). Innym czynni-
kiem, zapobiegajacym zanikaniu zmienno$ci genetycznej w wyniku dziatania doboru
plciowego, sa mutacje. W koncepdji opisujacej ten mechanizm wychodzi sie z bardzo
prawdopodobnego zaltozenia, ze ornament plciowy jest efektem ekspresji nie jedne-
go genu, lecz wielu wspétdziatajacych ze soba genéw. Prawdopodobiefistwo wysta-
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pienia mutacji w jednym z wielu genéw jest za§ odpowiednio wieksze niz w poje-
dynczym genie, co moze w istotny sposéb przyczyniaé sie do utrzymywania sie
zmiennoéci genetycznej (Lande 1981, Tomkins i in. 2004). Istotny moze by¢ réwniez
zwiazek stopnia rozwoju cech ptciowych z kondycja osobnika (Rowe i Houle 1996),
dajaca sie zdefiniowac jako ilo$¢ energii, ktéra moze on przeznaczy¢ na wyksztatce-
nie cech zwiekszajacych fitness (Tomkins i in. 2004). W takiej sytuacji nalezy sie spo-
dziewad, ze w gospodarke dostepnymi zasobami oraz w wyksztatcenie kosztownych
energetycznie cech ptciowych zaangazowana jest duza cze$é genotypu, co dodatko-
wo wzmacnia role wszechobecnych mutacji w utrzymaniu zmiennosci genetycznej
u samcoéw (Tomkins i in. 2004).

Opr6cz wymienionych, istnieja jeszcze inne mechanizmy odpowiedzialne
za utrzymanie zmienno$ci genetycznej samcéw mimo trwajacego doboru ptciowego
(przeglad: Radwan 2008). Warto jednak zaznaczy¢, ze aby wyjasni¢ paradoks tokowi-
ska, konieczne jest jednoczesne wykazanie, ze obserwowana zmiennos¢ genetyczna
ma odzwierciedlenie w zmiennosci ostatecznego fitness osobnika (Radwan 2008).

1.3.4. Atrakcyjnosc jako wynik interakcji ewolucji ucieczkowej
i doboru na dobre geny

Hipoteze doboru ucieczkowego Fishera i hipoteze uposledzenia przedstawia sie czasa-
mi jako dwa przeciwstawne mechanizmy sterujace doborem ptciowym. Wyniki badan
przeprowadzanych na naturalnych (niemodelowanych komputerowo) populacjach
nie pozwalaja jednak jednoznacznie wykluczy¢ zadnej hipotezy. Problemy wynikaja
miedzy innymi z kwestii metodologicznych. Aby jednoznacznie potwierdzi¢ hipoteze
Fishera, nalezy wykazaé, ze istnieje zmienno$¢ genetyczna zaréwno w preferencjach
samic, jak i w ornamencie samcéw, oraz ze obie te grupy genéw cechuja sie kowa-
riangja. Ponadto nalezy réwniez wykluczy¢, ze preferowana cecha przyczynia sie do
wzrostu fitness w spos6b inny niz jedynie poprzez swoja atrakcyjnos$é (Kirkpatrick
i Ryan 1991, Krebs i Davies 2001). Warunki te sa trudne do spetnienia w badaniach
na realnych, wystepujacych w naturze populacjach. Przeprowadzane eksperymenty
potwierdzaja hipoteze Fishera jedynie czeSciowo i nie wykluczaja wplywu innych
mechanizméw na otrzymywane wyniki (Kirkpatrick i Ryan 1991, Andersson 1994).
W réznych populacjach gupikéw (Poecilia reticulata) potwierdzono preferencje samic
wzgledem samcéw z atrakcyjnym intensywnym ubarwieniem (Houde 1988, Houde
i Endler 1990). Poniewaz jednak ekspresja ubarwienia zalezy tez od obecnosci dra-
pieznikéw, trudno wykluczy¢ zwiazek ubarwienia na przyktad z zywotnoscia sam-
cOw (Breden i Stoner 1987, Stoner i Breden 1988).

Podobny problem pojawia sie réwniez przy testowaniu hipotezy uposledzenia.
W tym przypadku takze trudno jednoznacznie udowodnié, ze preferencje w stosun-
ku do ekstremalnie rozbudowanych ornamentéw odzwierciedlaja preferencje w sto-
sunku do samcéw o dobrej kondycji, ktéra jest dziedziczna. Analizujac na przyktad
wyniki badan, ktére potwierdzaja, ze preferencje samic wzgledem ekstremalnych
cech plciowych samca sa zwiazane z selekcja partneréw cechujacych sie mniejszym
obciazeniem ze strony pasozytéw (hipoteza Hamiltona-Zuk), nalezy zauwazy¢, iz
nie musi to wcale oznaczaé, ze samice wybieraja partneréw jedynie ze wzgledu na
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mozliwe zyski genetyczne (Kirkpatrick i Ryan 1991). Istotna role moga odgrywacé
inne mechanizmy, na przyktad takie, ktére pozwalaja samicy, poprzez wybér odpo-
wiedniego, niezarazonego samca, unikna¢ zarazenia pasozytami (hipoteza unika-
nia pasozytéw; ang. parasite avoidance hypothesis: Freeland 1976, Borgia 1986, Borgia
i Collis 1989). Zgodnie z inna hipoteza wybér partnera majacego wyolbrzymione
cechy ptciowe $wiadczace o niskim stopniu zainfekowania organizmu przez pato-
geny, moze odzwierciedlaé preferencje samic wzgledem samca jako dobrego rodzica
(Hamilton 1990). Brak obciazenia pasozytami umozliwialby samcowi efektywniej-
sze i wieksze inwestycje rodzicielskie. Ksztattowanie sie preferencji samic jedynie
w wyniku takiego mechanizmu wydaje sie jednak mato prawdopodobne (Hamil-
ton 1990, Moeller 1990), gdyz, jak uwazaja autorzy, po pierwsze, moga istnie¢ inne,
lepsze sposoby, by oszacowaé kondycje przysztego ojca (np. poprzez dtugotrwata
obserwacje osobnika pod katem zdolnosSci radzenia sobie w ciezkich warunkach)
oraz, po drugie, wybujaly ornament ptciowy opiekuniczego ojca moze skupia¢ uwa-
ge drapieznikéw.

Mechanizmy doboru piciowego zgodne z hipoteza ewolugji ucieczkowej lub z hi-
poteza upo$ledzenia nie musza sie jednak wykluczaé. Mozliwe, ze oba mechanizmy
wzajemnie sie uzupetniaja (Iwasa i in. 1991). Kokko (2001) oraz Kokko i in. (2002)
zwracaja uwage, ze obie hipotezy powinno sie rozpatrywaé w ramach teorii historii
zycia i na wyzszym stopniu ogdlnosci, odnoszac zyski genetyczne osiagane poprzez
doboér ptciowy do ostatecznego fitness osobnika. Ich zdaniem w ogélnym ujeciu mak-
symalizacja fitness zalezy od wielu réznych proceséw, ktére odpowiadaja zaréwno
za zwiekszenie szans na przezycie osobnika, jak i za maksymalizacje reprodukgji.
W zwiazku z tym teorii dobrych genéw wecale nie musza podwazaé wyniki wska-
zujace na ujemna korelacje atrakcyjnosci z przezywalnoscia. Jesli inwestycje samca
w ornament piciowy obnizaja jego przezywalnosé, ale jednoczesdnie jego atrakcyjnosé
zapewnia mu wysoki sukces rozrodczy, to w ujeciu ostatecznego fitness, na ktéry be-
dzie sktadal sie réwniez sukces reprodukcyjny potomstwa, korzystny dla samicy
moze byé wybdr partnera nawet o obnizonej przezywalnosci. Dodatkowo modele
matematyczne wykazuja rowniez, ze na kierunek zalezno$ci miedzy stopniem roz-
woju ornamentu plciowego a zywotnoécia moga wptywac pomijane przez wielu au-
toréw koszty, jakie ponosi samica podczas wyboru samca (Kokko i in. 2002). Moga
one wynika¢ z réznych przyczyn, takich jak strata czasu i energii na wybor optymal-
nego samca czy choéby wigksze narazenie na ataki drapieznikéw w trakcie godéw.
Gdy koszty wyboru partnera sa mate, przesadne preferencje plciowe samic moga po-
wodowacé nadmierna inwestycje samcéw w zwiekszenie swojej atrakcyjnoséci za cene
zmniejszonej przezywalnosci. Obnizona kondycje biologiczna najbardziej atrakcyjne
samce beda jednak rekompensowac wysokim sukcesem rozrodczym. Kiedy jednak
preferencje samic beda silnie obciazone kosztem srodowiskowym, stana sie one mniej
wybredne. W takim przypadku nalezy oczekiwaé, ze zwiazek atrakcyjnosci samca
i jego jakosci biologicznej bedzie skorelowany dodatnio. Atrakcyjnos¢ bedzie wiec
rzetelnym wskaznikiem kondycgji biologicznej osobnika (,,dobrych genéw”), a dobér
plciowy bedzie miat znaczenie adaptacyjne. Warte zauwazenia jest rowniez to, ze
pomiedzy opisanymi skrajnymi stanami rola poszczegdlnych komponentéw zmie-
nia sie w sposéb ciagty (Kokko i in. 2002). Konstruowane modele wskazuja zatem, ze
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bez wzgledu na to, czy rozbudowany ornament ptciowy samca jest preferowany ze
wzgledu na przekazywana kolejnym pokoleniom wysoka jako$¢ genetyczna (hipote-
za dobrych genéw), czy tez wytacznie ze wzgledu na dziedziczna wysoka atrakcyj-
no$¢ (hipoteza Fishera), samica poprzez uzyskane z réznych ,zrédet” korzysci gene-
tyczne moze maksymalizowaé sukces rozrodczy swéj i potomstwa. W takim ujeciu
proces doboru ptciowego Fishera nie tylko nie jest sprzeczny z teoria dobrych genéw,
ale staje sie jej elementem (Eshel i in. 2000, Kokko i in. 2002, Kokko i in. 2003).

Opierajac sie na ogdlnym zalozeniu, ze wybér partnera majacy na celu maksy-
malizagje fitness osobnika stanowi podloze zaréwno hipotezy Fishera, jak i hipotezy
dobrych genéw, oraz, ze oba modele doboru plciowego w swej istocie odwotuja sie
do zjawiska przekazywania genéw rodzicéw potomstwu, Cornwell i Perrett (2008)
przeprowadzili badania, w ktérych analizowano odziedziczalno$¢ atrakcyjnosci twa-
rzy kobiet i mezczyzn oraz jednego z jej markeréw — stopnia dymorfizmu ptciowego'®
(zob. rozdz. 5). W badaniach, ktére oparto na ocenach fotografii twarzy rodzicéw oraz
ich dorostego potomstwa, postawiono w zwiazku z tym hipoteze, ze zaréwno ogél-
na atrakcyjno$¢ twarzy rodzicéw, jak i takie zwiazane z atrakcyjnoscia cechy, jak np.
zréznicowany poziom dymorfizmu plciowego, sa dziedziczone przez potomstwo.
Autorzy wykazali, ze w przypadku cérek ich atrakcyjnoéé oraz wysoki stopient femi-
nizacji twarzy (kobiecego twarzowego ornamentu ptciowego) jest skorelowany dodat-
nio z atrakcyjnoscia i feminizacja twarzy matek oraz z atrakcyjnoscia twarzy ojcow.
W przypadku mezczyzn natomiast wyniki wskazywaly na zwiazek maskulinizacji
twarzy (meskiego ornamentu ptciowego) ojca z maskulinizacja twarzy jego dorostego
syna. Brak zwiazku atrakcyjnosci rodzicow z atrakcyjnoécia twarzy syna ttumaczono
m.in. stwierdzana w wielu badaniach (zob. rozdz. 5) niejednoznacznoscia zwiazku
postrzeganej atrakcyjnoSci z maskulinizacja twarzy mezczyzn oraz kwestiami meto-
dologicznymi — badaniami objeto gléwnie matzenstwa (zwiazki dtugoterminowe),
co moglto wykluczy¢ z analizy mezczyzn silnie zmaskulinizowanych, czeSciej niesko-
rych do angazowania sie w zwiazki dlugoterminowe. Nie analizujac bezposrednio
kwestii, czy atrakcyjno$é i jej sktadowe maja warto$¢ ekologicznie adaptacyjna (hi-
poteza dobrych genéw) czy tez nie (hipoteza Fishera), autorzy wykazali, ze szcze-
golnie w przypadku kobiet istnieja dowody na to, ze ewolucja ornamentu ptciowego
moze zachodzié zgodnie z zasadami zar6wno mechanizméw doboru ucieczkowego,
jak i doboru na , dobre geny”. Uzyskane wyniki wskazuja bowiem, ze atrakcyjno$é
rodzicéw w przypadku kobiet lub cechy rodzicéw zwiazane z ornamentem ptcio-
wym, takie jak feminizacja twarzy matki w przypadku kobiet i maskulinizacja twarzy
ojca w przypadku mezczyzn, sa (w pewnym stopniu) dziedziczone przez potomstwo
(Cornwell i Perrett 2008).

o'W uproszczeniu: przyjmuje sie, ze twarz o morfologii wyksztatconej w sposéb typowo kobiecy jest
sfeminizowana, natomiast typowo meska morfologia twarzy $wiadczy o jej maskulinizacji. Postuluje sie,
ze — zgodnie z koncepcja uposledzenia immunologicznego (Folstad i Karter 1992) — zaréwno feminizacja
twarzy kobiet, jak i maskulinizacja twarzy mezczyzn wskazuja na wyzsza odpornoé¢ immunologiczna
osobnika, jako ze cechy te zalezne sa od wysokich stezen, odpowiednio, estrogenéw i androgenéw.
Szczegbtowy opis zwiazku feminizacji i maskulinizacji twarzy mezczyzn i kobiet z atrakcyjnosScia oraz
oméwienie biologicznego znaczenia stwierdzanych zaleznoéci mozna znalez¢ w rozdziale 5.
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1.3.5. Zyski bezposrednie jako determinant atrakcyjnosci ptciowej

Proces doboru partnera w drodze selekcji bezposredniej zachodzi wtedy, kiedy wy-
bory samcéw dokonywane przez samice przyczyniaja sie bezposrednio do wzrostu
sukcesu reprodukcyjnego samicy (Kirkpatrick i Ryan 1991, Kokko i in. 2003). Na przy-
ktad samice moga preferowa¢ samce o ponadprzecietnych zasobach oraz rozlegtym
terytorium i mogace dzieki temu zapewnié potomstwu lepsza opieke rodzicielska
i dostateczna ilo¢ pozywienia (zob. Reynolds i Gross 1990, Andersson 1994). Inny
mechanizm umozliwiajacy osiaganie dodatkowych zyskéw bezposrednich polega
na obnizeniu kosztéw, jakie ponosi samica podczas doboru partnera. Istotna moze by¢
bowiem iloé¢ czasu i energii, jakie przeznacza sie na poszukiwanie i ocene atrakcyj-
nosci samca, rywalizacje z innymi samicami, a takze ryzyko zwiazane z zagrozeniem
ze strony drapieznikéw czy tez unikanie zakazen patogenami przenoszonymi droga
plciowa (Borgia 1986, Borgia i Collis 1989, Reynolds i Gross 1990).

Model ewolucji doboru plciowego oparty na zyskach bezposrednich, nazywanych
réwniez zyskami materialnymi lub niegenetycznymi, jest historycznie najmniej kon-
trowersyjny (Kokko i in. 2003). Fakt osiagania wymiernych, bezposrednich zyskéw
jest zgodny z intuicyjnym pojmowaniem doboru plciowego i nie podwaza jego logiki
(w przeciwienistwie np. do hipotezy uposledzenia). Latwo réwniez wykazaé, ze spetnio-
ne sa warunki gwarantujace efektywnos¢ takiego doboru, czyli utrzymanie zréznicowa-
nia samcow ze wzgledu na cechy preferowane przez samice. Wystarczajacym czynnikiem
gwarantujacym taka zmienno$¢ moga by¢ losowo zréznicowane warunki srodowiska,
w jakich zyja samce. Przyktadem sa nieprzewidywalne r6znice w dostepnosci do pokar-
mu, ktére maja istotny wptyw na rozmiar inwestycji rodzicielskich (Kokko i in. 2003).

Warto podkresli¢ takze, ze znaczenie zyskéw bezposrednich w doborze partnera za-
uwazalne jest réwniez u cztowieka. Potwierdzaja to wyniki wielu badan wskazujacych
na duza role, jaka w preferencjach partnerskich kobiet odgrywa wysoka pozycja spo-
feczna i dobra sytuacja materialna mezczyzn (przeglad: Barrett i in. 2002, Buss 2003).

Teoretycznie dobdr bezposredni moze nawet prowadzi¢ do powstania cech epiga-
micznych informujacych o niedziedzicznej jakosci (np. rodzicielskiej) danego samca,
a zatem ksztattowaé dymorfizm piciowy (Heywood 1989, Hoelzer 1989). Rola, jaka
w wyborze partnera odgrywaja zyski bezposrednie, wydaje sie jednak zbyt mata, by
ttumaczy¢ zjawisko silnych preferencji samic w stosunku do ekstremalnie rozwinie-
tych ornamentéw ptciowych widocznych szczegdlnie u gatunkéw poligamicznych,
u ktérych inwestycje rodzicielskie samca sa bardzo mate (Andersson 1994).

Zdaniem Reynoldsa i Grossa (1990) uwzglednienie w rozwazaniach dotyczacych
doboru ptciowego szeroko pojetych zyskéw bezposrednich (czas, energia, zasoby itd.),
moze przyczynic sie do wyjasnienia paradoksu tokowiska. Autorzy zauwazaja, ze dla
efektywnosci doboru plciowego niezmiernie wazna jest zmienno$¢ ostatecznej, catkowi-
tej jakosci samcéw. W systemach, w ktérych samce oferuja zyski bezposrednie, oprécz
jakosci genetycznej istotna skladowa ostatecznej jakoSci samca sa réwniez czynniki po-
zagenetyczne. W takich systemach pojawia sie wieksze zréznicowanie jakosci samcéw,
co daje podstawy do bardziej wydajnego doboru partnerskiego. Powinien on dziatac¢ tu
efektywniej niz w systemach, w ktérych samce oferuja samicy jedynie zyski genetycz-
ne. W tym przypadku, zgodnie z paradoksem tokowiska, zmienno$¢ genetyczna po-
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winna stopniowo zanika¢, a dobor plciowy stawac sie coraz mniej efektywny. Reynolds
i Gross (1990) podwazaja jednak zasadno$¢ zalozenia, ze ,, dobre geny” sa jedynym zy-
skiem osiaganym przez samice gatunkéw, u ktérych samce nie zapewniaja inwestycji
rodzicielskich i partnerskich. Nie mniej istotne sa réwniez inne, pozagenetyczne powo-
dy wyboru partnera, zwiazane na przyklad ze wspomniana juz wczesniej redukcja na-
ktadéw energetycznych na poszukiwanie i ocene samca czy chocby minimalizowanie
narazenia na drapiezniki lub pasozyty. Profity takie moga przewazy¢ nad osiaganymi
w sposob bezposredni korzySciami materialnymi czy tez zyskami czerpanymi z opieki
rodzicielskiej zapewnianej przez samce u innych gatunkéw. Autorzy wnioskuja wiec,
ze w wyniku dziatania catego spektrum rozmaitych czynnikéw genetycznych i pozage-
netycznych, majacym pewne znaczenie w doborze plciowym, sumaryczna zmiennos¢
jako$ci samcow bedzie wystarczajaco duza, aby dobér plciowy stale sie utrzymywat.

1.4. Mechanizmy ewolucji meskich preferencji ptciowych

Zgodnie ze sformutowana przez Triversa (1972) teoria inwestydji rodzicielskich, pte¢, kté-
ra inwestuje wiecej czasu i energii w urodzenie i wychowanie potomstwa, staje sie obiek-
tem rywalizagji plci przeciwnej. Trivers (1972) okresla inwestycje rodzicielska jako kazda
czynno$¢ osobnika, ktéra podwyzsza zdolnos¢ przezycia potomka kosztem mozliwosci
inwestydji rodzica w kolejne potomstwo. Nalezy zaznaczy¢, ze definicja ta jest bardzo
szeroka i nie klasyfikuje inwestycji ze wzgledu na pte¢ rodzica. Terminem tym mozna na
przykiad nazwacé zar6wno naklady energetyczne ponoszone przez samice w czasie ciazy,
jak i koszty ponoszone przez samca podczas zdobywania pokarmu czy obrony potom-
stwa przed drapieznikami. Jako ze w wiekszosci przypadkéw to samica ponosi wiek-
sze koszty zwiazane z reprodukgja, ktére wptywaja ograniczajaco na jej tempo rozrodu,
opisywany dotychczas model doboru piciowego przedstawiony zostat z perspektywy,

w ktdrej samice charakteryzuja sie selektywnoscia, a samce rywalizacja o partnerke.

W odpowiednich warunkach jednak réwniez samce beda charakteryzowaty sie wybiér-

czodcia, poddajac efektywnej selekcji okreslone cechy samic. Czynnikami wptywajacymi

na rozwdj mechanizméw selektywnosci samcéw moga by¢ miedzy innymi:

* r6znice w ptodnosci sygnalizowane przez rézne cechy samicy, na przyktad zwiaza-
ne z wiekiem czy z profilem hormonalnym;

* odchylenia w operacyjnym stosunku pfci, czyli gdy samce sa w mniejszosci lub gdy
prawdopodobienistwo spotkania samca przez samice jest niskie;

* miedzyplciowe zréznicowanie tempa reprodukgji zwiazane z tym, ze rywalizacja
skupia sie na plci reprodukujacej sie wolniej, na przyktad wysokie inwestycje ro-
dzicielskie samca moga ograniczaé¢ mozliwosé sptodzenia kolejnego potomka (Clut-
ton-Brock i Vincent 1991, Clutton-Brock i Parker 1992, Andersson 1994, Johnstone
iin. 1996, Kokko i Johnstone 2002, Geary i in. 2004)".

7 Warto réwniez zauwazy¢, ze poruszana tematyka jest bezposrednio zwiazana z ewolucja ukladéw
rozrodczych. W takim ujeciu problemy monopolizadji i kontroli dostepnosci do przedstawicieli ptci bedacej
w liczebnej mniejszosci czy tez do zasobéw niezbednych do skutecznego rozmnazania sie i wychowywania
potomstwa beda oddziatywaty zaréwno na site, jak i kierunek doboru ptciowego (Emlen i Oring 1977).
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Modele matematyczne (Kokko i Johnstone 2002) potwierdzaja role opieki ro-
dzicielskiej w ksztattowaniu sie zjawiska wybiérczosci ptciowej u obu plci, a zatem
wskazuja na istnienie wzajemnego doboru ptciowego (ang. mutual mate choice). Dobér
ten jest premiowany, gdy wysoki fitness potomstwa zalezy od synergistycznej opieki
rodzicielskiej samca i samicy. U gatunkéw, u ktérych nie wystepuje opieka rodziciel-
ska lub zapotrzebowanie na nia moze by¢ zaspokojone przez jednego z rodzicéw, po-
jawienie sie wzajemnego doboru piciowego jest mato prawdopodobne (Kokko i John-
stone 2002).

Mozliwo$¢é pojawienia sie wybidrczodci samcéw, nawet w systemach poli-
gynicznych, potwierdzitly réwniez inne modele matematyczne (Servedio i Lan-
de 2006). Jednakze jednym z warunkéw jest, aby preferencje samcéw dotyczyly
tych cech samicy, ktére moga zwiekszac fitness samca. Przy takim zatozeniu szcze-
golnie atrakcyjne dla samcéw sa te samice, ktére maja cechy §wiadczace o wysokiej
zywotnoséci oraz ptodnosci (Servedio i Lande 2006). Warto réwniez zauwazy¢, ze
z teoretycznego punktu widzenia takie preferencje nie réznia sie zasadniczo od
mechanizmu doboru na , dobre geny” opisanego w kontekscie selektywnosci part-
nerskiej samic.

Konsekwencje regulacyjnego oddzialywania wymienionych czynnikéw na
charakter doboru piciowego wystepuja réwniez u cztowieka, u ktérego obie ptcie
ponosza istotne koszty inwestycji rodzicielskich (Geary 2000, Marlowe 2000, Geary
iin. 2004). Jednym z powodoéw, dla ktérego mezczyzni dokonuja selekgji partnerki,
jest ryzyko strat, na jakie moga sie narazié, inwestujac zasoby w wychowanie cu-
dzego dziecka. Podobnie biologicznie niekorzystny dla mezczyzny moze by¢ zwia-
zek z kobieta, ktora z réznych powod6éw ma ograniczona ptodnoé¢ (np. jest w cia-
zy lub w okresie laktacji albo zakonczyta juz okres rozrodczy). Czynniki te, mimo
niewatpliwie wiekszej u mezczyzn tendencji do krétkotrwatych zwiazkéw seksu-
alnych (Buss i Schmitt 1993), determinuja pojawienie sie réwniez u mezczyzn roz-
maitych adaptacji umozliwiajacych aktywna selekcje partnerki. Szczegdélna uwage
beda oni zwracaé na takie cechy kobiety, ktére moga sygnalizowac¢ ptodnosé, mto-
dy wiek wskazujacy na wysoki potencjat rozrodczy czy tez wiernoé¢ seksualna.
Ponadto istotny wptyw zaréwno na site meskiej selektywnosci, jak i parametry
uzwgledniane w atrakcyjnoSci partnerki bedzie miat zakladany typ zwiazku. Na
przyklad zwiazki krétkoterminowe wiaza sie z relatywnie niskimi inwestycjami
rodzicielskimi mezczyzny, mniejsze znaczenie beda wiec miaty dla niego wska-
zowki wiernosci kobiety. Jednakze i w tym, i w dlugoterminowym typie zwiazku
wskazoéwki §wiadczace o ptodnosci kobiety maja znaczenie priorytetowe (Geary
iin. 2004).

Ostateczny cel biologiczny, czyli maksymalizacja sukcesu reprodukcyjnego,
jest wiec taki sam zaréwno dla mezczyzny, jak i dla kobiety. Jednak cechy, ktére
obie picie beda cenity i ktérych beda poszukiwaty u swoich partneréw ptciowych,
oraz strategie doboru partnera moga by¢ i czesto sa inne (Buss i Barnes 1986, Buss
i Schmitt 1993). Szczeg6towe przyklady obrazujace réznice miedzyptciowe w me-
chanizmach doboru piciowego oraz w roli poszczegélnych cech w ocenie atrakcyj-
nosci piciowej potencjalnego partnera lub partnerki przedstawiono w kolejnych roz-
dziatach tej ksiazki.
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1.5. Implikacje teorii doboru ptciowego

Przedstawione koncepcje ewolucyjne dotyczace doboru piciowego opieraja sie w wiek-

szo$ci na wynikach badani réznych gatunkéw zwierzat. Nie oznacza to jednak, ze

budowane na ich podstawie modele ekologiczne nie maja zastosowania w przypadku

Homo sapiens. Badania zasad rzadzacych rywalizacja o partnera u ludzi oraz mechani-

zméw sterujacych wyborem partnera byty przez wiele lat z réznych powodéw zanie-

dbywane. Charakterystyczne jest jednak, ze poczawszy od 1979 roku, kiedy ukazata
sie ksiazka The Evolution of Human Sexuality (Ewolucja ludzkiej seksualno$ci) Donalda

Symonsa, obserwuje sie gwattowny wzrost zainteresowania seksualnoécia cztowieka.

Badacze (Buss i Barnes 1986, Buss 1989, Barber 1995, Thornhill i Gangestad 1996, Gan-

gestad i Simpson 2000, Geary i in. 2004, Danel 2008) poszukuja odpowiedzi miedzy

innymi na nastepujace pytania implikowane teoria doboru piciowego:

1. Jakie cechy morfologiczne, fizjologiczne i behawioralne determinuja wysoka
atrakcyjnosc¢ kobiet i mezczyzn?

2. Czy posiadanie cech atrakcyjnych wiaze sie z energetycznymi kosztami i obnizo-
na przezywalno$cia posiadacza tych cech?

3. Czy istnieje zwiazek atrakcyjnosci mezczyzn i kobiet ze stopniem wyksztalcenia
dymorficznego ornamentu ptciowego?

4. Czy cechy preferowane w doborze piciowym sa jednocze$nie wskaznikami do-
brego zdrowia, plodnosci, jakosci genetycznej, stabilnosci rozwojowej i innych
wskaznikéw fitness osobnika?

5. Jaka jest odziedziczalnos¢ atrakcyjnosci?

6. Czy istnieje miedzypopulacyjna zgodnos¢ preferencji estetycznych?

7. Jakie znaczenie dla kobiecych preferencji ptciowych maja cechy mezczyzny §wiad-
czace o jego zasobach oraz skfonnosci do powaznych inwestygji rodzicielskich
i partnerskich, czyli jakie jest znaczenie selekgji bezposredniej?

8. Jak zmieniaja sie preferencje ptciowe w zaleznosci od realizowanej strategii seksu-
alnej (dtugo- badz krétkoterminowej) kobiet i mezczyzn?

9. Czy dobér plciowy u cztowieka ksztattuje sie na zasadzie biologicznego bilansu
genetycznych i pozagenetycznych zyskéw i strat, jakie moga wynikaé ze zwiazku
z danym partnerem?

10. W jaki sposéb inne czynniki, na przyktad zmieniajaca sie w czasie plodnoé¢ kobie-
ty lub wysoka, w poréwnaniu z innymi, atrakcyjnos$é osobnika, moga modyfiko-
wac kryteria wyboru partnera i mechanizmy rywalizagji o niego?

Problematyka ujeta w powyzszych pytaniach bezposrednio nawiazuje do teorii
doboru ucieczkowego, hipotezy (ekologicznie) adaptacyjnego znaczenia atrakcyjno-
Sci (hipotezy uposledzenia, ,dobrych genéw”) oraz teorii inwestycji rodzicielskich
(zyskéw bezposrednich). Ewolucyjne zasady wyboru partnera opisywane przez te
koncepcje wspdlnie ksztattuja charakter doboru ptciowego mezczyzn i kobiet. W ta-
beli 1.1. w poszczegdlnych kategoriach przedstawiono schematycznie najwazniejsze
cechy osobnika, ktére moga by¢ zwiazane z doborem piciowym u cztowieka. W rze-
czywisto$ci mechanizmy doboru ptciowego u obu pici sa o wiele bardziej ztozone
i zalezne od wielu uwarunkowan. Ich oméwieniu po$wiecone sa kolejne rozdziaty
tej ksigzki.
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TaBeLa 1.1. Uwarunkowania doboru ptciowego u cztowieka w kontekscie strategii seksualnej z zaznaczeniem
réznic miedzyptciowych

Kobiety Mezczyzni
Czynniki e Ograniczony okres reprodukcyjny e Praktycznie nieograniczony okres
determinujace e Wysokie koszty reprodukcji reprodukcji
charakter doboru (ciaza, laktacja) ¢ Niskie koszty reprodukgji
plciowego e Wysokie koszty ztego wyboru partnera ¢ Wzglednie niskie koszty ztego wyboru
partnera
Strategia Zwiazek Zwiazek Zwiazek Zwiazek
seksualna krétkoterminowy dtugoterminowy krétkoterminowy ditugoterminowy
Sila doboru WYSOKA WYSOKA NISKA WYSOKA
Przyktadowe Markery ,,dobrych Markery wysokich Markery ptodnosci, | Markery plodnosci
najistotniejsze genow”, np.: inwestycji np.: oraz wysokiego
cechy przy a. maskulinizacja rodzicielskich, np.: | a. feminizacja potencjalu
ocenie jakosci u twarzy e status spoleczno- u twarzy reprodukcyjnego:
potengcjalnego u glosu -ekonomiczny m zapachu a. feminizacja
partnera m zapachu * sklonnos¢ u budowy ciala = twarzy
u budowy ciala do inwestycji b. wskazniki ptodnej = zapachu
b. symetria rodzicielskich fazy cyklu = budowy ciata
= ciata Markery wiernosci b. wskazniki ptodnej
» twarzy Dopasowanie Mar}(ery dobrych fazy cyklu
I3 genow: c. markery neotenii
Atrakevinodé _ | partnera pod * symetria
ra CY]“ESC.Pef S€ | wzgledem cech » ciala Markery zdolno$ci
(ger}y atrakeyjnosei | gsobowosci macierzyfskich
w ujeciu doboru u twarzy . .
. Markery wiernoSci
ucieczkowego) ;
Duza sklonno$é Dopasowanie
do zachowan partnera pod
seksualnych wzgledem cech
osobowosci
Dominujacy Dobér Dobor Dobér Dobér
rodzaj doboru posredni bezposredni posredni bezposredni

Modyfikatory
preferencji
plciowych

1. Koszty czasowe i energetyczne w zdobyciu partnera:
a) sita doboru miedzyplciowego
b) dostepnosé do ,,idealnego” partnera

2. Wtasna jako$¢ biologiczna

3. Strategia seksualna

4. Zréznicowanie puli potencjalnych partneréw pod wzgledem jakosci biologicznej

(im mniejsze zr6znicowanie, tym mniejsza rola doboru plciowego)




1. AtrakcyjnoS¢ a mechanizmy doboru piciowego i teoria sygnalizacji biologicznej

41

Warto réwniez zaznaczyy¢, ze zastosowanie terminologii uzywanej w biologii ewo-
lucyjnej czy ekologii behawioralnej moze przyczynié sie do lepszego zdefiniowania
pojecia ,atrakcyjno$¢” w odniesieniu do ludzkich preferengji estetycznych. Zgodnie
z teoria doboru plciowego atrakcyjne powinny by¢ te cechy, ktére sygnalizuja moz-
liwoé¢ maksymalizacji sukcesu reprodukcyjnego zaré6wno w wyniku doboru bezpo-
Sredniego, jak i posredniego. Natomiast preferencje partnerskie powinny by¢ adapta-
cjami pozwalajacymi na poprawne odczytanie tego sygnatu i wybér optymalnego
partnera ptciowego. Wiele wspétczesnych badan potwierdza przypuszczenie, ze po-
dobnie jak w przypadku innych zwierzat, réwniez u ludzi wybér partnera w istotnym
stopniu uzalezniony jest od sygnalizacji biologicznej atrakcyjnosci i od zdolno3ci pra-
widlowej percepdji i wykorzystania informacji zwiazanej z obecnoscia ornamentéw
plciowych.
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