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1. Wstep

Ptaki nalezg do najlepiej zbadanych grup zwierzat, ale trzeba pamigtaé, ze o bio-
logii i ekologii niemal polowy z blisko 10 tys. znanych gatunkéw wiadomo bardzo
matlo. Dotyczy to zwlaszcza gatunkéw tropikalnych, bo najwiecej podstawowych
badan ornitologicznych przeprowadzono w strefie klimatu umiarkowanego.

W Polsce ukazalo si¢ wiele ksigzek o ptakach. Sg to jednak gtéwnie publi-
kacje popularnonaukowe i r6znego rodzaju przewodniki z ilustracjami ptakow.
Brak natomiast podrecznika dotyczacego biologii ptakéw, pomimo ze w ostatnich
kilkudziesieciu latach dokonano waznych odkry¢ z zakresu biologii i ekologii tej
grupy kregowcow. Ksigzki ,,Z biologii ptakéw” Sokolowskiego (1950) i ,,Biologia
ptakéw” Wesleya (1968) sg juz mocno przestarzate. Podobnie jak dzieto Ferensa
i Wojtusiaka (1960) ,,Ornitologia ogélna’, ktdrego zreszta wigksza czg$¢ poswigco-
na jest anatomii. Systematyke i polskie nazwy ptakéw przyjeto wedltug Mielczarka
i Kuziemki (2018).

Ksigzka, ktorg proponuje, pomyslana jest jako kompendium wiedzy o biologii
ptakéw, chociaz niektore dziedziny, takie jak anatomia, zostaly w zasadzie pomi-
niete. Sadze, Ze zagadnienie to zastuguje na osobne opracowanie.

W zamysle publikacja ta jest przeznaczona dla 0séb zainteresowanych orni-
tologia (ornitologéw amatoréw) i ogélnie przyroda, ktérych liczebnos¢ w kraju
ro$nie lawinowo, a takze dla studentéw biologii, nauk rolniczych i lesnictwa.

Za wnikliwg recenzje maszynopisu tej ksiazki pragne podziekowac prof.
dr. hab. Mariuszowi Cichoniowi, a takze dzigkuje prof. dr. hab. Andrzejowi Elza-
nowskiemu za konsultacje dotyczgce rozdzialu o pochodzeniu ptakéow.
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2. Cechy charakterystyczne ptakow
(Aves)

Ptaki stanowig gromade kregowcoéw wyraznie rézng od wszystkich innych
zwierzat zyjacych obecnie na Ziemi, a jezeli juz szuka¢ podobienstw do innych
grup, to bardziej zblizone s do gadéw niz do ssakow. Ich swoiste cechy wynika-
ja ze zdolnosci do lotu (pokrycie ciata pidrami, przeksztalcenie przednich kon-
czyn w skrzydla oraz budowa uktadu oddechowego, w ktérym ptuca przechodza
w worki powietrzne otaczajace jelita, wnikajace miedzy migs$nie i do wnetrza
kosci). Bezzgbne szczgki pokryte pochwa rogowa sg przeksztalcone w dzidb.
O pokrewienstwie z gadami $wiadcza: posiadanie jednego klykcia potylicznego
aczacego czaszke z kregostupem; zuchwa zlozona z kilku kosci (u ssakow tylko
z jednej kosci zebowej dentale); obecno$¢ stawu miedzy koscia stawowa (articula-
re) i koscig czworoboczng (quadratum); tylko jedna kostka stuchowa (columella)
w uchu srodkowym (odpowiada ona strzemigczku - stapes u ssakoéw); wystepowa-
nie pierscienia plytek kostnych wokoét oczodotu oraz jader w czerwonych ciatkach
krwi. Inaczej niz u gadéw szyjny odcinek kregostupa jest dtugi i gietki, utworzony
z 15-25 dlugich i ruchomo zestawionych kregéw. Natomiast odcinki piersiowy,
ledzwiowo-krzyzowy i ogonowy sa skrocone i sztywne na skutek zrostéw. Kregi
ogonowe zrastajg si¢ w jedng kos¢ — pygostyl, na ktérym osadzone s3 steréwki.
Wystepuje tez kompletna przegroda miedzy prawg i lewa czescig serca (jak u ssa-
kow) i krew tetnicza nie miesza sie z krwig zylna.

Budowa szkieletu to polgczenie wytrzymalosci i lekkosci osiggniete przez 13-
czenie i eliminacje niektérych kosci w toku ewolucji i pneumatyzacje kosci. Kosci
mozgoczaszki sg u ptakow dorostych zlane ze sobg bez sladéw szwow. W konczy-
nie przedniej ko$¢ ramieniowa (humerus) jest mocna, ma silny grzebien tworzacy
przyczep dla silnego miesnia piersiowego wiekszego, powodujacego ruch skrzy-
dfa ku dotowi w trakcie lotu. Dobrze wyksztalcone sg tez kosci przedramienia,
a zwlaszcza ko$¢ fokciowa (ulna). Na tej czesci skrzydla osadzone sg lotki 2. rze-
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12 2. Cechy charakterystyczne ptakow (Aves)

du. Kostki nadgarstka, z wyjatkiem dwdch proksymalnych kostek (przytokciowej
i przypromiennej), zrastaja sie ze sobg i z kos¢mi $rédrecza w jedna, wydluzo-
ng ko$¢ carpometacarpus. Ptaki maja tylko trzy palce w przedniej konczynie. Na
krotkiej, pierwszej kosci $roédrecza (metacarpale 1) osadzony jest ruchomo jedno-
czlonowy palec I, ktory stanowi podstawe dla pidr skrzydetka (alula). Na wydtu-
zonych kosciach $rédrecza II i III (metacarpalia) osadzony jest dos¢ dlugi, dwu-
cztonowy palec II oraz jednocztonowy, krétki palec III. Te dwa palce zespolone
s3 czeSciami miekkimi i nie wyodrebniaja sie na zewnatrz. W konczynie dolnej
kos¢ udowa (fermur), dzigki temu, ze ma gléwke zwrocong dosrodkowo i od tego
miejsca jest skierowana do przodu, podpiera tutéw w okolicy srodka cigzkosci, co
zapewnia réwnowage przy chodzeniu i bieganiu. W podudziu kos¢ goleniowa jest
dluga i mocna, a cienka i krétka kos¢ strzalkowa zrasta sie z goleniowa, do ktorej
przyrastajg tez przysrodkowe kostki stepu (tarsalia proximalia) i wszystkie te kosci
razem tworzg jedna ko$¢: tibiotarsus. Natomiast dystalne kostki stepu (tarsalia di-
stalia) Yacza si¢ ze zrosnietymi w jedna calo$¢ kos¢mi $rédstopia (II-1V) i tworza
jedna, dtuga i mocna kos¢ skokowa (tarsometatarsus). W pasie barkowym po kaz-
dej stronie wystepuja trzy kosci: kos¢ krucza (os coracoideum), lopatka (scapula)
i obojczyk (clavicula). Prawy i lewy obojczyk zrastajg si¢ u dotu, formujac widetki.
Dluga, szablowatego ksztattu lopatka jest ulozona na zebrach réwnolegle do kre-
gostupa. Grube kosci krucze stanowia mocne zwigzanie obreczy barkowej z kre-
gostupem. Staw barkowy znajduje si¢ bardzo wysoko (blisko kregostupa). Wysokie
umieszczenie nasady skrzydel utatwia lot i umozliwia silny rozwdj migsni piersio-
wych. Mostek, ktory tworzy przednia czes¢ klatki piersiowej ptaka, przypomina
kil okretu. Ma ksztaltt i6dkowato wysklepionej duzej plyty ze sterczacym od spodu
poteznym grzebieniem (carina [crista] sterni), stuzacym jako przyczep dla miesni
piersiowych. Grzebien mostka posiadaja wszystkie ptaki, ktore uzywaja skrzydet
do latania lub tylko nurkowania (pingwiny, Sphenisciformes), i dlatego obejmuje
sie je wspolng nazwa grzebieniowcow (Carinata) w odrdznieniu od bezgrzebie-
niowcow (Ratitae). Do tych ostatnich nalezg ptaki nielatajace - strusie (Struthio-
niformes). Pas biodrowy ma takze specyficzng budowe. Kosci miednicy stanowia
zwartg calo$¢, rozbudowang wzdiuz kregostupa i na duzej przestrzeni z nim pota-
czong. Jest ona podpora dla silnie rozwinietych, w zwigzku z dwunoznoscia, nég
ptaka i dla migs$ni poruszajacych konczyna.

Skora ptakéw (podobnie jak gadow) jest pozbawiona gruczotéw, z wyjatkiem
gruczotu kuprowego. Znajduje si¢ on w skdrze ponad koscia ogonowa i nasada ste-
réwek. Ptak zbiera wydzieling tego gruczotu i rozprowadza dziobem po pidrach,
co zabezpiecza je przed zamoczeniem. Zawarty w wydzielinie ergosterol zmienia
sie pod wplywem promieni ultrafioletowych w witamine D, ktérg ptaki bezwied-
nie polykaja, zaopatrujac sie¢ w wazny dla gospodarki wapniowej zwiazek. Pro-
duktem skérnym sg pidra. Przewaza opinia, ze wyewoluowaly one z tusek gadow.
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Spelniaja podwojna role. Sa najwazniejsza czescig aparatu umozliwiajacego latanie
i doskonatym izolatorem termicznym. Chociaz nie wiadomo, czy w procesie ewo-
lucji pierwsze byly pidra, a potem stalocieplno$c, czy tez odwrotnie, to w kazdym
razie upierzenie czyni stalocieplno$¢ mniej kosztowng energetycznie. Statociepl-
no$¢ pozwolifa ptakom na opanowanie najrozmaitszych srodowisk na calej kuli
ziemskie;j.

Piéro sklada si¢ z martwych zrogowacialych komérek. Wyréznia si¢ pidra
konturowe i puchowe. Pidra konturowe mozna podzieli¢ na pidra pokrywowe,
lotki i steréwki. Pidro konturowe sktada sie z osi (scapus) i choragiewki (vexillum).
Dolna czes$¢ osi, czyli dutka (calamus), tkwi w skorze, a jej przedtuzeniem jest sto-
sina (rhachis), na ktorej rozpigta jest choragiewka. Choragiewka zbudowana jest
z galezi (rami) ustawionych réwnolegle do siebie w jednej ptaszczyznie. Od gate-
zi odchodza promienie (radii), a wyrastajace z promienia haczyki (hamuli) facza
sie z listewkami (radioli) sasiedniego promienia. W przypadku rozluznienia tych
polaczen ptak przywraca wlasciwy stan, gladzac piéra dziobem. Na pograniczu
dudki i stosiny czgsto wyrasta dodatkowa stosina, z reguly znacznie mniejsza od
wlasciwej. W migkkich pidrach (np. u séw) promienie nie majg haczykow i liste-
wek. Piéra konturowe pokrywajace cialo, czyli pidra pokrywowe, nie wyrastaja
réwnomiernie na calym ciele, ale rosng pasami (pterylia), pozostawiajac pasy nie-
poros$niete przez pidra (apteria). Na kosciach palcéw, dioni i napiestka osadzonych
jest 10-12 lotek 1. rzedu (w tym opracowaniu lotki s3 numerowane od najbardziej
zewnetrznej, bedacej lotka pierwsza; w niektdrych pracach numeracja jest odwrot-
na), a na kosci tokciowej — 6-37 lotek 2. rzedu. Nasadowg cz¢s¢ lotek ostaniajg od
gory i od spodu, ustawione w szeregu, pioéra pokrywowe. Wyrozniamy skrzydlo
diastataktyczne, w ktorym lotek drugorzedowych jest mniej niz odpowiednich
pokryw skrzydlowych (brak 5. lotki 2. rzedu, liczac od $rodka skrzydla), oraz
skrzydlo eutaktyczne, w ktérym liczba pokryw skrzydlowych réwna sie liczbie
lotek 2. rzgdu. Cecha ta ma znaczenie w systematyce ptakow. Skrzydlo typu diasta-
taktycznego jest pierwotniejsze. Pioro puchowe (pulma) sklada sie z dudki i osa-
dzonych na jej gérnym koncu gatazek prostych lub rozwidlonych, zaopatrzonych
w promienie lub ich pozbawionych. Mozna wyrézni¢ puch mlodociany u pisklat
i puch podszyciowy u ptakéw dorostych.

Szereg swoistych cech ma tez uklad oddechowy ptakéw. Jama nosowa jest nie-
wielka, a tchawica bardzo obszerna. W miejscu rozgalezienia sie tchawicy na dwa
oskrzela znajduje si¢ krtan dolna (syrinx), ktora jest narzadem do wydawania glo-
su (wlasciwa krtan ptakéw nie bierze udzialu w wydawaniu dzwiekow). Rzadziej
krtan dolna obejmuje tylko koncowy odcinek tchawicy lub tylko poczatkowe od-
cinki oskrzeli. Kondorowate (Cathartidae) i bociany (Ciconia spp.) nie maja krtani
dolnej. Krtan dolna sklada si¢ z bebna oraz z elastycznych, lacznotkankowych bton
wibracyjnych rozpietych miedzy wystepujacymi tu chrzastkami. Beben powstat ze
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zroénietych i skostniatych pierscieni dolnej czgsci tchawicy. Pelni on rolg rezona-
tora i jest ruchomo pofaczony z sasiednimi pier§cieniami oskrzeli. Przysrodkowe
konce potpierscieni oskrzeli pofaczone sg z kolei blong bebenkowa, a na ich bocz-
nych powierzchniach réwniez wystepuja mate btony bebenkowe. W kacie miedzy
dwoma oskrzelami obie blony bebenkowe przysrodkowe facza sie, tworzac blone
potksiezycowata lezaca w $wietle krtani dolnej. Poprzez cz¢s¢ podstawowq tcha-
wicy biegnie czesto chrzestna lub kostna beleczka (pessulus) oddzielajaca od sie-
bie wewnetrzne blony bebenkowe. Drgania blony bebenkowej wspotdzialaja przy
wydawaniu dzwiekow. Na ruchy skladnikéw krtani wptywaja nieduzych rozmia-
réw migs$nie w liczbie 1-9 par (u $piewajacych Oscines 8-9 par). Kazde z dwoch
ujs$¢ oskrzeli moze wydawac glos niezaleznie. Ptuca zajmuja niewielka przestrzen
w klatce piersiowej. Sg zrosnigte z jej $ciang grzbietowa, poniewaz u ptakéw brak
oplucnej. Ponadto s sztywne i w czasie oddychania nie zmieniaja swej objetosci.
Z plucami tacza si¢ worki powietrzne. Leza one w jamie ciala po grzbietowej stro-
nie przewodu pokarmowego, takze miedzy niektérymi mie$niami, a ich uchytki
wnikaja do ko$ci, obnizajac cigzar szkieletu. Szczegdly ich rozmieszczenia sg rézne
u réznych grup systematycznych ptakéw. Worki powietrzne spetniaja gtéwna role
przy oddychaniu, a poza tym moga by¢ wykorzystane do obnizenia temperatury
ciala poprzez parowanie z ich powierzchni. Niektore ptaki wodne (np. perkozy,
Podicipedidae) moga zmienia¢ objetos¢ workéw powietrznych, a co za tym idzie
- regulowac swa wypornos¢, zanurzajac si¢ glebiej lub ptycej w trakcie plywania.

Wzgledny cigzar mdzgu (tj. proporcja jego cigzaru do cigzaru ciala) ptakow
nie rézni si¢ wiele od tego cigzaru u ssakéw. Kora mézgowa ptakow (w odrédznie-
niu od ssakow) jest bardzo stabo rozwinieta, niemniej niektore ptaki sa bardzo in-
teligentne (uczenie sie, zapamietywanie), nie ustepujac pod tym wzgledem nawet
ssakom naczelnym. Odpowiednikiem kory przedczolowej ssakow jest u ptakow
nidopallium tylnoboczne.

Ptaki maja najlepszy wzrok ze wszystkich zwierzat. Ich oczy najczesciej sg bar-
dzo duze w stosunku do rozmiaréw ciata. U niektérych gatunkow para oczu wazy
wiecej niz caly mozg. Gatka oczna ma zewnetrzng $ciang zbudowang z chrzestnej
twardowki, ktorej przednia, przezroczysta czgs¢ tworzy rogéwke. Pod rogowka
lezy silnie ukrwiona naczyniéwka, ktéra w przedniej czgsci przeksztalca sie w te-
czéwke, nadajaca ubarwienie oku. Posrodku teczowki znajduje si¢ otwor zwany
zrenicy. Najbardziej wewnetrzna warstwe gatki ocznej tworzy siatkéwka. Zawiera
ona komorki zmystowe odbierajace bodzce $wietlne. Pomiedzy rogowka i teczow-
ka polozona jest przednia komora oka wypelniona ptynem. Ku tytowi od teczowki
znajduje si¢ soczewka, do ktorej z obu stron przylegaja miesnie rzgskowe zawarte
w naczynidwce; umozliwiaja one akomodacj¢. Wnetrze galki ocznej wypelnione
jest przezroczysta substancja, cialem szklistym. Rogéwka, soczewka i cialo szkliste
stanowig aparat optyczny zalamujgcy promienie $wietlne i rzucajacy obraz przed-
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miotéw na $wiatloczulg siatkowke polaczong z mézgiem nerwem wzrokowym.
Oko osfaniaja powieki. U wiekszosci ptakéw dolna powieka jest ruchliwsza od
gornej i oslanianie oka dokonuje si¢ przez pociagniecie jej w gore. Ptaki maja tez
trzecig powieke zwang migotka. Lezy ona w przysrodkowym kacie oka i moze by¢
nasuwana na oko. U wiekszosci ptakow jest przezroczysta i by¢ moze chroni oko
w czasie lotu. Poza tym oczyszcza ona i nawilza powierzchnig rogéwki. Charakte-
rystyczny dla ptakow jest tzw. grzebien oczny (pecten), ktéry znajduje sie na dnie
gatki ocznej, w miejscu, gdzie wychodzi z niej nerw wzrokowy. Ow grzebien sta-
nowi wachlarzowata, silnie unaczyniong i pigmentowang strukture. Jej funkcja jest
odzywianie siatkéwki i utrzymywanie odpowiedniego pH w ciele szklistym. By¢
moze grzebien ma jeszcze dodatkowe funkcje: ogrzewa wnetrze oka, bierze udziat
w akomodacji i stanowi rodzaj przestony redukujacej odblaski.

Wigkszo$¢ ptakow widzi monokularnie, tj. oczy s3 umieszczone po bokach
glowy i dany obiekt jest widziany przez jedno tylko oko. Dzigki temu pole widze-
nia ptaka jest bardzo rozlegle, u niektérych gatunkow siega 340°, czyli ptak moze
réwnoczesnie widzie¢ obiekty z tytu i z przodu.

Stuch ptakéw jest dobrze rozwiniety, a budowa ucha nie odbiega wiele od tej
u ssakow. Wyrdznia si¢ ucho zewnetrzne, srodkowe i wewnetrzne. To pierwsze jest
pozbawione malzowiny usznej, chociaz u séw (Strigiformes) wystepuja dwa umie-
$nione faldy skdrne, ktére moga by¢ ustawiane w kierunku zrédla dzwigku. Brak
malzowiny usznej daje bardziej aerodynamiczng sylwetke w locie. Zewnetrzny
otwor stuchowy prowadzi do krétkiego przewodu stuchowego zewnetrznego za-
konczonego blong bebenkows, ktora oddziela go od ucha srodkowego wypetnio-
nego powietrzem. Jama ucha srodkowego ma polaczenie z gardziela przez przewod
(trabke) Eustachiusza, dzigki czemu ci$nienie po obu stronach blony bebenkowej
jest wyrownane. W uchu srodkowym miesci si¢ pojedyncza kosteczka stuchowa
- stupek. Drgania blony bebenkowej wywotane falami dzwiekowymi za posred-
nictwem stupka przenoszg si¢ na ptyn wypelniajacy ucho wewnetrzne. To ostatnie
miesci si¢ w kosci skroniowej i sktada si¢ z blednika bloniastego wypelnionego cie-
cza — endolimfy, ktdry lezy wewnatrz blednika kostnego wypelnionego perylimfa.
Blednik skiada si¢ z przedsionka, trzech kanatéw pdtkolistych i slimaka. Z kolei
przedsionek sktada si¢ z pecherzyka gornego (fagiewki) i dolnego (woreczka). We-
wnatrz przedsionka polozone sg skupienia komdrek zmystowych z rzgskami, na
ktorych lezg grudki weglanu wapnia (otolity). Nacisk otolitéw na rzgski wywotuje
bodzce informujace o potozeniu ciata i stanie napigcia mig$ni. Od tagiewki odcho-
dza trzy utozone prostopadle do siebie kanaty pétkoliste. W kanatach poétkolistych
tez znajduja si¢ skupienia komorek czuciowych, na ktére w czasie ruchéw glowy
wywiera nacisk ptyn wypelniajacy kanaly, w efekcie czego ptak otrzymuje infor-
macje o ruchach i polozeniu swego ciala. Bodzce czuciowe z narzagdu réownowagi
docierajag do mézgu przez oddzielny nerw. W przewodzie $limakowym znajduje
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sie narzad Cortiego odbierajacy bodzce dzwigkowe, ktére dochodza tu jako drga-
nia przekazywane z blony bebenkowej przez kosteczke stuchowa do cieczy w uchu
wewnetrznym. Bodzce czuciowe z narzadu Cortiego przewodzone s3 do mdzgu
przez jedna z galazek nerwu mozgowego.

Zakres styszalnosci dzwigkdéw o roznej czgstotliwosci jest u wigkszosci ptakow
zblizony do zakresu styszalnosci u cztowieka. Jednak niektére ptaki (np. golebie,
Columbinae) stysza infradzwieki, zbyt niskie, by slyszal je cztowiek, a inne (np.
zigba Fringilla coelebs) slysza ultradzwigki, zbyt wysokie, by byly styszane przez
czlowieka.

Nieliczne ptaki (tluszczak Steatornis caripensis i salangana zielonawa Colloca-
lia linchi) do omijania przeszkod w ciemnosci postuguja si¢ echolokacja, podobnie
jak nietoperze.

Wech to zmyst chemiczny, ktory jest wrazliwoscig na lotne substancje bedace
w skrajnym rozproszeniu. W kazdej z dwdch jam nosowych wystepuja po trzy
komory nosowe z silnie pofaldowanymi $cianami, ktére nosza nazwe matzowin
nosowych. Komora przednia i srodkowa pozbawione sa nablonka zmyslowego
i jedynie przeprowadzaja i oczyszczaja wdychane powietrze. Tylna komora jest
wyscielona nablonkiem zmystowym. Informacje odbierane przez komadrki wecho-
we przekazywane s3 przez nerw wechowy do ptatow wechowych przodomoézgo-
wia. To, jak waznym zmystem jest wech dla danego gatunku ptaka, ocenia si¢ na
podstawie stopnia rozwoju nerwoéw wechowych i o$rodka wechowego w moézgu.
Sa one dobrze rozwiniete u niektorych ptakéw wodnych: pingwinéw, rurkono-
sych (Procellariiformes), blaszkodziobych (Anseriformes), mew (Larinae) i rybitw
(Sterninae). Poza tym wykazano eksperymentalnie, ze niektére kondorowate (Ca-
thartidae), sepy (Gypini) i kiwi (Apterygidae) tez maja dobry wech. Postugiwanie
sie wechem wykryto réwniez u niektérych gotebi (Columbinae), kakapo Strigops
habroptila, a nawet u niektérych wréblowych (Passeriformes) (McWilliams i in.
2017). Wech moze by¢ wazny przy lokalizacji pokarmu. Burzykowate (Procellarii-
dae) i nawalnikowate (Hydrobatidae) (rurkonose) postuguja si¢ wechem do znaj-
dywania planktonu, ktérym sie zywia. Kondory wykrywaja w ten sposob padline
z duzej odlegtosci. Prowadzace nocny tryb zycia kiwi za pomoca wechu lokalizuja
swoja zdobycz (zwlaszcza dzdzownice) znajdujace si¢ w ziemi.

Drugim zmystem chemicznym jest smak. Stuzy do oceny wlasciwosci substan-
cji rozpuszczonych lub rozdrobnionych. Receptorami smaku sa kubki smakowe.
Wiekszos¢ ptakéw ma okoto 300 kubkéw smakowych rozmieszczonych gtéwnie
na podniebieniu oraz gleboko w jamie ustnej u nasady jezyka. W odréznieniu od
ssakow ptaki nie posiadajg lub maja bardzo mato kubkéw smakowych na jezyku.
Te, ktore potykaja pokarm, nie Zujac go, prawdopodobnie maja bardzo ubogie do-
znania smakowe. Ale wyglada na to, Ze inne, np. papugowate (Psittacidae), smaku-
ja pokarm, zanim go potkna.
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Ptaki maja duzo réznych rodzajow nerwéw czuciowych, ktore koncza sie
w skdrze, jezyku, podniebieniu, w migéniach, stawach, u nasady piér i w innych
miejscach. Odbieraja one takie bodzce jak: kontakt powierzchniowy z przedmio-
tami, urazy bolowe, drgania, zmiany temperatury, a takze rézne chemiczne czyn-
niki.

U réznych gatunkow piskleta w momencie wykluwania si¢ moga bardzo réz-
ni¢ si¢ stopniem rozwoju, stad zasadniczy podzial na gniazdowniki i zagniazdow-
niki. Piskleta gniazdownikéw (np. wréblowych, papugowatych, dzieciolowatych
- Picidae, kraskowych — Coraciiformes) wykluwajg si¢ nagie lub pokryte rzadkim
puchem i muszg by¢ ogrzewane i karmione, dopdki nie osiagna stopnia rozwoju
umozliwiajacego opuszczenie gniazda. Natomiast piskleta zagniazdownikow (np.
nogale — Megapodiidae, blaszkodziobe, kurowate — Phasianidae, chrusciele — Ral-
lidae, sieweczkowate — Charadriidae), wykluwajac sig, sa silnie zaawansowane
w rozwoju i opuszczajg gniazdo, jak tylko obeschnie im puch. Pokryte obfitym
puchem, posiadajg juz czesto zdolno$¢ do termoregulacji i na ogoét potrafig samo-
dzielnie Zerowac.
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Zeby przesledzi¢ ewolucje ptakéw, nalezy sie cofngé o okoto 230 min lat, do
epoki triasu w poczatkach ery mezozoicznej, kiedy pojawily sie pierwsze dinozau-
ry. Szereg skamielin przemawia za pogladem, ze ptaki wyewoluowaly z Theropoda
- grupy niewielkich, naziemnych i drapieznych dinozauréw (Brusatte i in. 2015).
Najwczesniejszym zdobytym znaleziskiem na ewolucyjnej drodze miedzy dino-
zaurami a ptakami pozostaje praptak Archaeopteryx lithographica, ktorego wiek
ocenia sie na okoto 150 mln lat (Feduccia 1999). W latach 1861-1973 w Bawarii,
w tupkach litograficznych pochodzacych z gérnej jury, znaleziono pi¢¢ okazow
tego gatunku. Byly to fragmenty szkieletu i odciski piér. Do 2009 r. znano juz 10
okazdw. Pierwszego praptaka odkryto w kamieniotomach w poblizu miejscowo-
$ci Solnhofen, drugiego w 1877 r. w innym kamieniotomie w odleglosci 17 km
od pierwszego. Sa to najbardziej kompletne znaleziska, bardzo malo sie od siebie
réznigce. Pierwszy okaz znajduje si¢ w muzeum w Londynie, drugi w muzeum
w Berlinie. Archaeopteryx byt wielkosci ptaka krukowatego i posiadal wiecej cech
gada niz ptaka. Do cech ptasich zaliczono wystepowanie lotek pierwszo- i dru-
gorzedowych oraz polaczenie obojczykow w kos¢ widetkowg. Do cech typowo
gadzich nalezal brak typowego dla ptakéw dziobu i male zeby w szczece i Zuchwie.
Czaszka miala takze wiele cech gadzich, ale mdzg osiagnat wielkos¢ posrednia
miedzy gadzimi przodkami z Theropoda a wspdlczesnymi nam ptakami. Doty-
czylo to réwniez mézdzku - narzadu, w ktérym znajduja sie centra koordynacji
ruchowej. Uzywajac nowoczesnej tomografii komputerowej do analizy puszki mo-
zgowej i ucha wewnetrznego londynskiego okazu, stwierdzono, ze Archaeopteryx
odznaczal si¢ wyostrzonym wzrokiem i stuchem, poréwnywalnym z doskonatym
rozwojem tych zmystow u wspdlczesnych ptakow. Mial kregi platyceliczne (pta-
skie), bez soczewkowatych wglebien na trzonach. Kregi szyjne nie byly siodetko-
wato polgczone miedzy sobg jak u dzisiejszych ptakow. Podobnie reszta krego-
stupa miata prymitywna budowe. Dlugi tuléw i krétkie synsacrum nie tworzyly
silnego oparcia dla klatki piersiowej i ledzwi. Zamiast pygostylu posiadat dtugi jak
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u jaszczurki ogon, zlozony z 18-21 kregéw ogonowych. Z kazdego takiego kregu
(procz kilku pierwszych) odchodzita symetrycznie para pidr, tworzac uklad jak
w liSciu paproci. Staw barkowy niewiele si¢ r6znil od stawu tego typu u Theropoda.
Brakowato kostnego grzebienia (sternum) na mostku oraz wyrostkéw haczykowa-
tych na zebrach, ktére wzmacniajg klatke piersiowa u dzisiejszych ptakéw. Przed-
rami¢ pozostawalo wydluzone, ale kosci srodrecza (metacarpalia) i kosci palcow
nie byly zrosniete, a kazdy z trzech palcow posiadal na koncu zakrzywiony ostry
pazur (Feduccia 1999).

Na ogoét przyjmuje sig, ze Archeopteryx mial ograniczone zdolnosci do latania.
Wskazuje na to szereg szczegdtéw budowy, a zwlaszcza brak grzebienia na mostku.
W czasach archeopterykséw Europa byla archipelagiem duzych wysp pooddziela-
nych plytkim, tropikalnym morzem. Wyniki badan paleontologicznych nad réz-
nymi grupami roélin i zwierzat sugeruja, ze klimat panowat tam goracy, ale suchy,
z krétkim okresem monsunowym z ograniczonymi opadami, a brzegi zatoczek
w rejonie obecnego Solnhofen porosnigte byly kepami drzew iglastych i zaroslami
paproci. By¢ moze praptak przemieszczal si¢ lotem §lizgowym z jednej kepy drzew
do drugie;j.

Pochodzenie ptakéw od dinozauréw byto jeszcze w polowie ubiegtego wie-
ku kwestionowane przez wielu paleontologéw, ale pdzniejsze odkrycia przekona-
ty wigkszo$¢ sceptykow. We wschodniej czgsci Ameryki PéInocnej natrafiono na
szczatki kostne dinozaura Deinonychus, ktéry mial zadziwiajaco duzo cech ptasich
(Ostrom 1969). Z koncem lat 1990. w Chinach odkryto liczne szczatki bez watpie-
nia kopalnych dinozauréw, ale pokrytych pidérami, co jest dowodem na istnienie
form prowadzacych od dinozauréw do ptakéw. Obecnie wiadomo, ze poza tym
istnialo wiele innych nieptasich dinozauréw, ktére byty pokryte piérami i wygla-
daly bardziej jak dzisiejsze ptaki niz dzisiejsze jaszczurki czy tez krokodyle. Praw-
dopodobnie pidra te mialy znaczenie przy regulacji temperatury ciala, tokach,
wysiadywaniu jaj, a pdZniej ewoluowaly, umozliwiajac lot. Chociaz nie mozna wy-
kluczy¢, ze pewne nieptasie dinozaury potrafily lata¢. U niektérych z nich pidra na
ramionach tworzyly rodzaj skrzydta, a ponadto umieszczone tez byty na nogach
i dlugim ogonie (Brusatte i in. 2015).

Jak wspomniano, rodowdd ptakéw wywodzi sie z grupy dinozauréw teropo-
dow. Jest to najliczniejsza podgrupa w grupie drapieznych dinozauréw, do ktorej
nalezy m.in. olbrzymi Tyrannosaurus, ale tez znacznie mniejsze i bardziej podob-
ne do ptakow gady, takie jak np. Velociraptor. W przypadku wielu nowych znale-
zisk paleontolodzy debatuja, czy mamy do czynienia jeszcze z gadem dinozaurem
czy juz z ptakiem. Archaeopteryx jest ciagle uwazany za najwczesniejszego ptaka,
chociaz odkryto jeszcze inne niewielkie i upierzone teropody, takie jak Anchiornis
i Xiaotingia, ktore sg starsze i bardziej prymitywne niz Archeopteryx. W kazdym
razie istnieje zgoda co do tego, ze pierwsze ptaki pojawily si¢ w okresie Srodkowej
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lub pdznej jury okoto 165-150 mln lat temu. Byly to ptaki niewielkie, wielkosci
wrony, lekko zbudowane, z dlugimi konczynami, posiadaly skrzydta i upierzenie
reszty ciala.

We wczesnej kredzie nastgpita dywersyfikacja ptakow. Wskazuja na to zwlasz-
cza szczatki z poinocno-wschodnich Chin, z obszaru znanego jako Jehol Biota (ta
nazwy okresla si¢ czasem caly 6wczesny ekosystem tego terenu). W rejonie tym
znaleziono tysiace prawie kompletnych ptasich szkieletéw datowanych na 131-
120 mln lat temu, wéréd ktorych najliczniejsze nalezaty do rodzaju Confuciusornis.
Ptaki te wykazywaly mniejsze zréznicowanie z ekologicznego punktu widzenia niz
ptaki dzisiejsze. Wyrézniono tam male ptaki nadrzewne, ptaki pétwodne i wigksze
ptaki nieprzystosowane do okreslonego srodowiska, ale brak bylo np. zerujacych
w powietrzu lub w pelni przystosowanych do srodowiska wodnego (Mitchell i Ma-
kovicky 2014). Obok siebie zyly ptaki niewiele odbiegajace budowa od archeop-
teryksa, np. Jeholornis — ptak z dtugim kostnym ogonem oraz ptaki z pygostylem
(krotka, zros$nieta ko$¢ ogonowa u wspdtczesnych ptakow). Do tych ostatnich na-
lezeli np. przedstawiciele rzedu Sapeornithiformes, a takze przedstawiciele waz-
nych grup wczesnych ptakoéw, jakimi byly Enantiornithes i Ornithuromorpha. Te
pierwsze dominowaly liczebnie, i to zaréwno ze wzgledu na liczbe znalezisk, jak
i liczbe gatunkéw (ok. 50) (Zhou, Zhang 2006). Odkryto je na wszystkich konty-
nentach oprdcz Antarktydy. Przedstawiciele tych dwdch grup prawdopodobnie le-
piej latali od innych wczesnych ptakéow, na co wskazujg ,nowoczesne” rozwigzania
w budowie szkieletu: wystepowanie grzebienia na mostku, wydluzone kosci kru-
cze, waskie kosci widetkowe (furcula) i zredukowane kosci dtoni (O’Connor i in.
2011). Przedstawicielem Ornithuromorpha byt Ichthyornis z pdznej kredy, ktory
mocno przypominal dzisiejsze ptaki (Neornithes). Byl to ptak rozmiaréw malej
mewy, zwigzany ze Srodowiskiem morskim, dobrze latajacy, z silnym grzebieniem
na mostku. Prawdopodobnie picie roznily sie wielkos$cia. Pod wieloma wzgledami
jego szkielet przypominal szkielet wspolczesnych ptakow, ale szereg szczegotow
wskazuje, ze nie mozna go zaliczy¢ do Neornithes. Posiadal bowiem z¢by w tylnej
czesci szczeki i w zuchwie. Do prymitywnych cech nalezala tez struktura dziobu:
kos¢ szczekowa (maxillare) wieksza niz przedszczekowa (premaxillare), a takze
pierwotny sposob polaczenia zuchwy z czaszka. Kosci byly w mniejszym stopniu
pneumatyczne, a miednica i synsacrum bardziej prymitywne niz u dzisiejszych
ptakéw. Spokrewnionym gatunkiem okazal sie Hesperornis regalis i bliskie mu
gatunki z pdznej kredy. Byt ptakiem zblizonym budowa i trybem zycia do dzi-
siejszych nuréw. Posiadal jednak szczatkowe skrzydta i byt nielotny. Dtugos¢ jego
ciala siegala 2 m. Dzi6b mial uzbrojony w z¢by. Torpedowaty ksztalt ciala i bardzo
silne nogi, stuzace jako naped, ulatwialy mu ptywanie i nurkowanie. Posiadaf ra-
czej krotki ogon, ale stosunkowo dlugg szyje. Ogon, inaczej niz u wspoétczesnych
ptakéw, sktadat si¢ z wiekszej liczby stawowo potaczonych kregéw. Przy nurkowa-
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niu maégl on spetniac role steru. Ptak ten najprawdopodobniej odzywiat si¢ ryba-
mi. Zamieszkiwal ptytkie morza poétkuli pétnocnej. Niektorzy paleontolodzy przy-
puszczaja, ze gniazdowal w koloniach usytuowanych na ptaskich wybrzezach lub
wysepkach w poblizu brzegu. Jednakze przeczy temu fakt, ze wigkszos¢ szczatkow
kopalnych tego gatunku znajdowano w stromych urwiskach schodzacych bezpo-
srednio do morza, gdzie trudno o miejsce na gniazdo. Szczatki kopalne Hesperor-
nis regalis odnajdywano w srodkowej czesci Ameryki Péinocnej oraz na obrzezach
Europy i Azji, w miejscach gdzie waskie pasma wod morskich taczyty tropikalny
ocean Tetydy z poprzednikiem Oceanu Arktycznego (Feduccia 1999).

Radiacja nowozytnych ptakéw (Neornithes) nastgpita gtéwnie po okresie kre-
dy, chociaz sg bardzo niekompletne szczatki ptakow sugerujace, ze pierwsze Neo-
rnithes zyly juz w p6znej kredzie, np. Vegavis z Antarktydy sprzed 68-66 mln lat.

Okoto 66 mln lat temu, na przetomie kredy i trzeciorzedu, mial miejsce kata-
klizm, ktéry zmiott z powierzchni Ziemi wiele grup zwierzat, w tym wszystkie nie-
ptasie dinozaury. Przyczyng najprawdopodobniej bylo zderzenie Ziemi z asteroida
lub kometg, co wywotalo katastrofalne zmiany klimatu, kwasne deszcze, tsunami,
trzesienia ziemi i pozary (Alvarez i in. 1980). Wiele dominujacych grup zwierzat
wyginelo, stwarzajac przestrzen, w ktdrej inne zwierzeta mogly wypetnia¢ wolne
nisze ekologiczne, co sprzyjalo tworzeniu sie¢ nowych gatunkéw. Liczne archaicz-
ne gatunki ptakéw wyginely, ale niektdre przezyly, dajac poczatek fali powstawa-
nia nowych gatunkéw. Rodowéd niektorych zyjacych dzis ptakéw nowoczesnych
(Neornithes) siega gérnej kredy. Stopien pokrewienstwa miedzy réznymi ich li-
niami rozwojowymi jest ciagle sprawa dyskusyjna. Jednak systematycy zgadzaja
sie od dawna co do podstawowego podziatu tych ptakéw na Palaeognathae i Neo-
gnathae. Zasadnos¢ takiego podziatu potwierdzaja wszystkie dane morfologiczne,
behawioralne i molekularne. Palacognathae obejmuja wszystkie bezgrzebieniowce
(Ratitae), do ktérych naleza: strusie (Struthionidae), nandu (Rheidae), kazuary
(Casuariinae), emu (Dromainae), kiwi (Apterygidae) oraz wymarfe moa (Dinor-
nithiformes) i mamutaki (Aepyornithidae), a takze stabo latajace kusacze (Tina-
midae) z Ameryki Srodkowej i Potudniowej. Z drugiej strony mamy Neognathae,
do ktérych naleza wszystkie pozostale Neornithes.

Badacze s3 na ogol zgodni, ze Neornithes (ptaki nowoczesne) pojawily sie
w poznej kredzie i przez dluzszy czas nie wykazywaly wiekszego zréznicowania
gatunkowego. Jednakze w osadach sprzed 55 mln lat, a wigc we wczesnym trzecio-
rzedzie, pojawia si¢ wiele skamienialo$ci nowoczesnych ptakéw, co sugeruje ro-
dzaj eksplozji w réznicowaniu sie¢ Neornithes na odrebne gatunki. Z drugiej strony
wiele ptakéw, ktore pojawiaja sie w tym czasie, wymarfo w miar¢ uptywu milio-
néw lat. Dotyczy to zwlaszcza linii rozwojowych prowadzacych do nielotnosci i gi-
gantyzmu zaréwno roslinozercéw, jak i ptakéw drapieznych. Przykladem moze
by¢ rodzaj Gastornis (Diatryma) spokrewniony z kurogesiowymi (Galloanseres).
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Szkielety tych ptakéw znajdywano w paleogenie w Ameryce Pétnocnej i Europie.
Kazdy z nich mial przeszto 2 m wysokosci, gtowa - osiggata prawie 0,5 m dtugosci,
a skrzydta byly szczatkowe. Na ogé! uwazane sg za drapiezniki i padlinozercow,
ktdre zajety wolna nisze ekologiczna po wymarciu duzych, drapieznych dinozau-
réw, a wystepujace wtedy ssaki byly niewielkich rozmiaréw. Niektorzy paleonto-
lodzy sugeruja jednak, ze mogly by¢ roslinozercami. Potudniowoamerykanskim
odpowiednikiem gastorniséw sa Phorusrhacidae, wsréd nich np. Titanis walleri
o wysokosci okolo 3 m. Najblizszymi zyjacymi dzis§ krewniakami forusracidéw sa
kariamy (Cariamidae), ktérych dwa gatunki zyja w Ameryce Potudniowej. Dro-
mornithidae z plejstocenu Zyly w Australii. Rézne ich gatunki mialy od 1,5 do 3 m.
Byly to ptaki naziemne, ktére wymarly niedawno, okoto 26 tys. lat temu. Odkry-
wane pojedyncze kosci sugeruja, ze niektdre z nich to najwigksze ptaki, jakie zna
nauka.

Wedlug Jarvisaiin. (2014) wspdlny przodek nowoczesnych ptakéw zyt w okre-
sie kredy. Najwczesniejsze zrdznicowanie pozwala wyr6zni¢ dwie grupy: Colum-
bea (golebiowate — Columbidae, flamingi — Phoenicopteridae, perkozy — Podi-
cipedidae i stepéwki — Pteroclidae) oraz Passerea (wszystkie pozostale gatunki).
Jednakze nowsze badania genetyczne nad 198 gatunkami ptakéw podwazyty mo-
nofiletyzm (wspdlne pochodzenie) tych dwéch grup (Prum i in. 2015). Autorzy ci
zaproponowali nowy podzial na pi¢¢ nastgpujacych kladéw: (1) lelkowate — Capri-
mulgidae i pokrewne, jerzykowate — Apodidae i kolibry — Trochilidae; (2) kukul-
kowate — Cuculidae, dropie — Otididae, turakowate — Musiphagidae, gotebiowate,
madagaskarniki - Mesitornithidae i stepowki; (3) zurawie — Gruidae i pokrewne;
(4) ptaki wodne - klad obejmujacy wszystkie ptaki nurkujace i siewkowe (Chara-
diiformes) (réwniez te nienurkujace); (5) ptaki ladowe - pozostate gatunki. Syste-
matyka okoto 10 tys. gatunkow zyjacych obecnie ptakow ulega ciagtym zmianom
w miare postepu badan genetycznych.
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4. Rozrod

4.1. Meski uklad rozrodczy

Podstawowa czescig meskiego ukladu rozrodczego (ryc. 1) jest para jader
(lewe jest najczesciej wieksze od prawego) usytuowanych dobrzusznie wzgledem
przedniego konca nerek. Jadra majg najczesciej fasolowaty ksztalt, a ich wiel-
kos¢ silnie zmienia si¢ sezonowo: maksymalny rozmiar w porze legowej moze
by¢ 200-300 razy wiekszy niz w pozostalych okresach. Jadro sktada si¢ z licz-
nych kanalikéw nasiennych, w ktérych produkowane sg plemniki. Podobnie jak
u innych kregowcow plemniki te przechodzg trzy stadia. Pierwsze to sperma-
togonia — male komorki wyscielajace $ciany kanalikdw, ktdre szybko si¢ mnoza
przez mitotyczne podzialy komorki i sg produkowane w milionach. W drugim
stadium cze$¢ starszych spermatogoniow przechodzi w strone srodkowej czesci
kanalikow i zaczyna rosna¢, zwiekszajac dwukrotnie swoja $rednice. Nazywa si¢
je teraz spermatocytami. W trzecim stadium spermatocyty stajg sie plemnika-
mi (spermatozoa) poprzez podzial mejotyczny, ktory redukuje o potowe liczbe
chromosomoéw w ich komorkach, przeksztalcajac je z diploidalnych w haploidal-
ne. Plemniki przemieszczajg si¢ wibrujagcymi ruchami nici komdrkowej ,,ogona’,
opuszczajg jadro i przechodza do vas deferens, czyli pokarbowanego i orzesione-
go przewodu, gdzie gromadzg si¢ gotowe do zaplodnienia samicy. Vas deferens,
podobnie jak jadro, powieksza sie co najmniej kilkadziesigt razy w porze legowe;.
W koncowej czesci nasieniowodow znajduja sie rozszerzenia (pecherzyki nasien-
ne) bedace magazynem spermy, ktora jest tu przetrzymywana w temperaturze
o okolo 4°C nizszej od temperatury ciala. Pecherzyki nasienne otwierajg si¢ do
komory zwanej kloaka, do ktdrej oprocz nasieniowoddéw uchodza tez moczowo-
dy. U samcow ptakéow wroblowych (Passeriformes) w okresie legowym kloaka
nabrzmiewa, tworzac wypuklos¢. W czasie kopulacji kloaka samca moze si¢ wy-
nicowac¢ i nieco wchodzi¢ do kloaki samicy.
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Ryc. 1. Schemat uktadu moczoplciowego ptakéw a) samca: 1 - jadra, 2 — nerki, 3 - nasie-
niowdd, 4 - kloaka, 5 - moczowody; b) samicy: 1 - jajnik, 2 - nerki, 3 - lejek, 4 - jajowdd,
5 — moczowody, 6 — szczatkowy prawy jajowod, 7 — kloaka

U niektoérych gatunkéw czes$é kloaki rozwija si¢ w swoistg strukture, jaka jest
kloakalne pracie (phallus). U kaczkowatych (Anatidae) ma ono spiralny ksztalt,
u jego nasady otwieraja si¢ brodawki, ktérymi sperma wydostaje si¢ z kanali-
kéw nasiennych i splywa po praciu. Pracie ptakdéw nie jest homologiczne do
pracia ssakdw, bo brak tu wewnetrznych przewodéw prowadzacych sperme
i mocz. Pracie kloakalne jest zdolne do erekgji i penetracji koncowego odcinka
drég rodnych samicy. Organ ten wystepuje u ptakow paleognatycznych (Ratitae)
(strus Struthio camelus, nandu — Rheidae, kazuary — Casuariinae, emu Droma-
ius novaehollandiae, kiwi — Apterygidae i kusacze — Tinamidae), bocianowatych

Kup ksigzke


http://ebookpoint.pl/page354U~rt/e_3g9m_ebook

4.1. Meski uklad rozrodczy 27

(Ciconiidae), flamingéw (Phoenicopteridae), kaczkowatych, grzebigcych (Gal-
liformes) i kulonéw (Burhinidae). Wiadomo, Ze u Ratitae, kaczkowatych i grze-
bigcych pracie w czasie erekcji napelnia si¢ chtonka (limfg), a nie krwig. Jest to
na ogol niewielki organ, chociaz np. u strusia ma okoto 20 cm dtugosci. U gatun-
kow pozbawionych pracia kopulacja polega na zetknieciu kloaki samicy i sam-
ca. Akt ten trwa kilka sekund i jest powtarzany wielokrotnie. Wigkszo$¢ takich
kopulacji jest zazwyczaj nieudana z powodu braku idealnej synchronizacji przy
zetknigeciu nabrzmiatych warg kloak obu partneréw. W trakcie kopulacji kon-
czacej sie zaplodnieniem ogony ptakow s3 przesunigte na boki, a pidra dookola
kloaki skierowane do tylu, przez co nast¢puje odsloniecie tego organu i ,,pocatu-
nek” warg kloakalnych jest skuteczny, bo sperma przeptywa od kloaki samca do
kloaki samicy. Podczas kopulacji zazwyczaj to samiec siada na grzbiecie samicy;,
chociaz zdarza si¢ odwrotnie. Obserwowano réowniez kopulacje homoseksualne.
Ptaki kopuluja na galeziach, na ziemi, na wodzie (np. kaczki), a nawet w powie-
trzu (jerzyki). Uwaza sig, ze obecno$¢ pracia jest ewolucyjnie starsza niz jego
brak i wystepuje ono u bardziej prymitywnych grup ptakéw. Brak pracia niekto-
rzy badacze interpretujg jako przystosowanie antydrapieznicze (np. Wesolowski
1999). W razie ataku drapieznika kopulujace w otwartym terenie ptaki moga
natychmiast sie¢ rozdzieli¢ i ratowac ucieczka. Wroblowe sg najmtodsza ewolu-
cyjnie grupa ptakow i na ogol nie maja pracia, z jednym wyjatkiem — wystepuje
ono u afrykanskich bawolikéw (Bubalornis) nalezacych do rodziny wiklaczowa-
tych (Ploceidae). Kopulacje prowadza do zaplodnienia produkowanego przez
samice jaja przez plemnik produkowany przez samca. Zazwyczaj najczestsze s3
kopulacje na 1-2 dni przed zlozeniem jaja. Kazde jajo skladane przez samice
wymaga oddzielnego zaplodnienia. W jajowodzie samic ptakow wystepuja $lepo
zakonczone kanaliki, w ktérych gromadzi si¢ sperma. U ptakéow sperma moze
przezy¢ dluzej w jajowodzie niz u ssakéw. Plemniki s3 uwalniane z tych kanali-
kow, gdy jajo przesuwa sie przez jajowdd. Samica indyka Meleagris gallopavo jest
w stanie ztozy¢ 15 zaplodnionych jaj przy jednorazowej tylko inseminacji (za-
plemnieniu). Nawet po 30 dniach 83% sktadanych przez indyczke jaj moze by¢
zaplodnionych, a s¢p plowy Gyps fulvus, ktéry sktada tylko jedno jajo w sezonie
legowym, moze kopulowa¢ na miesigc przed ztozeniem przez samice¢ zapfodnio-
nego jaja (Evans 2016).

Po inseminacji sperma jest gromadzona przez jaki$ czas w rozszerzeniu dolnej
cze$ci jajowodu, a nastgpnie plemniki przemieszczaja si¢ w gore jajowodu i na jego
koncu zapladniajg jajo. Pokonuja te odlegtos¢ w kilkanascie-kilkadziesigt minut.
U niektdrych gatunkow sperma moze by¢ przechowywana przez dluzszy czas, nie
tracac zywotnosci. Zostalo to stwierdzone u wielu rurkonosych (Procellariifor-
mes). Np. u petrela dtugoskrzydlego Pterodroma macroptera okres ten moze trwac
nawet 60 dni. Umozliwia to oddzielne zerowanie obu pici na rozleglych obszarach
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oceanu w okresie miedzy kopulacja a skladaniem jaj. Czas, jaki uplywa miedzy
poczatkiem kopulacji a zlozeniem pierwszego jaja, jest rozny u réznych gatunkow.
U kury moze to by¢ tylko 20 godzin (chociaz $rednio 72 godziny), u niektérych
gltuptakoéw (Sulidae) — okoto tygodnia, ale u nurzyka Uria aalgae - kilka miesigcy.
Czasami zdarza sig, zwlaszcza u ptactwa domowego, Ze w jaju rozwija si¢ zarodek
i wykluwa sig¢ piskle bez zaptodnienia (partenogeneza).

Jadra ptakéw nie tylko produkujg plemniki, ale takze spelniajg role gruczotéw
dokrewnych wytwarzajacych meskie hormony (androgeny). Sa one produkowa-
ne w komorkach interstycjalnych (komoérki Leydiga) znajdujacych si¢ pomiedzy
kanalikami nasiennymi. Wraz ze wzrostem jader w okresie rozrodczym zwigksza
sie aktywnos¢ tych komorek, produkowane hormony dostaja si¢ do krwi i ich kon-
centracja w ciele ptaka wzrasta, co powoduje uwypuklenie drugorzednych cech
plciowych, rozpoczecie tokow i §piewu samcdw.

4.2. Zenski uklad rozrodczy

Odpowiednikiem jader samca jest jajnik samicy umieszczony wysoko w ja-
mie brzusznej (ryc. 1). Produkuje on zenskie komorki piciowe — jaja. U ptakow
rozwija si¢ tylko lewy jajnik, a prawy wraz z jego jajowodem jest szczatkowy.
Interpretuje si¢ to jako przystosowanie zmniejszajace ciezar ciala i przez to ula-
twiajace latanie. Jajnik, podobnie jak jadra, zwieksza sie wielokrotnie w okresie
rozrodczym, a przez reszte roku jest prawie niewidoczny. W pelni rozro$niety
jajnik przypomina ki$¢ winogron z poszczegélnymi owocami o réznej wielko-
$ci. Pojedyncze ,winogrono” staje si¢ zottkiem w rozwinietym jaju. W rzeczy-
wisto$ci zottko jest ogromng komorka jajowa mieszczaca substancje zapasowe,
otoczong przez komorki tkanki Iacznej, nablonkowej i naczyniowej spetniajace
role odzywcza. Ta otoczka to pecherzyk jajowy. Jajo rozwija si¢ z niewielkich
pecherzykéw umiejscowionych w zewnetrznej warstwie jajnika. Srodkowa czesé
jajnika — medulla - sklada si¢ gléwnie z tkanki Iacznej i naczyn krwionosnych.
Np. jajnik gawrona Corvus frugilegus moze zawierac przeszto 25 tys. pecherzy-
kéw jajowych, z ktorych w ciagu roku dojrzewa tylko 5-6, a wiekszos$¢ nigdy nie
osiaga stadium dojrzatosci. Te, ktore osiagna dojrzatos¢, poczatkowo rosng bar-
dzo powoli (u gawrona w ciggu 9 miesiecy ich srednica zwieksza si¢ od 0,05 mm
do 3,5 mm), a potem ich wzrost gwaltownie przyspiesza, osiggajac maksymalna
$rednice 14,6 mm w ciaggu 4 dni (Benoit 1950). Ten szybki wzrost jest gtownie
spowodowany koncentrycznym odkladaniem sie w pecherzyku warstw ttuszczu
i biatka syntetyzowanych w watrobie. U kury domowej zéttko w jaju sklada sie¢
z 48,7% wody, 32,6% tluszczu, 16,6% biatka, 1% weglowodanéw i 1,1% soli mi-
neralnych (Welty 1962).
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dojrzate jajo

rozszerzenie (magnum)

istmus

jelito grube

szczatkowy prawy _
jajowod

kloaka (stek)

Ryc. 2. Formowanie si¢ jaja w kolejnych odcinkach jajowodu. (Wg Evans i Heiser 2004)

Wzrost i dojrzewanie pecherzykdéw jajowych jest stymulowane przez hormony
wydzielane w przednim placie przysadki mézgowej (lutropina — LH oraz folitro-
pina — FSH). U samcéw podobny hormon powoduje wzrost jader. Inny hormon
wydzielany przez przysadke, luteina, pobudza wzrost i aktywnos¢ komorek inter-
stycjalnych zaréwno w jajniku, jak i w jadrze, i kieruje uwolnieniem si¢ jaja z jego
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pecherzyka. Pézniej z przysadki uwalnia si¢ trzeci hormon - prolaktyna, ktdra
hamuje wydzielanie dwoch poprzednich hormonéw i wyzwala w ptaku gotowos¢
do wysiadywania jaj. Prolaktyna stymuluje takze produkcje wydzieliny wola u go-
tebi (,,ptasie mleko”) i mleka u ssakow. W dojrzalym pecherzyku jajowym peka
zewnetrzna oslonka i jajo (z6ttko) wydostaje sie do otwartego konca jajowodu.
Proces ten nazywamy owulacja i u kury domowej G. gallus ma on miejsce w 15-75
minut po zlozeniu poprzedniego jaja. U golebia domowego Columba livia f. dome-
stica owulacja nastepuje po 4-5 godzinach od zlozenia poprzedniego jaja (Sturkie
1976). Jajo, podobnie jak plemnik, jest haploidalne, tj. ma o potowe mniejsza licz-
be chromosomoéw niz inne komorki ciata.

Jajniki podobnie jak jadra sa zZrédlem hormondéw plciowych, nie tylko zen-
skich (estrogeny), ale takze meskich (androgeny) oraz progesteronu.

Jajowdd jest dlugim, pozakrecanym przewodem, w ktérym jajo otrzymuje
kolejno: warstwy bialka, blone¢ skorupows, skorupke i pigmentacje. Sktada si¢ on
z trzech warstw: warstwy zewnetrznej, zbudowanej z tkanki facznej, warstwy mie-
$niowej, ktdrej perystaltyka przesuwa jajo, i wewnetrznej warstwy nabtonka gru-
czotowego, ktory wydziela rozmaite substancje dodawane do jaja. Jajow6d mozna
podzieli¢ na kilka odcinkéw (ryc. 2). Poszczegolne odcinki pelnia rézne funkcje
w dodawaniu kolejnych warstw wokot zoéttka. U kury domowej jajo przechodzi
przez jajowdd w ciggu okoto 24 godzin, u gotebia przez okolo 41 godzin.

Sktadanie jaj wigze si¢ z wysokimi nakladami energetycznymi i przyspieszo-
nym metabolizmem. Np. u kropiatki Porzana porzana pelne zniesienie, skladajace
sie z 12 jaj, wazy o jedng czwarta wigcej niz sam ptak. Okoto 35% masy jaja stanowi
z61tko syntetyzowane w jajniku, a 65% biatko albumina, btony i skorupka powsta-
jace w jajowodzie. Poniewaz poszczegolne jaja sg sktadane codziennie lub co drugi
dzien, oznacza to, ze materiaty do budowy jaja muszg by¢ dostarczane w szybkim
tempie i w duzej ilosci.

4.3. Drugorzedowe cechy plciowe

Sa to cechy inne niz organy plciowe, ale ktérymi samce réznia si¢ od samic.
W zaleznosci od gatunku dotycza one ubarwienia i ksztaltu niektorych pior, kolo-
ru dzioba, wielko$ci ciala i wydawanych gltoséw oraz posiadania lub braku ozdéb,
takich jak grzebienie i ostrogi u kurowatych lub korale np. u indyka Meleagris gal-
lopavo. Rozwdj drugorzedowych cech piciowych nastepuje pod wplywem dzialania
testosteronu i estrogenu. Rozwdj szaty godowej u samcow wigze si¢ ze wzrostem
poziomu testosteronu we krwi. U wykastrowanego samca bataliona Philomachus
pugnax, pozbawionego w ten sposéb zrédta hormonu meskiego, nie rozwija si¢
ozdobna kryza z piér. Dzialanie testosteronu powoduje takze wiosng zoélte ubar-
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wienie dziobu szpaka Sturnus vulgaris, a u wiklacza czerwonodziobego Quelea
quelea — zmienia w porze legowej kolor dzioba z czerwonego na zéity. Podobnie
jest w przypadku 0zdéb dzioba u maskonura Fratercula arctica. Rzadziej spotykana
sytuacje mamy u platkodziobéw (Phalaropodini), u ktorych samice sa kolorowo
ubarwione i bronig terytorium, a skromniej ubarwione samce wysiaduja jaja i opie-
kuja si¢ potomstwem. Samice tego gatunku posiadaja bowiem wyzsza zawarto$¢
testosteronu we krwi niz samce, ale wstrzykniecie samcowi dodatkowej porciji te-
stosteronu powoduje rowniez u niego rozwoj kolorowych pidr, takich jak u samicy.
U niektorych gatunkéw wiktaczy (Ploceinae) nie tylko testosteron i estrogen wply-
waja na drugorzedowe cechy plciowe, ale takze hormon luteinizujacy (lutropina),
ktory przyczynia si¢ do rozwoju kolorowego upierzenia w porze legowe;.

Na ogét silny dymorfizm plciowy zaznacza si¢ u gatunkow, u ktérych wyste-
puje poligamiczny system rozrodczy. W przypadku poligynii samce w poréwna-
niu z samicami sg wigksze, barwniejsze i maja dodatkowe ozdoby, a w przypadku
poliandrii jest odwrotnie.

Drugorzedowe cechy piciowe wyewoluowaly wskutek dziatania doboru plcio-
wego. Potwierdzono to eksperymentalnie. Klasyczne sa badania Anderssona (1982)
nad wiklaczem diugoogonowym Euplectes progne. Jest to niewielki (ok. 15 cm),
poligyniczny ptak, u ktérego wystepuje wyrazny dymorfizm plciowy. Samica jest
brazowawa z krétkim ogonkiem, samiec w szacie godowej gldwnie I$nigco czarny
z bardzo dlugim ogonem siegajacym 50 cm. Badacz wydtuzat lub skracat samcom
ogon i obserwowal, jaki jest ich sukces w zdobywaniu samic. Samce, ktérych ogon
zostal wydtuzony o 25 cm przez doklejanie dodatkowych pior, zyskiwaly wiecej sa-
mic - $rednio 1,89 na samca. Samce kontrolne, ktérych ogon obcigto, a potem do-
lepiono do wyjsciowej dlugosci, i samce, ktérych ogony pozostawiono bez zmian,
zdobywaly $rednio 0,67 samicy, a samce ze skroconym sztucznie o 14 cm ogonem
- 0,44 samicy/samca. Ten eksperyment wskazuje, ze dymorfizm plciowy u tego
ptaka utrzymuje sie, poniewaz samice wola faczy¢ sie z samcami o dtuzszym ogo-
nie. Zblizone wyniki daly podobne badania nad dyméwkami. Samice preferowaly
samce o najdiuzszych skrajnych steréwkach, ktére powoduja widetkowaty ksztatt
ogona, ale dodatkowo role odgrywala symetria ogona. Preferowane byly ogony
o réwnej dlugosci skrajnych sterowek.

Tego rodzaju cechy, o jakich byta mowa wyzej, czyli atrakcyjne dla drugiej pici,
nosza nazwe cech epigametycznych (ang. epigametic). Wybieranie przez samice
samcow z wyolbrzymionymi cechami epigametycznymi powinno prowadzi¢ do
spadku zmiennosci wérédd samcdéw i braku mozliwosci dalszego wyboru. Jednakze
ten spadek nie nastepuje w obserwowanych populacjach, co nazwano paradok-
sem tokowiska (ang. lek paradox). Na pytanie, dlaczego zmiennos¢ cech epigame-
tycznych utrzymuje si¢ w populacji, odpowiedz daje hipoteza uposledzenia (han-
dicapu) sformutowana przez izraelskiego biologa Zahaviego (1975). Zauwazyt on,
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ze cechy epigametyczne wcale nie utatwiajg ich wiascicielowi zycia, a wrecz prze-
ciwnie - s3 dodatkowym balastem zmniejszajacym szanse przezycia. Jezeli mimo
to ich wiasciciel zyje i cieszy si¢ dobrym zdrowiem, stanowi to posredni dowdd,
ze ma wyjatkowo dobry zestaw gendw i jest w $wietnej kondycji. Czyli cechy epi-
gametyczne moga by¢ sygnalem jako$ci samca. Sg one kosztowne energetycznie
i u samcow stabszych stabiej rozwiniete. Dodatkowo Hamilton i Zuk (1982) zwré-
cili uwagg, ze zarazenie pasozytami wplywa ujemnie na cechy epigamiczne. A wiec
bogate ozdoby $wiadcza o braku pasozytow, a staby rozwoj tych cech lub ich brak
moze wynikac z obcigzenia pasozytami i samice takich samcow nie wybieraja.

4.4. Konkurencja spermy

Z konkurencja spermy mamy do czynienia, gdy wiecej niz jeden samiec kopu-
luje z samicg i w zwigzku z tym dochodzi do konkurencji plemnikéw réznych sam-
cow w drogach rodnych samicy. Ptaki sa dobrym obiektem do badan konkurencji
spermy, ale jest ona znana u wszystkich innych kregowcow, owaddw, pajeczakow
i mieczakéw (Birkhead i Moller 1992). Prawdopodobnie do konkurencji spermy
dochodzi u wielu gatunkéw ptakow, u ktérych samica w krétkim czasie kopulu-
je z wigcej niz jednym samcem, ale najwyrazniej zaznacza si¢ ona w przypadku
promiskuitycznego systemu rozrodczego. Klasycznym przykladem jest wodniczka
Acrocephalus paludicola. U tego gatunku rola samca w inwestowaniu w potom-
stwo ogranicza si¢ tylko do kopulacji. Samiec nie angazuje si¢ w budowe gniazda,
wysiadywanie i karmienie pisklat. W odréznieniu od innych ptakéw, u ktérych
kopulacja jest krotkotrwala, kopulujacy samiec wodniczki przebywa na grzbie-
cie samicy $rednio okoto 24 minut, w czasie ktérych dochodzi srednio do szesciu
inseminacji. Tak dlugie przebywanie samca na grzbiecie samicy mozna uzna¢ za
probe jej monopolizacji, bo w tym czasie inne samce nie maja do niej dostepu.
Jadra i pecherzyki nasienne samca wodniczki sa niezwykle duze w stosunku do
rozmiaréw ptaka i jadra produkuja wyjatkowo duzo spermy. Na podstawie porow-
nania z 18 innymi gatunkami stwierdzono, ze liczba plemnikéw w pecherzykach
nasiennych samca wodniczki jest 23 razy wyzsza niz mozna by si¢ spodziewac po
ptaku jego rozmiaréw (Schulze-Hagen i in. 1995

Jednak rekordzista pod wzgledem rozmiaru jader i produkeji spermy jest po-
krzywnica Prunella modularis (wodniczka dopiero na drugim miejscu). U pokrzyw-
nicy samce i samice maja niezalezne terytoria, ktérych bronig przed przedstawicie-
lami tej samej plci. Terytoria samic i samcow zachodza na siebie. Mozna tu wyréznic
cztery systemy rozrodcze: monogamie, poligynie, poliandrie i poligynandrie. W tym
ostatnim przypadku terytoria dwdch samcéw naktadajg si¢ na terytoria dwoch lub
wigcej samic. Kopulacje pokrzywnic trwaja krétko, ale w odréznieniu od wodniczki
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s3 bardzo czgste. W okresie skladania jaj przez samice samce kopulujg srednio co
28 minut, ale samica jeszcze czeéciej (Srednio co 18 minut) probuje sprowokowac
kopulacje przez przyjmowanie zachecajacej pozycji. Czeste kopulacje zwiekszaja
szanse samca na to, Ze to jego plemniki zaplodnia jajo. Druga forma zapewnienia
sobie wylacznosci jest pilnowanie samicy. Samiec przez wigkszo$¢ czasu postepuje
za samicg ,,.krok w krok” i odgania inne samce, ktdre probowalyby kopulowa¢. Wia-
domo, Ze na zaplodnienie jaja najwieksze szanse ma samiec, ktory ostatni kopulowat
z dang samica. W zwiazku z tym opisano ciekawe zachowanie samca pokrzywnicy.
Do samicy, ktdra przyjeta postawe przyzwolenia na kopulacje (podniesiony i poru-
szajacy sie na boki ogon i pétotwarte skrzydta), zbliza sie od tylu samiec i stuka dzio-
bem w jej wyeksponowang kloake. W efekcie samica obniza tulow i wystrzeliwuje
z kloaki drobng krople plynu zawierajaca plemniki z poprzedniej kopulacji. Samiec
przyglada si¢ temu i nastepnie kopuluje. Prawdopodobnie w ten sposéb pozbywa sig
spermy konkurenta, ktéry wczesniej kopulowal z samicg (Davies 1992).

4.5. Tempo osiagania dojrzalosci plciowej

Tempo to jest rézne u réznych gatunkéw. Ogolnie male gatunki ptakéw doj-
rzewaja szybciej niz duze. Niektore tropikalne wiklacze po raz pierwszy skladaja
jaja juz w wieku dwoch miesiecy, papuzka falista Melopsittacus undulatus po trzech
miesigcach zycia, a przepidrnik Turnix sylvatica przed ukonczeniem czwartego mie-
sigca. Kilka australijskich gatunkow astryldéw (Estrildinae) moze przystepowac do
skladania jaj, bedac jeszcze w upierzeniu mlodocianym - w wieku 11 tygodni. Ma
to miejsce, gdy po dlugotrwalej suszy zaczyna padac deszcz, stwarzajac warunki do
legéw. Bocian bialy uzyskuje dojrzato$¢ plciowa na ogét w wieku 4-5 lat. Podobnie
jest w przypadku altannika l$nigcego Ptilonorhynchus violaceus — jak na niewiel-
kiego ptaka z rzedu wréblowych dojrzewa on bardzo pdzno. Pézne przystepowa-
nie do pierwszego w zyciu legu jest tez wlasciwoscia wielu dtugowiecznych ptakow
oceanicznych z rzedu rurkonosych (Procellariiformes). Np. burzyk cienkodzioby
Puffinus tenuirostris przystepuje po raz pierwszy do gniazdowania w wieku 5-7
lat, a albatros krdlewski Diomedea epomophora w wieku okoto 8 lat. Rézne wstep-
ne zachowania zwigzane z rozrodem moga pojawiac sie, zanim ptak jest zdolny do
rzeczywistej reprodukcji. Mewy srebrzyste Larus argentatus w upierzeniu mlodo-
cianym mogga taczy¢ si¢ w pary, kopulowac i budowac gniazdo, ale do skladania jaj
nie dochodzi. Jednoroczne bociany biate C. ciconia nie podejmuja wedrowki wio-
sennej na obszary legowe, lecz pozostaja na zimowisku. Dwulatki moga powrdcic
i zaja¢ gniazdo, ale nie przystepuja do legow. Ptaki trzyletnie przystepuja do legéw
czesto niezakonczonych sukcesem, a w kazdym razie produkuja mniej potomstwa
niz ptaki starsze. Samce i samice moga roznic si¢ szybkoscig dojrzewania piciowego.
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U pingwina zo6ltookiego Megadyptes antipodes trzyletnie samce s3 mniej dojrzate
niz trzyletnie samice. Tylko 7% trzyletnich samcéw gniezdzi si¢, podczas gdy robi to
48% samic. Dojrzewanie moze by¢ rézne u réznych populacji tego samego gatunku
legnacych sie w roznych czesciach zasiegu geograficznego. Pézne dojrzewanie plcio-
we jest dodatnio skorelowane z dlugowiecznoscia.

4.6. Proporcje liczbowe plci i alokacja plci u ptakow

Ideatem bytoby zna¢ proporcje liczbowe samcéw do samic wsrdd zaptodnio-
nych jaj jako rzeczywista poczatkowa proporcje pici (pierwszorzedowe proporcje
plci), ale z powodu trudnosci metodycznych jest to rzadko mozliwe. Czesciej moz-
na ustali¢ te proporcje wérdéd wykluwajacych sie pisklat (drugorzedowe proporcje
plci) lub wéréd mtodych jakis czas po wykluciu. Im pdzniejszych klas wieku dotyczy
ocena proporgcji liczbowych pici, tym wigkszym moze by¢ obarczona bfedem z po-
wodu réznej $miertelnosci samcow i samic. Zaznacza si¢ to np. u wielu gatunkow
kaczek (Anatinae), u ktérych wsrod ptakéw dorostych samice stanowia tylko okoto
40% populacji. Wyjasnieniem jest wyzsza $miertelno$¢ samic spowodowana przez
drapiezniki. Tylko samice wysiaduja jaja, a naziemne gniazda sa fatwo dostepne dla
drapieznikéw. Wsréd zwierzat, w tym i ptakéw, najczesciej pierwszorzedowe pro-
porcje plci sag wyréwnane: okoto 50% samcdéw i okolo 50% samic. Dlaczego tak si¢
dzieje, wyjasniala teoria Fishera (1930). Podkreslat on, ze proporcje pici w jednej
generacji maja wplyw na sukces rozrodczy nastepnej generacji i proporcje plci sa
ksztaltowane przez dobdr naturalny. Ple¢ mniej liczna ma wyzszy sukces rozrod-
czy niz liczniejsza, totez dobor prowadzi do zwigkszenia jej liczebnosci, w efekcie
staje sie ona liczniejsza niz pte¢ przeciwna i dobor zaczyna popierac te druga plec,
ktdra stata sie mniej liczna. W efekcie proporcje plci oscyluja wokoét proporeji 50%
samcow / 50% samic. W teorii tej nie byta brana pod uwage rola kosztow (energe-
tycznych) wyprodukowania danej plci i potencjalnych korzysci z produkeji danej
plci. W zwigzku z réznymi systemami rozrodczymi u ptakéw wazna jest liczebnos¢
tej frakeji danej plci, ktéra rzeczywiscie przystepuje do rozrodu (ang. operational
sex ratio). U gatunkéw poligamicznych jeden osobnik moze monopolizowa¢ wiek-
szg liczbe plci przeciwnej. W systemie poligynicznym dominujacy samiec moze
mie¢ wiele samic i eliminuje z rozrodu czg$¢ samcow, a w systemie poliandrycznym
moze by¢ odwrotnie: dominujaca samica eliminuje cz¢$¢ samic z rozrodu.

Nie jest jasne, jak wyglada mechanizm manipulowania plcig potomstwa przez
samice u wyzszych kregowcow. U ptakow, w odrdznieniu do ssakow, samice s3
plcia heterogametyczna (posiadaja chromosom W oraz Y), co teoretycznie umozli-
wia taka manipulacje. Trudno orzec, czy samica moze wptywac na pte¢ potomstwa
przed owulacja czy tez pozniej poprzez roézna $miertelnos¢ embriondw meskich
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i zenskich. Badania nad namorzynkiem seszelskim Acrocephalus sechellensis po-
twierdzily pierwsza mozliwo$¢ (Komdeur i in. 2002). Ptak ten jest rzadkim ende-
mitem, do 1988 r. wystepujacym na jednej tylko wysepce (Cousin, 29 ha) w archi-
pelagu Seszeli na Oceanie Indyjskim. Na wyspie tej nastgpilo wysycenie wszystkich
srodowisk namorzynka i wiele par legowych miato dodatkowych pomocnikéw,
ktorymi byly zazwyczaj cérki z poprzednich legéw. Na dobrych z punktu widzenia
obfitosci pokarmu terytoriach obecno$¢ pomocnikéw jest korzystna, poniewaz
zwieksza sukces rozrodczy pary legowej. Jednak na ubozszych w pokarm teryto-
riach pomocnicy sg zbyt kosztowni, bo przyczyniaja sie do wyeksploatowania po-
karmu (Komdeur 1994). Pary legowe na gorszych terytoriach maksymalizowaty
swoje laczne dostosowanie, modyfikujac proporcje liczbowe plci w strone synéw
(77%), ktorzy sa plcig rozpraszajaca sie, a na dobrych terytoriach w strone corek
(87%), ktore czgsto pozostaja na rodzinnym terytorium (Komdeur 1997). Sami-
ca namorzynka z reguly sklada tylko jedno jajo. Przeniesienie czesci ptakéw na
dwie sasiednie wysepki, gdzie przedtem ten gatunek nie wystepowal mimo bardzo
sprzyjajacego srodowiska, pobudzifo samice do sktadania dwdch jaj w zniesieniu.
W tych optymalnych warunkach wyrazna byta tendencja do produkowania wigk-
szej liczby corek niz synéw, a co wazniejsze, utrzymywala si¢ ona zaréwno przy
sktadaniu pierwszego, jak i drugiego jaja. Jezeli przy pierwszym jaju to odchylenie
od zréwnowazonych proporcji plci mogto by¢ rezultatem jednoczesnego dzialania
mechanizméw przedowulacyjnych i poowulacyjnych, to odchylenie przy drugim
jaju moglo wynika¢ wylgcznie z regulacji przed owulacja.

Oprdcz opisanego wyzej przeprowadzono tez eksperymenty na innych gatun-
kach ptakow, ktore potwierdzajg hipoteze, ze samica aktywnie wplywa na ple¢ swe-
go potomstwa. Tymi gatunkami byly: gluptak niebieskonogi Sula nebouxii, wydrzyk
wielki Stercorarius skua, mewa zéttonoga Larus fuscus, kakapo Strigops habroptilus,
muchotéwka biatoszyja Ficedula albicollis, modraszka Parus caeruleus i zeberka
Poephila guttata. U samca mucholéwki bialoszyjej na czole wystepuje biata pla-
ma, ktora jest u tego gatunku drugorzedows cecha piciowa. Ellegren i in. (1996)
eksperymentalnie manipulowali wielkoscia tej plamy. Samice, ktére kopulowaly
z samcem o powiekszonej plamie, wykazaly odchylenie proporcji pici swego po-
tomstwa w kierunku samcéw. Jest to zgodne z hipoteza ,,atrakcyjnego syna’, ktory
zwieksza dostosowanie matki (patrz str. 89). Podobnie Griffith i in. (1999) stwier-
dzili u modraszki, ze samice Iaczace si¢ z samcami o najbardziej Zzywym niebie-
skim ubarwieniu, widocznym w ultrafiolecie, produkuja wigcej pisklat plci meskiej.
U gluptaka niebieskonogiego samica jest o okolo 31% ciezsza niz samiec. W la-
tach o zlych warunkach pokarmowych wsrdd pisklat przewazaja samce. Sugeruje
to, ze albo samice dostosowuja proporcje plci do wlasnej kondycji (przewidujac
trudnosci z wychowaniem bardziej kosztownego energetycznie potomstwa), albo
ze potomstwo o roznej plci podlega réznej Smiertelnosci w wieku, kiedy jego ple¢
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nie byta jeszcze znana. Velando i in. (2002) badali, czy kondycja samicy ma wigkszy
wplyw na dostosowanie jej corek czy syndw. Manipulowali nakladem energii przez
samice w wychowanie pisklat przez przycinanie lotek samicom, przez co zuzywaly
one wiecej energii w czasie zerowania i karmienia mlodych. Pod koniec pory lego-
wej samice z przycietymi lotkami byly w stabszej kondycji (masa ciata) niz samice
kontrolne. Mlode ptaki plci zenskiej wychowane przez samice podlegajace ekspe-
rymentowi, przed opuszczeniem gniazda byly w stabszej kondycji fizycznej (masa,
dtugosc¢ lotek) niz mlode pici zenskiej samic kontrolnych. W przypadku mlodych
plci meskiej nie bylo takich réznic. Poza tym stwierdzono, ze wsréd samic nie-
podlegajacych eksperymentowi legi samic w ztej kondycji mialy przewage liczebna
plci meskiej, a w dobrej kondycji - plci zenskiej. Wszystko to razem wskazuje, ze
zmienno$¢ proporcji liczbowych plci wéréd miodych gtuptakéw ma wartosé przy-
stosowawczg. Wydrzyk wielki jest przykladem innego morskiego ptaka, u ktérego
wystepuje dymorfizm plciowy, ale w tym przypadku samice sa mniejsze. W nieko-
rzystnych warunkach pokarmowych produkuja one nieproporcjonalnie duzo cé-
rek. Kalmbach i in. (2001) przez podbieranie jaj zmuszali samice do skladania wigk-
szej niz zwykle liczby jaj, a tym samym do wigkszych nakltadéw energetycznych
i w efekcie znajdowaly si¢ one w stabszej kondycji. Manipulowane samice skfadaty
nieproporcjonalnie duzo jaj, z ktérych mialy sie wyklu¢ samice, natomiast wsréod jaj
samic kontrolnych proporcje pici byty wyréwnane.

Jednakze badania nad proporcjami pici w legach wlochatki Aegolius funereus
daly zupelnie inne wyniki (Hornfeldt i in. 2000). W p6inocnej Szwecji badano popu-
lacje tego ptaka zamieszkujaca budki legowe. U wlochatki samice s3 w porze legowej
o okoto 50% ciezsze niz samce. Celem badan bylo wykazanie wptywu dostarczania
dodatkowego pokarmu na proporcje plci. Co drugi dzien w gniezdzie umieszczano
martwa mysz z hodowli laboratoryjnej (ciemno ubarwiong). Sytuacja taka nie od-
biegata zbytnio od naturalnej, kiedy samiec przynosi martwa zdobycz i przekazuje ja
przy wejsciu do dziupli samicy, ktora karmi piskleta. Pordwnano nastepnie wielkosci
legéw i proporcje plci w legach ptakéw dodatkowo karmionych i ptakéw kontrol-
nych. Okazalo sie, ze w obu grupach w momencie wykluwania si¢ odsetek samcow
wynosi 65%. Ta ich przewaga liczebna utrzymuje sie az do dnia wylotu z gniazda.
Dlaczego u tego gatunku mamy tak duze odstepstwo od zréwnowazonych proporcji
plci, nie jest jasne. Nie s3 znane ani mechanizmy fizjologiczne, ktére do tego prowa-
dza, ani ewentualna warto$¢ przystosowawcza nieréwnowagi plci.

Jest wiele gatunkéw, u ktorych proporcje liczbowe plci s3 wyréwnane i nie
podlegaja wptywowi czynnikéw w srodowisku. Sg to np. kukutka Cuculus cano-
rus (Kasumovic i in. 2002), trzciniak Acrocephalus arundinaceus (Westerdahl i in.
1997, Bensch iin. 1999), trznadel Emberiza citrinella (Paglianiiin. 1999), a z dziu-
plakow szarytka Poecile palustris (Czyz iin. 2012). Dotyczy to tez gatunku skrajnie
promiskuitycznego — wodniczki (Dyrcz i in. 2004).
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Korzystajac z réznych dostepnych zrédel, mozna wyrazi¢ poglad, ze okoto 1/3
zbadanych pod tym wzgledem gatunkéw wykazuje odchylenia od zréwnowazonych
proporcji plci; przewaznie z przewaga liczebna samcéw. Odchylenia te wystepuja
czesciej u gatunkéw z wyraznym dymorfizmem piciowym dotyczacym masy ciata.

Znaczenie przystosowawcze nieréwnych proporcji plci zdaje si¢ polegac gtéw-
nie na reagowaniu na aktualne warunki pokarmowe w postaci odchylenia w stro-
ne plci energetycznie tanszej lub kosztowniejszej i dotyczy gatunkéw, u ktorych
przedstawiciele plci réznig si¢ rozmiarami. Te warunki mogg sie tez odbijac lub
nie odbija¢ na kondycji samicy karmigcej mtode lub na kondycji obojga rodzicow.
U niektdrych gatunkow proporcje plci odchylajg sie okresowo w strone jednej lub
drugiej plci, ale ogdlnie s wyréwnane. U innych nadprodukcja jednej plci jest re-
gula, co niekoniecznie znaczy, ze proporcje plci wsréd dorostych osobnikéw nie
mogtly by¢ wyréwnane z powodu wyzszej §miertelnosci lub wiekszej tendencji do
dyspersji (migracji) jednej z plci. Permanentne odstepstwo od zbalansowanych
proporcji plci na korzys¢ plci meskiej stwierdzano najczesciej u ptakéw drapiez-
nych, u ktérych samce s3 znacznie mniejsze od samic (blotniak takowy Circus
pygargus, krogulec Accipiter nisus, krogulec czarnolbisty Accipiter cooperii, my-
szolowiec towarzyski Parabuteo unicinctus, orzel przedni Aquila chrysaetos). Ale
u blotniaka zbozowego Circus cyaneus wystepuje nadprodukcja samic, pomimo ze
sa wigksze od samcow (Bednarz i Hayden 1991, Koenig 2016).

Specyficzne znaczenie przystosowawcze ma nieréwna liczebno$¢ pici w przy-
padku niektdérych gatunkoéw, ktére odbywaja legi zespotowe. Oprécz oméwionego
wyzej namorzynka seszelskiego warto wspomnie¢ dzieciola skromnego Picoides
borealis. Proporcje pici s3 znacznie odchylone na korzys¢ samcow. Przedstawiciele
plci sa mniej wigcej jednakowych rozmiaréw, a $miertelno$¢ w stadium jaj i mlo-
dych nie zalezy od plci. Jednak coérki opuszczaja jesieniag terytorium, na ktérym
w tym samym roku si¢ wykluly, natomiast samce s filopatryczne i to one z reguly
zostaja pomocnikami (Gowaty i Lennartz 1985). U kazdego z trzech gatunkéw
miodojadéw (Melliphagidae) z rodzaju Manorina badanych w Australii proporcje
plci sa inne. U miodozera zielonego Manorina melanophrys 58% przebadanych pi-
sklat byto samcami. Na pare legowa przypada srednio 6,8 pomocnika plci meskiej
i 0,3 pomocnika plci zenskiej. Piskleta obu plci sg tej samej wielkosci, co powo-
duje, ze wychowanie synéw jest mniej kosztowne, bo dodatkowo ,,odplacaja si¢”
jako pomocnicy, przyczyniajac si¢ do wzrostu dostosowania rodzicéw (Clarke i in.
2002). U miodozera maskowego Manorina melanocephala proporcje plci wsrod
pisklat s3 wyréwnane, ale wérdd dorostych na kazda samice przypada 2,31 samca
i 99% pomocnikéw to samce. We wszystkich niemal gniazdach pierwsze wyklu-
wajace sie piskle mialo pte¢ meska. Takie piskle na krétko przed opuszczeniem
gniazda bylo istotnie wigksze i cigzsze od swoich si6str (u ptakéw dorostych brak
dymorfizmu plciowego dotyczacego rozmiaréw). Duzi i zdrowi synowie poprzez
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pomaganie zwiekszaja przyszly sukces rozrodczy swoich rodzicow. W tym przy-
padku manipulowanie kolejnoscig wykluwania si¢ synéw i cérek pomaga w wigk-
szym inwestowaniu w ple¢, z ktorej rekrutuja si¢ pomocnicy (Arnold i in. 2001).
U miodozera czarnouchego Manorina melanotis, podobnie jak u innych miodoze-
réw, proporcje ptci wérdd ptakéw dorostych sa silnie odchylone na korzysé samcow
(64,4%), jednakze — w odrdznieniu od innych gatunkéw tego rodzaju - proporcje
plci wéréd pisklat sg silnie odchylone w strong samic (62,5%). Brak za to réznic
w rozmiarach plci. Podobnie jak u innych miodozeréw pomocnicy rekrutuja si¢
w wiekszo$ci z osobnikéw plci meskiej. Przyczyny tej dramatycznej zmiany pro-
porgcji plci nie sg znane. Prawdopodobnie mlodociane samice podlegaja silniejszej
$miertelno$ci niz samce (Ewen i in. 2001).

Inna warto$¢ adaptacyjna manipulowania plcia wigze si¢ z hipoteza jakosci
genetycznej samca (patrz str. 89). Ogdlnie samce, w poréwnaniu z samicami,
maja duzo bardziej zmienny sukces rozrodczy (a wiec i dostosowanie). Dlatego
produkowanie synéw z samcem o wysokiej jakosci genetycznej moze zapewnic
samicy znacznie wyzsze dostosowanie niz produkowanie cérek. Mozna wiec przy-
puszczad, ze samice w parze z takim samcem beda produkowac wiecej synéw. Tak
rzeczywiscie bylo w przypadku wspomnianych wczesniej badan nad muchotéwka
biatoszyja i modraszka.

Chociaz mechanizm kierowania plcig potomstwa przez samice nie jest do konca
znany, mozna co$ nieco$ powiedzie¢ o czynnikach wyzwalajacych, ktére umozliwia-
ja to kierowanie. Jednym z tych czynnikéw jest wspomniana juz manipulacja ko-
lejnoscig wykluwania sie pisklat o okreslonej plci. Innym jest data sktadania jaj. Na
przyklad u kormorana czubatego Phalacrocorax aristotelis samce okazuja si¢ cigzsze
od samic o okoto 20%. Ptaki wczesnie przystepujace do legéw sa w dobrej kondycji
i w ich lgegach synowie stanowia okolo 63%, podczas gdy w poznych legach tylko
36% (Velando i in. 2002). W przypadku pustutki Falco tinnunculus, u ktdrej samice
s3 wigksze od samcow, w latach stabych lub tylko srednich warunkéw pokarmowych
udzial synéw w potomstwie zwieksza si¢ w miare uptywu sezonu legowego, a w la-
tach obfitujacych w pokarm zaznacza si¢ trend odwrotny (Korpimaéki i in. 2000).

Dysproporcje liczbowe plci na korzys¢ samcow zauwazono u wielu gatunkéw
i ttumaczone to jest wyzsza $miertelno$cia samic z powodu ich wiekszego inwesto-
wania w wychowanie potomstwa (Welty, Batista 1988). Wykryto tez jeszcze jedna
prawidlowo$¢: przewaga liczebna samcow wystepuje u gatunkow, u ktorych plcig
bardziej sklonna do dyspersji s3 samice. A dotyczy to wigkszosci badanych pod
tym wzgledem gatunkow. Samce sg bardziej ,wierne” miejscu, gdzie gniazdowaty
w poprzednim roku. Ma to zwiazek z ich silniejszym na ogét niz u samic teryto-
rializmem. Mozna przypusci¢, ze z dyspersja samic, a wiec ich osiedlaniem sig¢
w nieznanym sobie miejscu, wigze si¢ ich wyzsza $miertelnos¢, podobnie jak ze
zwiekszonym wkladem w wychowanie potomstwa.
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Dla dynamiki liczebnosci populacji istotna moze by¢ tzw. operacyjna propor-
cja plci, ktérg mozna zdefiniowac jako proporcje mozliwych do zaptodnienia sa-
mic do seksualnie aktywnych samcéw w okreslonym momencie.

4.7. Proporcje liczbowe plci a ochrona gatunkow

W przypadku gdy caly gatunek to jedna niewielka i izolowana populacja, pro-
porcje plci moga mie¢ decydujacy wptyw na przezycie takiego gatunku. O rozrod-
czo$ci populacji decyduje udzial samic (czyli jaj). Nie jest tak tylko w przypadku
$cistej socjalnej i genetycznej monogamii, co zdarza si¢ rzadko. Sq badania wska-
zujace, ze w populacjach gatunkéw na krawedzi wyginiecia wystepuje duza prze-
waga liczebna samcéw. W takich sytuacjach istnieje mozliwos¢ przeprowadzenia
nieinwazyjnej zmiany proporcji plci w populacji.

Najbardziej spektakularny przyklad dotyczy kakapo Strigops habroptilus
(Clout i in. 2002; Sutherland 2002). Jest to nielotna papuga z Nowej Zelandii
o nocnym trybie zycia, ktora znalazla sie na krawedzi wymarcia. Dawniej byla
licznym ptakiem na wszystkich trzech najwigkszych wyspach Nowej Zelandii, ale
jej rozmieszczenie skurczylo sie bardzo silnie z powodu drapieznictwa szczuréw
i gronostajow przywiezionych z Europy w latach 1870. Do 1950 r. kakapo wyginela
na Wyspie Pélnocnej, a jedynie 18 ptakéw przezylo w odlegltych gérach Wyspy
Poludniowej. Gronostaje nie tylko zjadaly jaja i piskleta, ale takze wysiadujace sa-
mice. Stad z 18 ptakéw, ktore przetrwatly, wszystkie byly samcami. Jedyne samice
ocalaly na Wyspie Stewarta, gdzie nie dotarly gronostaje, ale szczury i zdziczale
koty byly obecne. W 1982 r. wszystkie Zyjace jeszcze kakapo zostaly schwytane
i przeniesione na wolna od drapieznikéw wysepke. W 2001 r. populacja ta wzrosta
do 62 ptakéw, w tym samic bylo tylko 21. U tego gatunku wystepuja gromadne
tokowiska, na ktérych dochodzi do $miertelnych czasem walk migdzy samcami.
Samce waza 30-40% wigcej niz samice. Ptaki te przystepuja do rozrodu wylacznie
w latach urodzaju orzeszkéw na pewnym gatunku drzewa. Kakapo na wysepce
byty dokarmiane, co wprawdzie nie spowodowalo czestszego gniazdowania, ale
wplywalo na dobrg kondycje samic, ktére w latach, gdy przystepowaly do rozrodu,
produkowaly wiecej synéw niz corek. Jest to zgodne z hipoteza, ze u gatunkow
poligynicznych - z duza zmienno$cia sukcesu rozrodczego samcéw - moga sa-
mice bedace w dobrej kondycji maksymalizowa¢ swoje dostosowanie, produkujac
wiecej potomstwa wigkszej i bardziej kosztownej plci. W zwiazku z tym w latach
urodzaju orzeszkow zaprzestano dokarmiania i rezultatem byly bardziej wyrow-
nane proporcje plci w potomstwie kakapo, co z ochroniarskiego punktu widzenia
jest wazne, bo - jak wiadomo - liczebnos¢ zdolnych do rozrodu samic decyduje
o rozrodczosci populacji.
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