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DOBOR PLCIOWY PO ZAPLEMNIENIU, CZYLI ZAKULISOWE MACHINACJE

Rozwazania przedstawione w artykule
J. Koztowskiego (ten zeszyt) przekonujg, ze w
przypadku rozrodu piciowego wyksztatcenie
anizogamii w toku ewolucji byto nieuchronne.
Istnienie dwaoch pici, z ktérychjedna produkuje
znacznie mniejsze gamety niz druga, pociggneto
za sobg daleko idgce konsekwencje. Przy uzyciu
tej samej ilosci energii samce produkujg duzg
liczbe niewielkich gamet, natomiast samice wie-
lokrotnie mniejszg liczbe gamet duzych. Skut-
kiem tego sa réznice w kosztach rozrodu pono-
szonych przez obie picie, na og6t znacznie wy-
zsze dla samic, zwitaszcza gdy tylko one opieku-
jg sie potomstwem (Trivers 1972). Réznice w
iloSci energii inwestowanej w rozréd sa przyczy-
na zréznicowania tempa rozrodu; na ogétw tym
samym czasie samce moga pozostawi¢ znacznie
wiecej potomstwa niz samice, co z kolei prowa-
dzi do konkurencji samcow 0 samice (Suther-
tand 1987, Clutton-Brock i Parker 1992). Po-
ciggneto to za sobg wyksztatcenie w toku ewo-
lucji takich cech samcow, ktore zapewniajg
zwyciestwo w konkurencji. Sg to duze rozmiary
ciala, zachowania agresywne i réznego typu
cechy morfologiczne zwigzane z walka, jak po-
roza jeleniowatych czy powiekszone zeby sam-
céw niektérych naczelnych (Darwin 1871, Rey-
nolds i Harvey 1994).

Z teorii doboru piciowego wynika tez, ze
pte¢, ktéra wiecej inwestuje w rozréd powinna
wykazywaé¢ wybidrczos¢ wzgledem partnera
(Johnstone i wspotaut. 1996), i rzeczywiscie
najczesciej wybiodrcze sg samice. Wybidrczosé ta
zwigzana jest ze zréznicowaniem genetycznym
samcow. Geny samca wptywajg bowiem na zy-
wotnosc¢ i sukces rozrodczy potomstwa samicy,
a tym samym najej dostosowanie (fitness) (An-
dersson 1994).

U zwierzat, u ktérych zaptodnienie przebie-
gaw ciele samicy, zaréwno konkurencja miedzy
samcami, jak i wybiérczos¢ samic, nie koncza
sie w momencie zaplemnienia. Samce w istocie
konkuruja nie o samice, lecz o jaja, a samice
dokonujg wyboru miedzy réoznymi genotypami.
Sukces rozrodczy samca w duzym stopniu za-
lezy od tego, czy samica byta juz wczesniej
zaplemniona przez innego samca, lub czy
p6zniej bedzie zaplemniona przez nastepnego
(Parker 1970, 1984). Takze samica, nawet po
zaplemnieniu, moze dokonywac jeszcze wybo-
ru, wptywajac na zwiekszenie lub zmniejszenie
szansy zaptodnienia przez plemniki pochodzace
od réznych samcow (Eberhard 1996).

Trudno oceni¢ jak czesto wystepuje polian-
dria, ktéra tu definiowana jest jako kojarzenie
sie samicy z kilkoma samcami w ciggu jednego
sezonu rozrodczego. Wydaje sie, ze w wielu
grupach zwierzat poliandria jest raczej regutg
niz wyjatkiem. U niektérych owadow samce
pozostawiaja po kopulacji resztki spermatoforu
przyczepione do odwioka samicy, co pozwolito
stwierdzi¢, ze samice wszystkich 79 sprawdzo-
nych gatunkéw motyli (dziennych i nocnych)
kojarza sie co najmniej z dwoma samcami
(Drummond 1984). Kojarzenia z kilkoma sam-
cami stwierdza sie tez badajac genotypy matki
i potomstwa w genach wykazujacych duzg
zmiennos¢, na przyktad w mikrosatelitarnych
frakcjach DNA. W ten sposéb wykazano, ze u
78% gatunkéw ptakéw sposréod 32, ktore uwa-
zano za monogamiczne, potomstwo znajdujace
sie w gniezdzie pochodzito z kojarzen z co naj-
mniej dwoma samcami (Birkhead i MOller
1995). Stosujac markery genetyczne swierdzi-
tem, ze przeszto 70% samic traszki goérskiej
[Triturus alpestris) kojarzy sie w naturze z co
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najmniej dwoma samcami (J. Rafinski, nie-
opublikowane). Podobne dane uzyskano dla
wielu grup zwierzat. Nie ma wiec watpliwosci,
ze uwielu gatunkéw sukces rozrodczy tak sam-

KONKURENCJA MIEDZY SAMCAMI

Ro6zne formy interakcji pomiedzy porcjami
nasienia znajdujgcymi sie w ciele samicy, a po-
chodzacymi od réznych samcéw byty przedmio-
tem intensywnych badan (parker 1970, Smith
1984, Birkhead i M cller 1992). Dotyczyty one
najczesciej wplywu kolejnosci zaplemnien na
sukces rozrodczy samcow i czysto fizycznych
mechanizméw odpowiedzialnych za obnizenie
sukcesu rozrodczego jednego z samcow. Takimi
najprostszymi mechanizmamijest nawarstwia-
nie sie porcji plemnikéw w narzagdach, w kté-
rych sg one przetrzymywane u samicy (tu ogol-
nie nazywamy je spermateka), a takze usuwa-
nie nasienia ze spermateki w czasie kolejnych
inseminacji (Birkhead i Hunter 1990, Gomen-
dio i Roldan 1993).

Mniej obserwacji dotyczy bezposrednich,
bardziej subtelnych interakcji pomiedzy porcja-
mi nasienia pochodzacymi od réznych samcéw.
U niektérych gatunkéw owadow wystepuja w
nasieniu dwa typy plemnikéw. Samce Drosop-
hila pseudoobscura (a takze innych gatunkéw
nalezacych do grupy obscura) produkujag row-
noczesnie dwa typy plemnikéw, krotkie i diugie.
Oba typy znajduja sie w nasieniu w réwnych
proporcjach, wiec trudno krétkie plemniki uz-
na¢ za postacie zle wyksztatcone w procesie
spermiogenezy. Stwierdzono, ze do komorek
jajowych wnikajg tylko duze plemniki (Snook i
wspétaut. 1994). Jest prawdopodobne, ze mate
plemniki stuzgjedynie do wypetnienia sperma-
teki, co powoduje, ze plemniki pochodzace z na-
stepnych kojarzen sa usuwane z ciata samicy,
gdyz nie mieszczg sie w spermatece. Podobng
funkcje by¢ moze pelnig tak zwane plemniki
apyrenowe, pozbawione jgdra komoérkowego,
lecz zdolne do ruchu, wystepujace u niektérych
stawonogoéw (Siilberglied i wspotaut. 1984).
U niektérych gatunkéw motyli stanowig one
50%-95% wszystkich plemnikow w ejakulacie.
Nie mozna tez wykluczy¢, ze takie specjalne
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cajak i samicy zalezy od proceséw, ktére zacho-
dzg w czasie pomiedzy przekazaniem samicy
plemnikoéw przez samca a momentem zaptod-
nienia.

PO ZAPLEMNIENIU

plemniki nie tylko petnig funkcje ,,wypetniacza”,
ale wchodzg w bezposrednie interakcje z ple-
mnikami innych samcéw obnizajgc ich szanse
zaptodnienia.

Nie ma natomiast watpliwosci, ze bezpo-
Sredni wptyw na obce plemniki maja niektoére
substancje znajdujgce sie w ptynie nasiennym.
Zréznicowanie genetyczne dotyczace skutecz-
nosci dziatania tych substancji stwierdzono na
przyktad u muszek owocowych, poréwnujac
przebieg sukcesu rozrodczego samcéw D. mela-
nogaster pochodzacych ze 152 linii homozygo-
tycznych pod wzgledem chromosomu 2 lub/i
chromosomu 3 (wyprowadzonych z samic zto-
wionych w naturze). Dwa samce réznych linii
kojarzono kolejno z jedng samicg i mierzono
proporcje potomstwa, pochodzacego od pier-
wszego lub drugiego samca. Okazato sie, ze
zaréwno zdolnos¢ do uzyskiwania przewagi
w sukcesie rozrodczym nad samcem, ktory ko-
putowa! z samicg wczesniej, jak i stopien opor-
nosci wzgledem porcji nasienia przekazanego
przez samca drugiego, wykazuja duza zmien-
nos¢ genetyczna. Byla ona zwigzana ze zmien-
noscig 4 réznych biatek ptynu nasiennego
(Clark iwspotaut. 1995). Stwierdzono takze, ze
plemniki samcoéw réznych linii genetycznych
D. melanogaster w réznym tempie przemiesz-
czajg sie do spermateki, co wynika rowniez
z rdznic genetycznych jednego z biatek enzyma-
tycznych ejakulatu (Gilbert 1981). W tym przy-
padku nie mozna jednak wykluczy¢, iz w gre
wchodzi takze wybidrczosé samicy (patrz dalej).
Tempo przemieszczania sie plemnikéw w dro-
gach rozrodczych samicy moze takze zaleze¢ od
réznic genetycznych miedzy samymi plemnika-
mi, co sugerujg badania in vitro nad szybkoscig
przemieszczania sie plemnikéw samcow roz-
nych szczep6w myszy (Krzanowska i wspotaut.
1995).

KONFLIKT EWOLUCYJNY MIEDZY SAMCAMI | SAMICAMI

Dobor wptywajacy na cechy zwigzane z roz-
rodem dziata nie tylko inaczej na samce i sami-
ce, ale moze tez prowadzi¢ do wyksztalcenia
cech wzajemnie szkodliwych, jest zrodtem kon-
fliktu ewolucyjnego (Trivers 1972). Taki kon-
flikt, podobnie jak w przypadku uktadéw pato-

gen-gospodarz, prowadzi do statej ewolucji kon-
tradaptacji okreslanej mianem ,wysScigu zbro-

jen”. Samce, konkurujac z soba, stale prébujg

kopulowaé z samicami, co moze obniza¢ dosto-
sowanie partnerek. Na przykfad u nartnikéw
czeste kopulacje zwiekszajg Smiertelnos¢ samic
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narazajacje na ataki drapieznikéw. Prowadzi to
do ewolucji takich cech u samic, ktére pozwa-
lajg im sie bronic¢ przed niekorzystnym dla nich
molestowaniem (Arngvist i Rowe 1995). Co
wiecej, dobor zwigzany z konkurencjg pomiedzy
plemnikami (czy tez porcjami nasienia pocho-
dzacymi od réznych samcéw) moze prowadzi¢
do powstania takich cech dotyczacych ptynu
nasiennego lub samych plemnikéw, ktore sag
niekorzystne nie tylko dla samicy, ale nawet dla
samego procesu zaptodnienia. Doswiadczenia
nad muszkami owocowymi (D. melanogaster)
wskazuja, ze rzeczywiscie tego typu proces ma
miejsce w przypadku cech zwigzanych z inter-
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akcjami pomiedzy ejakulatami r6znych samcéw
a organizmem samicy (Rice 1996). W doswiad-
czeniach tych wykorzystano dwie szczeg6lne
cechy D. melanogaster. brak crossing-over u
samcoOw i obecnos¢ wielu morfologicznych, ta-
twych do rozpoznania markerdow genetycznych.
W populacji doswiadczalnej (D) chromosomy
autosomowe 2 i 3 (nie brano pod uwage auto-
somu 4, ktéry zawiera tylko 1% genomu) bytly
zaznakowane takimi dominujgcymi markera-
mi, a poza tym byly potgczone translokacja,
wskutek czego w czasie mejozy segregowatly
praktycznie jako cato$¢. Samce takie kojarzono
z samicami pochodzacymi z duzej populacji (A),

Ryc. 1. Schemat doswiadczenia nad doborem dziatajacym wytacznie na sukces rozrodczy samcow w populacji

muszek owocowych.

Wszystkie samice do kojarzeri pochodzity z populacji A. Oba chromosomy X samic byly potaczone. W populacji
doswiadczalnej D wyjsciowe samce miaty potaczone chromosomy 2 i 3 pary; na chromosomach tych znajdowat sie marker
wplywajacy na fenotyp muszek. Samce takie kojarzono z samicami z populacji A. Z potomstwa usuwano wszystkie samice
i samce, ktére nie posiadaty fenotypu takiego jak u samcow wyjsciowych (wg Rice'a 1996, zmienione).
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w ktorej nie byto markeréw. Z takiej krzyzéwki
otrzymywano samce z markerami i bez, oraz
samice, ktorych nie uzywano dalej. W kazdym
pokoleniu do dalszych kojarzenrn wybierano je-
dynie samce z markerem, a samice za kazdym
razem pochodzity z populacji (A) (ryc. 1). W ten
sposob z pokolenia na pokolenie geny autoso-
mowe samcéw podlegaty doborowi niezaleznie
od gendéw w genomie samic. Jednoczesnie pro-
wadzono populacje kontrolng (K), w obrebie
ktorej samce i samice swobodnie sie z sobg
kojarzyty. Sukces rozrodczy samcéw doswiad-
czalnych i kontrolnych poréwnywano w koja-
rzeniach testowych z samicami z populacji (A).
Wyniki doswiadczenia okazaty sie zaskakujgce:
juz po 41 pokoleniach sukces rozrodczy sam-
cow z populacji doswiadczalnej (D) wzrdst Sred-
nio o0 24% w poréwnaniu z samcami z populacji
kontrolnej (K). Ztozyly sie na to dwa czynniki:
po pierwsze samce doswiadczalne (D) czescigj
powtérnie kopulowaty z samicami, po ich po-
przedniej kopulacji z samcami kontrolnymi (K),
niz odwrotnie. Drugi czynnik wynikat z réznic
w skutecznosci powtérnej kopulacji: sukces
(mierzony liczbg potomstwa) samca kopulujg-
cego jako drugi z kolei okazat sie znacznie wie-
kszy, gdy byt nim samiec z populacji doswiad-
czalnej, niz gdy byt nim samiec kontrolny. Wy-
niki te swiadczg, ze w populacji doswiadczalnej
istotnie dziatat dobor zwiekszajacy sukces roz-
rodczy samcéw poprzez konkurencje pomiedzy
samcami. To zwiekszenie konkurencyjnosci
samcow spowodowato jednak obnizenie zywot-
nosci ich partnerek. Samice takie zyly Srednio
znacznie krocej niz samice kojarzone z samcami
z populacji kontrolnej, chociaz produkowaty
podobne liczby potomstwa.

Juz wczesniejsze badania wykazaly, ze
w plynie nasiennym samcow muszek owoco-
wych znajdujg sie polipeptydy, ktore zwiekszajg
sukces rozrodczy samcow, gdyz obnizajg skton-
nosci samicy do powtdrnego kojarzenia sie,
a takze zmniejszajg szanse zaptodnienia przez
inne plemniki znajdujace sie w organizmie sa-
micy. Jednakze zwiagzki te obnizajg dtugos¢ zy-
cia samic (Fowler i Partridge 1989, Chapman
i wspotaut. 1995). Z kolei samice produkujg
substancje, ktore obnizajg szkodliwy efekt
sktadnikéw ptynu nasiennego. W opisanej po-
przednio populacji doswiadczalnej dziatat dobér
na zwiekszenie konkurencyjnosci samcéw, nie
byt onjednak hamowany przez przeciwnie skie-
rowane adaptacje, ktére normalnie wyksztatca-
ja sie u samic.

Taki ,,wyscig zbrojen” moze skutkowaé sto-
sunkowo matg efektywnoscia zaptodnienia,
gdyz nie zawsze dobér dziatajacy odmiennie na
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samce i samice prowadzi do petnej réwnowagi.
Badan nad efektywnoscig zaptodnienia w natu-
rze jest niewiele, ale w zestawieniu obejmuja-
cym 37 gatunkow — gtownie owadéw — wyka-
zano, ze $rednio 13% procent jaj w zniesieniu
jest niezaptodnionych, przy medialnej wartosci
8% (Eberhard 1996). Sg to zaskakujgco duze
wartosci, ale po pierwsze w badaniach tych nie
zawsze odrézniano brak zaptodnienia od wczes-
nej Smiertelnosci zarodkoéw, po drugie sklada-
nie jaj niezaptodnionych moze by¢ spowodowa-
ne takze szeregiem innych przyczyn. Koadapta-
cja wynikajaca z ,wyscigu zbrojen” miedzy
ptciami moze réwniez w konsekwencji prowa-
dzi¢ do pojawienia sie izolacji rozrodczej, awiec
zapoczatkowac specjacje. W izolowanych popu-
lacjach uklady koadaptacyjne beda najpra-
wdopodobniej rézne, co spowoduje, ze kojarze-
nia miedzy osobnikami z dwéch réznych popu-
lacji beda mato skuteczne.

Konkurencja pomiedzy plemnikami réz-
nych samcOw o zaptodnienie jaj samicy jest
bardzo efektywna sitg ewolucyjna. Badania pro-
wadzone na wielu grupach zwierzat wskazuja,
ze samce, ktore wygrywajg w tej konkurencji
moga zaptodni¢ wiekszos¢ jaj samicy, niemal
eliminujgc szanse konkurenta (Smith 1984).
Prowadzi to do szybkiej ewolucji cech zwigza-
nych z rozrodem u samcéw (WU i Johnson
1996, Wu i wspotaut. 1996). U blisko spokrew-
nionych gatunkow Drosophila istnieje znacznie
wieksze zréznicowanie biatek gruczotéw dodat-
kowych samcéw niz biatek innych tkanek (Tho-
mas | Singh 1992), biatek tych jest ok. 80.
W genie kodujagcym jedno z biatek gruczotu eja-
kulacyjnego Drosophila tempo ewolucyjnej wy-
miany takich podstawienn nukleotydéw, ktére
prowadzg do zmiany sekwencji aminokwasow,
jest bardzo wysokie i zblizone do tempa podsta-
wien synonimowych (Aguade i wspotaut. 1992).
Jest to zaskakujgce, gdyz tempo podstawien
synonimowych na ogét bywa znacznie wyzsze
od tempa podstawien kodujacych. Obserwacja
ta dowodzi, iz zréznicowanie bialek nasienia
znajduje sie pod duzg presja doboru réznicuja-
cego. Dobdér piciowy jest tez najprawdopodob-
niej odpowiedzialny za zupetnie niezwykig roz-
maitos¢ ksztattu plemnikéw, ktéra wystepuje
nawet u gatunkow blisko spokrewnionych (Ro1-
dan i wspotaut. 1992). U ryb plemniki gatundéw,
u ktérych zaptodnienie zachodzi w wodzie sg na
0got znacznie prosciej zbudowane i mniej zréz-
nicowane niz plemniki gatunkéw, o zaptodnie-
niu wewnetrznym (Jamieson 1991). Cechy ple-
mnikow sg tez jednak ksztattowane przez wa-
runki, ktére panujgw zenskich drogach rozrod-
czych.
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SELEKCJA PLEMNIKOW W DROGACH ROZRODCZYCH SAMICY

Jak wykazaty opisane powyzej doswiadcze-
nia RiCE'a, ciato samicy nie jest jedynie arena,
w ktorej przebiega konkurencja miedzy plemni-
kami r6znych samcéw. Kojarzenie sie z kilkoma
samcami moze mie¢ dla samic znaczenie adap-
tacyjne, zwiekszajac jej dostosowanie. Wska-
zuje na to powszechnos$¢ wystepowania polian-
drii, gdyz trudno uznac, ze jest ona tylko wyni-
kiem doboru dziatajacego na samce.

Nawet jesli samica kojarzy sie z jednym
samcem, wjej drogach rozrodczych dochodzi do
selekcji plemnikéw. Dzieki temu do miejsca,
gdzie zachodzi zaptodnienie, dostaje sie znacz-
nie mniej nienormalnie wyksztatconych ple-
mnikow, nizjest ich w ejakulacie (Krzanowska
1974, Overstreet i Katz 1977). Podobne pro-
cesy selekcji moga zachodzi¢, gdy w drogach
rozrodczych samicy znajdujg sie plemniki po-
chodzace od réznych samcoéw, wykazujace zna-
czne zréznicowanie pod wzgledem jakosci. Se-
lekcja plemnikéw moze zachodzi¢ na réznych
etapach. Plemniki musza sie dosta¢ najpierw do
tych czesci drog rodnych samicy, gdzie sa prze-
chowywane, a nastepnie do miejsca gdzie do-
chodzi do zaptodnienia. Przemieszczanie sie
plemnikéw w drogach rodnych samicy jest za-
lezne w duzym stopniu od funkcji narzgadéw
rozrodczych samicy i interakcji pomiedzy eja-
kulatem a srodowiskiem samicy. Plemniki mu-
szg utrzymac¢ zdolnos$¢ do zaptodnienia az do
momentu owulacji jaj; czasami ten okres jest
bardzo dhtugi, na przyktad u ryby Mimagoniates
barberi plemniki, ktére przechowywane sg
w jajniku nie tracg zdolnosci do zaptodnienia
przez przynajmniej 4 miesiagce (A. Pecio i J.
Rafinski, dane nieopublikowane). Sam proces
zaptodnienia réwniezjest ztozony. Jesli plemni-
ki znajdujq sie w kontakcie z owulowanym ja-
jem, musza sie przedostaé przez réznego typu
ostonki (np. u ssakow przez warstwe komorek
folikularnych i przez ostonke przejrzysta), a na-
stepnie btona komdrkowa plemnika musi sie
potaczyé z btong komérkowa jaja (por. artykut
M. Maleszewskiego; ten zeszyt). Wreszcie za-
ptodnienie musi sie zakonczy¢ kariogamia. Na
wszystkich tych etapach moze dochodzi¢ do
selekcji plemnikéw pochodzacych od roznych
samcoéw, a dobdr naturalny moze tak ksztatto-
wac wiasciwosci srodowiskawewnetrzego sami-
cy i produkowanych przez nig komorek jajo-
wych by zwiekszy¢ dostosowanie samicy.

Teoretycznie dobdor plemnikéw pochodza-
cych od kilku samcéw moze dawac¢ samicy ko-
rzysci adaptacyjne z kilku powodéw. Po pier-

wsze moga to by¢ korzysci bezposrednie, jesli
samce réznia sie jakoscia plemnikéw, co powo-
duje, iz niektore z nich nie zapewniajg petnego
zaptodnienia wszystkich jaj samicy ze wzgledu
na dysfunkcje plemnikéw. Z badan nad zaptod-
nieniem zaréwno in vitrojak in vivo wynika, ze
samce myszy nalezace do réznych szczepéw
wsobnych produkujag plemniki znacznie réznig-
ce sie zdolnoscig do zaptodnienia (Kaleta 1977,
Krzanowska 1970, 1986).

Nieskutecznos¢ zaptodnienia moze by¢ spo-
wodowana wieloma czynnikami. U owadow
przyczyna zaburzen procesu zaptodnienia bywa
wewnatrzkomérkowe zakazenie bakteriami
z rodzaju Wolbachia. Bakterie te stwierdzono u
przedstawicieli co najmniej 6 rzedéw owaddw.
Jesli samiec jest zarazony, to jego plemniki nie
moga funkcjonowaé¢ normalnie w niezarazonej
komoérce jajowej. W zarazonych plemnikach po-
ziom gatunkowo-specyficznych biatek jest niz-
szy nizw plemnikach niezarazonych i to najpra-
wdopodobniej powoduje dysfunkcje (Karr
1994). Przyczyng zaburzen zaptodnienia lub
wczeshych stadiéow rozwojowych moze by¢ brak
réwnowagi ewolucyjnej pomiedzy genomem ja-
drowym i cytoplazmatycznym (Hurst i wspot-
aut. 1996). Jezeli jaja samicy zaplemnionej
przez kilka samcow réznigcych sie genetycznie
jakoscig gamet, zostang zaptodnione przez ple-
mniki najlepiej funkcjonujace, to spodziewad
sie mozna, ze synowie takiej samicy beda pro-
dukowali réwnie sprawnie dziatajgce plemniki
jak ich ojcowie. W ten w sposob poliandria
posrednio moze wptywac¢ poprzez sukces roz-
rodczy synéw na dostosowanie samicy (Harvey
i May 1989, Keller i Reeve 1995).

Kojarzenia z kilkoma samcami moga miec
takze wartos¢ adaptacyjna dla samicy jesli efe-
ktem takich kojarzen jest zwiekszenie zywotno-
Sci jej potomstwa. Szereg obserwacji wskazuije,
ze mechanizm taki rzeczywiscie moze dziatac.
Samice jaszczurki zwinki (Lacerta agilis) koja-
rzg sie zazwyczaj z kilkoma partnerami i nic nie
wskazuje, zeby samica wybidrczo kopulowata
z okreslonymi samcami. Wykazano, ze samce
najmniej genetycznie podobne do samic (bada-
no zmiennos$¢ genetyczng samcow, samic i po-
tomstwa w obrebie satelitarnego DNA) pozosta-
wialy najwiecej potomstwa. Co wiecej, po koja-
rzeniach z wieksza liczbg samcow zwiekszat sie
procent wylegnietych jaj i przezywalnosé¢ mio-
dych osobnikéw, a zmniejszata sie liczba po-
tomstwa z zaburzeniami rozwojowymi (Ollson
i wspétaut. 1996a, 1996b). Nie stwierdzono
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przy tym, by istnialy istotne réznice w ilosci
nasienia produkowanego przez rézne samce i w
liczebnosci plemnikéw. Samice zmiji zygzako-
watej (Vipera berus) kojarzace sie z kilkoma
samcami rodzg mniej martwych ptoddéw, niz te
ktore skojarzyty sie tylko z jednym (Madsen i
wspétaut. 1992). Podobnie samice zaleszczotka
Cordylochernes scorpioides w naturze zawsze
kojarzg sie z kilkoma samcami, co wykazano
badajac odpowiednimi markerami genotyp
matki i potomstwa. Samice, ktdre pobraty tylko
jeden spermatofor czesciej produkujag pakiety z
jajami niezaptodnionymi niz te, ktére pobraty
spermatofoiy od kilku samcéw. Jesli pojedyn-
cze samce kojarzone byly z dwoma réznymi
samicami, to czesto jedna z nich produkowata
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jaja nierozwijajace sig, adruga skojarzonaz tym
samym samcem skladata jaja przechodzace
normalny rozwdj (zeh 1997, zZeh i zeh 1997a,
1997b) Autorzy uwazaja, ze przyczyna braku
zaptodnienia (lub zahamowania wczesnego roz-
woju zarodkowego) jest niezgodnosé genetyczna
pomiedzy gametami jednej okreslonej pary,
i dlatego wielokrotne kojarzenie sie samic za-
pewnia im wiekszy sukces rozrodczy. Badane
zwierzeta pochodzity przy tym z duzej, genety-
cznie zmiennej populacji, totez obnizenia zy-
wotnosci zarodkéw nie mozna ttumaczy¢ jako
wyniku wsobnosci, co by¢ moze dotyczyto wyzej
wspomnianych badan nad jaszczurka zwinkag
i zmija.

SELEKCJA GENOTYPOW GAMET W TRAKCIE ZAPLODNIENIA

Sukces rozrodczy samcaw ostatecznym eta-
pie zalezy od tego, czyjego plemniki wnikng do
komorki jajowej, a przedjadrze powstate z ple-
mnika po wniknieciu do oocytu potaczy sie z
przedjgdrzem zenskim. Bardzo nieliczne dane
wskazuja, ze wybo6r gamet meskich moze prze-
biega¢ w trakcie bezposredniego kontaktu ple-
mnikow z komorka jajowg. U niektorych osob-
nikow w syberyjskiej populacji myszy domowej
[Mus musculus) na chromosomie 1znajdujg sie
dwa odcinki dodatkowe (insercje) okreslane ja-
ko In, zwiekszajgce dtugos¢ chromosomu o 30%
(ryc. 2). Jezeli samice heterozygotyczng In/+
kojarzy sie z samcem dzikim +/+ to okoto 85%
potomstwa (zamiast oczekiwanych 50%) stano-

wig heterozygoty. Nie jest to jednak spowodo-
wane $miertelnoscig zarodkéw, gdyz taka sama
czestos¢ heterozygot wystepuje w stadium bla-
stocysty. Z kolei gdy samice In/+ skojarzy sie z
samcem homozygotycznym In/In, to znowu wie-
kszos¢ w potomstwie stanowig heterozygoty
(Agulntk | wspotaut. 1993, Pomiankowski |
Hurst 1993). Wyniki te wskazuja, ze genotyp
plemnika wptywa na to, ktéra chromatyda oo-
cytu zostaje skierowana do ciatka kierunkowe-
go Il. U myszy bowiem, podobnie jak u wiekszo-
Sci kregowcow, oocyty owulowane sgw stadium
metafazy drugiego podziatu mejotycznego, a po-
dziat ten konczy sie wyrzuceniem Il ciatka kie-
runkowego dopiero po wniknieciu plemnika

Ryc. 2. Wptyw odcinka
insertowanego (In) na
przebieg zaptodnienia
u myszy domowej po-
chodzacej z populacji
syberyjskiej.

Samice heterozygotyczne
In/+ kojarzono badz z
samcami +/+ (A), badz z
samcami In/In (B). W po-
tomstwie obu kojarzen
przewazaty osobniki hete-
rozygotyczne, gdyz w do-
Swiadczeniu A do ciatka
kierunkowego przechodzit
czesciej genotyp +, nato-
miast w do$wiadczeniu B -
genotyp In, (Wg Pomianko-
wskiego i Hursta 1993,
zmienione).
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(por. artykut J. Kubiaka i Z. Polanskiego, ten
zeszyt). Nielosowy przebieg zaptodnienia opisa-
Ny przez Agulnika i wspétaut. (1993) moze byé
skutkiem dziatania doboru, gdyz u obu pici
homozygotycznosé pod wzgledem In powoduje
znaczne obnizenie zywotnosci, a u samic takze
ptodnosci.

To, ze nie jest to sytuacja jednostkowa
wskazuja doswiadczenia Swiadczace, izw czasie
zaptodnienia in vitro jaj myszy laboratoryjnej
istnieje interakcja miedzy genotypem komorki
jajowej a genotypem plemnika pod wzgledem
genéw gtdwnego regionu zgodnosci tkankowej
(Wedekind i wspoOtaut. 1996). Do doswiadczen
tych pobierano owulowane oocyty i plemniki od
dwéch kongenicznych szczepébw myszy, ktére
roznity sie allelicznymi formami (haplotypami)
kompleksu H-2, a takze od mieszancéw miedzy

tymi dwoma szczepami (ryc. 3). W pierwszym
doswiadczeniu oocyty obu szczepéw, a wiec
homozygotyczne, zaptadniano plemnikami od
samcow pokolenia Fi, a wiec produkujacych
dwa typy plemnikéw. Oczekiwano, ze w potom-
stwie rownie czeste bedg osobniki homo-, jak
heterozygotyczne. W drugim dos$wiadczeniu oo-
cyty samic heterozygotycznych (Fi) zaptadnia-
no badZ plemnikami samcow jednego szczepu
badz drugiego. Znowu oczekiwano, ze w potom-
stwie z réwng czestoscig beda wystepowaty
osobniki homo- i heterozygotyczne. Czestosé
genotypow w potomstwie sprawdzano w sta-
dium blastocysty przy pomocy odpowiednich
sond genetycznych i reakcji PCR. Wyniki nie
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byty catkiem jasne, ale wskazywaty, ze przebieg
zaptodnienia zalezy od genotypu gamet, czyli ze
zaptodnienie nie bylo losowe ze wzgledu na
genotyp w locus H-2. Trzeba jednak zatozy¢, ze
komoérka jajowa rozpoznaje genotyp plemnika
w momencie kontaktu gamet (ryc. 3, doswiad-
czenie A), a by¢ moze takze po wniknieciu ple-
mnika (doswiadczenie B). Takie rozpoznanie
genotypu plemnika jest mozliwe tylko wtedy,
gdy jego haploidalny genotyp ulega ekspresiji.
Przyjmuje sie na ogdt, ze fenotyp plemnika za-
lezy od diploidalnego genotypu samca (Bellve
i wspétaut. 1987, Cummins 1990), ale niektore
geny ulegaja transkrypcji w trakcie spermato-
genezy nawet po pierwszym podziale mejozy
(Eddy iwspotaut. 1993). Ekspresje genoéw zgod-
nosci tkankowej stwierdzono na powierzchni
plemnikéw ludzkich (Harim i wspétaut. 1982);

Ryc. 3. Schemat doswiad-
czen sprawdzajacych
wptyw genotypu w komple-
ksie H-2 myszy laborato-
ryjnej na przebieg za-
ptodnienia in vitro.

W doswiadczeniu A jajapocho-
dzace od samic z dwoéch szcze-
pow kongenicznych o]
haplotypie H-2b/H-2b i H-
2k/H-2k zaptadniano plemni-
kami samcow hetero-
zygotycznych. W doswiadcze-
niu B oocyty samic heterozy-
gotycznych H-2b/H-2k za-
ptadniano plemnikami od
samcow jednego lub drugiego
szczepu. Przedstawiono tylko
oocyty zrekombinowane (po
crossing-over), dlatego oba al-
lele, H-2bi H-2k, znalazty siew
chromatydach jednego chro-
mosomu (WQg W edekinda |
wspoétaut. 1996, zmienione).

by¢ moze receptory dla tych antygenéw znajdu-
ja sie albo na powierzchni ostonki przejrzystej
albo na btonie komérkowej oocytu. Wybiorcze
zaptodnienie, w zaleznosci od gendw o chara-
kterze zblizonym do gendéw zgodnosci tkanko-
wej, stwierdzono takze u jednego z gatunkow
ostonie (Scolfield i wspotaut. 1982).

Badania powyzsze wskazuja, ze selekcja
plemnikéw, takze pochodzacych od réznych
samcow, zachodzi¢ moze juz w czasie bezpo-
Sredniego kontaktu gamet, a nawet w obrebie
cytoplazmy komorki jajowej. Jest prawdopo-
dobne, ze zatrzymanie ostatniego podziatu me-
jozy w oogenezie u kregowcow powstato wiasnie
jako adaptacja umozliwiajgca selekcje plemni-
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kow na etapie kariogamii. Selekcja, przebiega-
jaca w tym ostatnim etapie zaptodnienia, moze
miec szczegblnie duze znaczenie dla gatunkéw,
u ktérych regularnie wystepuje polispermia.
Wsréd kregowcow do grup takich nalezag ptazy
ogoniaste, gady i ptaki (Longo 1987). Polisper-
mia wystepuje takze w kilku grupach bezkre-
gowcow, na przyktad u zebroptawéw (Carre i
Sardet 1984) i muszek owocowych (Karr i Pit-
nick 1996). Procesy zachodzgce po wniknieciu
plemnika prowadzace do kariogamii obejmuja
szeregwzajemnych interakcji pomiedzy plemni-
kiem i komorkajajowa. Zanim dojdzie do kario-
gamii chromatynajadra plemnika ulega dekon-
densacji, w czasie ktdérej miedzy innymi prota-
miny obecne wjadrze plemnika zastepowane sg
histonami pochodzacymi z komérkijajowej (Po-
ccia 1989, Perreault 1989). Jest takze podej-
rzenie, ze niektére geny meskiego przedjadrza
ulegajg ekspresji jeszcze przed kariogamia (Re-
nard i Babinet 1986). Jesli do komorki jajowej
dostanie sie kilka plemnikéw pochodzacych od
roznych samcow, to szanse na kariogamie po-
wstajacych przedjadrzy meskich zapewne nie
sg takie same i mogg zaleze¢ od genotypu ple-
mnika i interakcji z cytoplazmg oocytu, ktore
wyznaczajg tempo dekondensacji. Bytby to
ostatni etap wybidérczosci ze strony samicy i
konkurencji pomiedzy samcami. Dotychczas
brak danych doswiadczalnych potwierdzaja-
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cych adaptacyjny charakter polispermii zwigza-
ny z doborem piciowym. Poparciem tej hipotezy
moze byc¢ obserwacja, ze polispermia nie wyste-
puje u tych nielicznych ptazéw ogoniastych, u
ktorych zaptodnienie jest zewnetrzne, a cata
porcjajaj samicy zaptadnianajest przezjednego
samca, bronigcego terytorium, na ktérym odby-
wa sie rozréd (Etinson 1986).

W drogach rozrodczych samicy kojarzacej
sie z kilkoma samcami zachodzg ztozone proce-
sy, od ktérych ostatecznie zalezy sukces rozrod-
czy kazdego z samcow, atakze sukces rozrodczy
samicy oraz dostosowanie (zywotnos¢ i ptod-
nos¢é) jej potomstwa. Konkurencja pomiedzy
samcami przebiegajgca po inseminacji jest
przyczyng wyksztatcenia sie w toku ewolucji
takich cech plemnikoéw i nasienia, ktore obni-
zaja sukces rozrodczy konkurentéw. Niektore z
tych przystosowan moga by¢ niekorzystne dla
samicy i same stanowi¢ moga czynnik doboru,
powodujacy wyksztatcenie sie kontradaptacji u
samic. Z drugiej strony obecnos¢ plemnikéw
pochodzacych od kilku samcéw w drogach roz-
rodczych samicy i ztozonos$¢ interakcji pomie-
dzy srodowiskiem samicy i plemnikami, a wre-
szcie pomiedzy samymi gametami, pozwalajg
na selekcje plemnikéw, ktére zapewnig efe-
ktywne zaptodnienie i wysokie dostosowanie
potomstwa.

INSEMINATION

Summary

In animals which are fertilized internally competition
for sexual partners and choice of the partner does not end
with copulation. In many species a female mates with
several males and, as a consegeunce, male compete for
fertilization of ovawithin afemale, at the same time a female
has a chance of choice among the sperm of several males.
Sperm competition (or ejaculate competition) between
males involves not only processes of sperm displacement
and sperm removal but also chemical interactions between
ejaculates. It has been shown that the selection for a male
competitive superiority may lower the fitness of a female
and counteradaptations are selected in the female. On the
other hand a female which mates with several males may

in this way enhance her own fitness by having her eggs
fertilized by the most competitive spermatozoa, and her
sons will show also competitive superiority in sperm com-
petition. Higher vitality of the offspring of a highly heterozy-
gous genotype may be another source of indirect adaptive
value of sperm choice for a female. Direct adaptive value of
sperm choice stems from the differences in quality of sper-
matozoa of different males. Multiple insemination and
sperm choice gives a female a chance that all the eggs
produced will be efficiently fertilized. On the other hand,
lowered fertilization by the sperm of a single male may be
caused by intragenomic conflicts which often cause incom-
patibility between garnets of the given pair.
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