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DOBOR PŁCIOWY PO ZAPLEMNIENIU, CZYLI ZAKULISOWE MACHINACJE

Rozważania przedstawione w artykule 
J. Kozłowskiego  (ten zeszyt) przekonują, że w 
przypadku rozrodu płciowego wykształcenie 
anizogamii w toku ewolucji było nieuchronne. 
Istnienie dwóch płci, z których jedna produkuje 
znacznie mniejsze gamety niż druga, pociągnęło 
za sobą daleko idące konsekwencje. Przy użyciu 
tej samej ilości energii samce produkują dużą 
liczbę niewielkich gamet, natomiast samice wie­
lokrotnie mniejszą liczbę gamet dużych. Skut­
kiem tego są różnice w kosztach rozrodu pono­
szonych przez obie płcie, na ogół znacznie wy­
ższe dla samic, zwłaszcza gdy tylko one opieku­
ją się potomstwem (Trivers 1972). Różnice w 
ilości energii inwestowanej w rozród są przyczy­
ną zróżnicowania tempa rozrodu; na ogół w tym 
samym czasie samce mogą pozostawić znacznie 
więcej potomstwa niż samice, co z kolei prowa­
dzi do konkurencji samców o samice (Suther­
land 1987, Clutton-Brock i Parker  1992). Po­
ciągnęło to za sobą wykształcenie w toku ewo­
lucji takich cech samców, które zapewniają 
zwycięstwo w konkurencji. Są to duże rozmiary 
ciała, zachowania agresywne i różnego typu 
cechy morfologiczne związane z walką, jak po­
roża jeleniowatych czy powiększone zęby sam­
ców niektórych naczelnych (Darw in  1871, Rey­
nolds i Harvey  1994).

Z teorii doboru płciowego wynika też, że 
płeć, która więcej inwestuje w rozród powinna 
wykazywać wybiórczość względem partnera 
(Johnstone i współaut. 1996), i rzeczywiście 
najczęściej wybiórcze są samice. Wybiórczość ta 
związana jest ze zróżnicowaniem genetycznym 
samców. Geny samca wpływają bowiem na ży­
wotność i sukces rozrodczy potomstwa samicy, 
a tym samym na jej dostosowanie (fitness) (An ­
dersson  1994).

U zwierząt, u których zapłodnienie przebie­
ga w ciele samicy, zarówno konkurencja między 
samcami, jak i wybiórczość samic, nie kończą 
się w momencie zaplemnienia. Samce w istocie 
konkurują nie o samice, lecz o jaja, a samice 
dokonują wyboru między różnymi genotypami. 
Sukces rozrodczy samca w dużym stopniu za­
leży od tego, czy samica była już wcześniej 
zaplemniona przez innego samca, lub czy 
później będzie zaplemniona przez następnego 
(Parker  1970, 1984). Także samica, nawet po 
zaplemnieniu, może dokonywać jeszcze wybo­
ru, wpływając na zwiększenie lub zmniejszenie 
szansy zapłodnienia przez plemniki pochodzące 
od różnych samców (Eberhard  1996).

Trudno ocenić jak często występuje polian- 
dria, która tu definiowana jest jako kojarzenie 
się samicy z kilkoma samcami w ciągu jednego 
sezonu rozrodczego. Wydaje się, że w wielu 
grupach zwierząt poliandria jest raczej regułą 
niż wyjątkiem. U niektórych owadów samce 
pozostawiają po kopulacji resztki spermatoforu 
przyczepione do odwłoka samicy, co pozwoliło 
stwierdzić, że samice wszystkich 79 sprawdzo­
nych gatunków motyli (dziennych i nocnych) 
kojarzą się co najmniej z dwoma samcami 
(Drummond 1984). Kojarzenia z kilkoma sam­
cami stwierdza się też badając genotypy matki 
i potomstwa w genach wykazujących dużą 
zmienność, na przykład w mikrosatelitarnych 
frakcjach DNA. W ten sposób wykazano, że u 
78% gatunków ptaków spośród 32, które uwa­
żano za monogamiczne, potomstwo znajdujące 
się w gnieździe pochodziło z kojarzeń z co naj­
mniej dwoma samcami (B irkhead i M 0ller 
1995). Stosując markery genetyczne swierdzi- 
łem, że przeszło 70% samic traszki górskiej 
[Triturus alpestris) kojarzy się w naturze z co
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najmniej dwoma samcami (J. Rafiński, nie- 
opublikowane). Podobne dane uzyskano dla 
wielu grup zwierząt. Nie ma więc wątpliwości, 
że u wielu gatunków sukces rozrodczy tak sam­

ca jak i samicy zależy od procesów, które zacho­
dzą w czasie pomiędzy przekazaniem samicy 
plemników przez samca a momentem zapłod­
nienia.

KONKURENCJA MIĘDZY SAMCAMI PO ZAPLEMNIENIU

Różne formy interakcji pomiędzy porcjami 
nasienia znajdującymi się w ciele samicy, a po­
chodzącymi od różnych samców były przedmio­
tem intensywnych badań (P a rk e r  1970, Smith 
1984, B irkh ead  i M c l l e r  1992). Dotyczyły one 
najczęściej wpływu kolejności zaplemnień na 
sukces rozrodczy samców i czysto fizycznych 
mechanizmów odpowiedzialnych za obniżenie 
sukcesu rozrodczego jednego z samców. Takimi 
najprostszymi mechanizmami jest nawarstwia­
nie się porcji plemników w narządach, w któ­
rych są one przetrzymywane u samicy (tu ogól­
nie nazywamy je spermateką), a także usuwa­
nie nasienia ze spermateki w czasie kolejnych 
inseminacji (B irkh ead  i H u n te r  1990, Gomen- 
d io  i R o ld an  1993).

Mniej obserwacji dotyczy bezpośrednich, 
bardziej subtelnych interakcji pomiędzy porcja­
mi nasienia pochodzącymi od różnych samców. 
U niektórych gatunków owadów występują w 
nasieniu dwa typy plemników. Samce Drosop­
hila pseudoobscura (a także innych gatunków 
należących do grupy obscura) produkują rów­
nocześnie dwa typy plemników, krótkie i długie. 
Oba typy znajdują się w nasieniu w równych 
proporcjach, więc trudno krótkie plemniki uz­
nać za postacie źle wykształcone w procesie 
spermiogenezy. Stwierdzono, że do komórek 
jajowych wnikają tylko duże plemniki (Snook  i 
współaut. 1994). Jest prawdopodobne, że małe 
plemniki służą jedynie do wypełnienia sperma­
teki, co powoduje, że plemniki pochodzące z na­
stępnych kojarzeń są usuwane z ciała samicy, 
gdyż nie mieszczą się w spermatece. Podobną 
funkcję być może pełnią tak zwane plemniki 
apyrenowe, pozbawione jądra komórkowego, 
lecz zdolne do ruchu, występujące u niektórych 
stawonogów (S i i lb e r g l ie d  i współaut. 1984). 
U niektórych gatunków motyli stanowią one 
50%-95% wszystkich plemników w ejakulacie. 
Nie można też wykluczyć, że takie specjalne

plemniki nie tylko pełnią funkcję „wypełniacza”, 
ale wchodzą w bezpośrednie interakcje z ple­
mnikami innych samców obniżając ich szanse 
zapłodnienia.

Nie ma natomiast wątpliwości, że bezpo­
średni wpływ na obce plemniki mają niektóre 
substancje znajdujące się w płynie nasiennym. 
Zróżnicowanie genetyczne dotyczące skutecz­
ności działania tych substancji stwierdzono na 
przykład u muszek owocowych, porównując 
przebieg sukcesu rozrodczego samców D. mela- 
nogaster pochodzących ze 152 linii homozygo- 
tycznych pod względem chromosomu 2 lub/i 
chromosomu 3 (wyprowadzonych z samic zło­
wionych w naturze). Dwa samce różnych linii 
kojarzono kolejno z jedną samicą i mierzono 
proporcję potomstwa, pochodzącego od pier­
wszego lub drugiego samca. Okazało się, że 
zarówno zdolność do uzyskiwania przewagi 
w sukcesie rozrodczym nad samcem, który ko­
pułowa! z samicą wcześniej, jak i stopień opor­
ności względem porcji nasienia przekazanego 
przez samca drugiego, wykazują dużą zmien­
ność genetyczną. Była ona związana ze zmien­
nością 4 różnych białek płynu nasiennego 
(C la rk  i współaut. 1995). Stwierdzono także, że 
plemniki samców różnych linii genetycznych 
D. melanogaster w różnym tempie przemiesz­
czają się do spermateki, co wynika również 
z różnic genetycznych jednego z białek enzyma­
tycznych ejakulatu (G i lb e r t  1981). W tym przy­
padku nie można jednak wykluczyć, iż w grę 
wchodzi takżę wybiórczość samicy (patrz dalej). 
Tempo przemieszczania się plemników w dro­
gach rozrodczych samicy może także zależeć od 
różnic genetycznych między samymi plemnika­
mi, co sugerują badania in vitro nad szybkością 
przemieszczania się plemników samców róż­
nych szczepów myszy (K rzan ow sk a  i współaut. 
1995).

KONFLIKT EWOLUCYJNY MIĘDZY SAMCAMI I SAMICAMI

Dobór wpływający na cechy związane z roz­
rodem działa nie tylko inaczej na samce i sami­
ce, ale może też prowadzić do wykształcenia 
cech wzajemnie szkodliwych, jest źródłem kon­
fliktu ewolucyjnego (T r iv e rs  1972). Taki kon­
flikt, podobnie jak w przypadku układów pato­

gen-gospodarz, prowadzi do stałej ewolucji kon- 
tradaptacji określanej mianem „wyścigu zbro­
jeń”. Samce, konkurując z sobą, stale próbują 
kopulować z samicami, co może obniżać dosto­
sowanie partnerek. Na przykład u nartników 
częste kopulacje zwiększają śmiertelność samic
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narażając je na ataki drapieżników. Prowadzi to 
do ewolucji takich cech u samic, które pozwa­
lają im się bronić przed niekorzystnym dla nich 
molestowaniem (Arnqvist i Rowe 1995). Co 
więcej, dobór związany z konkurencją pomiędzy 
plemnikami (czy też porcjami nasienia pocho­
dzącymi od różnych samców) może prowadzić 
do powstania takich cech dotyczących płynu 
nasiennego lub samych plemników, które są 
niekorzystne nie tylko dla samicy, ale nawet dla 
samego procesu zapłodnienia. Doświadczenia 
nad muszkami owocowymi (D. melanogaster) 
wskazują, że rzeczywiście tego typu proces ma 
miejsce w przypadku cech związanych z inter­

akcjami pomiędzy ejakulatami różnych samców 
a organizmem samicy (R ice  1996). W doświad­
czeniach tych wykorzystano dwie szczególne 
cechy D. melanogaster. brak crossing-over u 
samców i obecność wielu morfologicznych, ła­
twych do rozpoznania markerów genetycznych. 
W populacji doświadczalnej (D) chromosomy 
autosomowe 2 i 3 (nie brano pod uwagę auto- 
somu 4, który zawiera tylko 1% genomu) były 
zaznakowane takimi dominującymi markera­
mi, a poza tym były połączone translokacją, 
wskutek czego w czasie mej ozy segregowały 
praktycznie jako całość. Samce takie kojarzono 
z samicami pochodzącymi z dużej populacji (A),

Ryc. 1. Schemat doświadczenia nad doborem działającym wyłącznie na sukces rozrodczy samców w  populacji 
muszek owocowych.

Wszystkie samice do kojarzeń pochodziły z populacji A. Oba chromosomy X samic były połączone. W populacji 
doświadczalnej D wyjściowe samce miały połączone chromosomy 2 i 3 pary; na chromosomach tych znajdował się marker 
wpływający na fenotyp muszek. Samce takie kojarzono z samicami z populacji A. Z potomstwa usuwano wszystkie samice 
i samce, które nie posiadały fenotypu takiego jak u samców wyjściowych (wg R ic e ’a  1996, zmienione).
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w której nie było markerów. Z takiej krzyżówki 
otrzymywano samce z markerami i bez, oraz 
samice, których nie używano dalej. W każdym 
pokoleniu do dalszych kojarzeń wybierano je­
dynie samce z markerem, a samice za każdym 
razem pochodziły z populacji (A) (ryc. 1). W ten 
sposób z pokolenia na pokolenie geny autoso- 
mowe samców podlegały doborowi niezależnie 
od genów w genomie samic. Jednocześnie pro­
wadzono populację kontrolną (K), w obrębie 
której samce i samice swobodnie się z sobą 
kojarzyły. Sukces rozrodczy samców doświad­
czalnych i kontrolnych porównywano w koja­
rzeniach testowych z samicami z populacji (A). 
Wyniki doświadczenia okazały się zaskakujące: 
już po 41 pokoleniach sukces rozrodczy sam­
ców z populacji doświadczalnej (D) wzrósł śred­
nio o 24% w porównaniu z samcami z populacji 
kontrolnej (K). Złożyły się na to dwa czynniki: 
po pierwsze samce doświadczalne (D) częściej 
powtórnie kopulowały z samicami, po ich po­
przedniej kopulacji z samcami kontrolnymi (K), 
niż odwrotnie. Drugi czynnik wynikał z różnic 
w skuteczności powtórnej kopulacji: sukces 
(mierzony liczbą potomstwa) samca kopulują- 
cego jako drugi z kolei okazał się znacznie wię­
kszy, gdy był nim samiec z populacji doświad­
czalnej , niż gdy był nim samiec kontrolny. Wy­
niki te świadczą, że w populacji doświadczalnej 
istotnie działał dobór zwiększający sukces roz­
rodczy samców poprzez konkurencję pomiędzy 
samcami. To zwiększenie konkurencyjności 
samców spowodowało jednak obniżenie żywot­
ności ich partnerek. Samice takie żyły średnio 
znacznie krócej niż samice kojarzone z samcami 
z populacji kontrolnej, chociaż produkowały 
podobne liczby potomstwa.

Już wcześniejsze badania wykazały, że 
w płynie nasiennym samców muszek owoco­
wych znajdują się polipeptydy, które zwiększają 
sukces rozrodczy samców, gdyż obniżają skłon­
ności samicy do powtórnego kojarzenia się, 
a także zmniejszają szanse zapłodnienia przez 
inne plemniki znajdujące się w organizmie sa­
micy. Jednakże związki te obniżają długość ży­
cia samic (Fowler i Partridge  1989, Chapman 
i współaut. 1995). Z kolei samice produkują 
substancje, które obniżają szkodliwy efekt 
składników płynu nasiennego. W opisanej po­
przednio populacji doświadczalnej działał dobór 
na zwiększenie konkurencyjności samców, nie 
był on jednak hamowany przez przeciwnie skie­
rowane adaptacje, które normalnie wykształca­
ją się u samic.

Taki „wyścig zbrojeń” może skutkować sto­
sunkowo małą efektywnością zapłodnienia, 
gdyż nie zawsze dobór działający odmiennie na

samce i samice prowadzi do pełnej równowagi. 
Badań nad efektywnością zapłodnienia w natu­
rze jest niewiele, ale w zestawieniu obejmują­
cym 37 gatunków — głównie owadów — wyka­
zano, że średnio 13% procent jaj w zniesieniu 
jest niezapłodnionych, przy medialnej wartości 
8% (E b e rh a rd  1996). Są to zaskakująco duże 
wartości, ale po pierwsze w badaniach tych nie 
zawsze odróżniano brak zapłodnienia od wczes­
nej śmiertelności zarodków, po drugie składa­
nie jaj niezapłodnionych może być spowodowa­
ne także szeregiem innych przyczyn. Koadapta- 
cja wynikająca z „wyścigu zbrojeń” między 
płciami może również w konsekwencji prowa­
dzić do pojawienia się izolacji rozrodczej, a więc 
zapoczątkować specjację. W izolowanych popu­
lacjach układy koadaptacyjne będą najpra­
wdopodobniej różne, co spowoduje, że kojarze­
nia między osobnikami z dwóch różnych popu­
lacji będą mało skuteczne.

Konkurencja pomiędzy plemnikami róż­
nych samców o zapłodnienie jaj samicy jest 
bardzo efektywną siłą ewolucyjną. Badania pro­
wadzone na wielu grupach zwierząt wskazują, 
że samce, które wygrywają w tej konkurencji 
mogą zapłodnić większość jaj samicy, niemal 
eliminując szanse konkurenta (Smith  1984). 
Prowadzi to do szybkiej ewolucji cech związa­
nych z rozrodem u samców (Wu i J ohnson 
1996, Wu i współaut. 1996). U blisko spokrew­
nionych gatunków Drosophila istnieje znacznie 
większe zróżnicowanie białek gruczołów dodat­
kowych samców niż białek innych tkanek (Tho ­
mas i S ingh 1992), białek tych jest ok. 80. 
W genie kodującym jedno z białek gruczołu eja- 
kulacyjnego Drosophila tempo ewolucyjnej wy­
miany takich podstawień nukleotydów, które 
prowadzą do zmiany sekwencji aminokwasów, 
jest bardzo wysokie i zbliżone do tempa podsta­
wień synonimowych (Aguade i współaut. 1992). 
Jest to zaskakujące, gdyż tempo podstawień 
synonimowych na ogół bywa znacznie wyższe 
od tempa podstawień kodujących. Obserwacja 
ta dowodzi, iż zróżnicowanie białek nasienia 
znajduje się pod dużą presją doboru różnicują­
cego. Dobór płciowy jest też najprawdopodob­
niej odpowiedzialny za zupełnie niezwykłą roz­
maitość kształtu plemników, która występuje 
nawet u gatunków blisko spokrewnionych (Rol­
dan i współaut. 1992). U ryb plemniki gatunów, 
u których zapłodnienie zachodzi w wodzie są na 
ogół znacznie prościej zbudowane i mniej zróż­
nicowane niż plemniki gatunków, o zapłodnie­
niu wewnętrznym (Jam ieson  1991). Cechy ple­
mników są też jednak kształtowane przez wa­
runki, które panują w żeńskich drogach rozrod­
czych.
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SELEKCJA PLEMNIKÓW W DROGACH ROZRODCZYCH SAMICY

Jak wykazały opisane powyżej doświadcze­
nia RiCE’a, ciało samicy nie jest jedynie areną, 
w której przebiega konkurencja między plemni­
kami różnych samców. Kojarzenie się z kilkoma 
samcami może mieć dla samic znaczenie adap­
tacyjne, zwiększając jej dostosowanie. Wska­
zuje na to powszechność występowania polian- 
drii, gdyż trudno uznać, że jest ona tylko wyni­
kiem doboru działającego na samce.

Nawet jeśli samica kojarzy się z jednym 
samcem, w jej drogach rozrodczych dochodzi do 
selekcji plemników. Dzięki temu do miejsca, 
gdzie zachodzi zapłodnienie, dostaje się znacz­
nie mniej nienormalnie wykształconych ple­
mników, niż jest ich w ejakulacie (Krzanowska  
1974, Overstreet i Katz  1977). Podobne pro­
cesy selekcji mogą zachodzić, gdy w drogach 
rozrodczych samicy znajdują się plemniki po­
chodzące od różnych samców, wykazujące zna­
czne zróżnicowanie pod względem jakości. Se­
lekcja plemników może zachodzić na różnych 
etapach. Plemniki muszą się dostać najpierw do 
tych części dróg rodnych samicy, gdzie są prze­
chowywane, a następnie do miejsca gdzie do­
chodzi do zapłodnienia. Przemieszczanie się 
plemników w drogach rodnych samicy jest za­
leżne w dużym stopniu od funkcji narządów 
rozrodczych samicy i interakcji pomiędzy eja- 
kulatem a środowiskiem samicy. Plemniki mu­
szą utrzymać zdolność do zapłodnienia aż do 
momentu owulacji jaj; czasami ten okres jest 
bardzo długi, na przykład u ryby Mimagoniates 
barberi plemniki, które przechowywane są 
w jajniku nie tracą zdolności do zapłodnienia 
przez przynajmniej 4 miesiące (A. Pecio i J. 
Rafiński, dane nieopublikowane). Sam proces 
zapłodnienia również jest złożony. Jeśli plemni­
ki znajdują się w kontakcie z owulowanym ja­
jem, muszą się przedostać przez różnego typu 
osłonki (np. u ssaków przez warstwę komórek 
folikularnych i przez osłonkę przejrzystą), a na­
stępnie błona komórkowa plemnika musi się 
połączyć z błoną komórkową jaja (por. artykuł 
M. Maleszew skiego ; ten zeszyt). Wreszcie za­
płodnienie musi się zakończyć kariogamią. Na 
wszystkich tych etapach może dochodzić do 
selekcji plemników pochodzących od różnych 
samców, a dobór naturalny może tak kształto­
wać właściwości środowiska wewnętrzego sami­
cy i produkowanych przez nią komórek jajo­
wych by zwiększyć dostosowanie samicy.

Teoretycznie dobór plemników pochodzą­
cych od kilku samców może dawać samicy ko­
rzyści adaptacyjne z kilku powodów. Po pier­

wsze mogą to być korzyści bezpośrednie, jeśli 
samce różnią się jakością plemników, co powo­
duje, iż niektóre z nich nie zapewniają pełnego 
zapłodnienia wszystkich jaj samicy ze względu 
na dysfunkcję plemników. Z badań nad zapłod­
nieniem zarówno in vitro jak in vivo wynika, że 
samce myszy należące do różnych szczepów 
wsobnych produkują plemniki znacznie różnią­
ce się zdolnością do zapłodnienia (Kaleta  1977, 
Krzanow ska  1970, 1986).

Nieskuteczność zapłodnienia może być spo­
wodowana wieloma czynnikami. U owadów 
przyczyną zaburzeń procesu zapłodnienia bywa 
wewnątrzkomórkowe zakażenie bakteriami 
z rodzaju Wolbachia. Bakterie te stwierdzono u 
przedstawicieli co najmniej 6 rzędów owadów. 
Jeśli samiec jest zarażony, to jego plemniki nie 
mogą funkcjonować normalnie w niezarażonej 
komórce jajowej. W zarażonych plemnikach po­
ziom gatunkowo-specyficznych białek jest niż­
szy niż w plemnikach niezarażonych i to najpra­
wdopodobniej powoduje dysfunkcję (Karr

1994). Przyczyną zaburzeń zapłodnienia lub 
wczesnych stadiów rozwojowych może być brak 
równowagi ewolucyjnej pomiędzy genomem ją­
drowym i cytoplazmatycznym (Hurst i współ­
aut. 1996). Jeżeli jaja samicy zaplemnionej 
przez kilka samców różniących się genetycznie 
jakością gamet, zostaną zapłodnione przez ple­
mniki najlepiej funkcjonujące, to spodziewać 
się można, że synowie takiej samicy będą pro­
dukowali równie sprawnie działające plemniki 
jak ich ojcowie. W ten w sposób poliandria 
pośrednio może wpływać poprzez sukces roz­
rodczy synów na dostosowanie samicy (Harvey 
i May 1989, Keller  i Reeve  1995).

Kojarzenia z kilkoma samcami mogą mieć 
także wartość adaptacyjną dla samicy jeśli efe­
ktem takich kojarzeń jest zwiększenie żywotno­
ści jej potomstwa. Szereg obserwacji wskazuje, 
że mechanizm taki rzeczywiście może działać. 
Samice jaszczurki zwinki (Lacerta agilis) koja­
rzą się zazwyczaj z kilkoma partnerami i nic nie 
wskazuje, żeby samica wybiórczo kopulowała 
z określonymi samcami. Wykazano, że samce 
najmniej genetycznie podobne do samic (bada­
no zmienność genetyczną samców, samic i po­
tomstwa w obrębie satelitarnego DNA) pozosta­
wiały najwięcej potomstwa. Co więcej, po koja­
rzeniach z większą liczbą samców zwiększał się 
procent wylęgniętych jaj i przeżywalność mło­
dych osobników, a zmniejszała się liczba po­
tomstwa z zaburzeniami rozwojowymi (Ollson 
i współaut. 1996a, 1996b). Nie stwierdzono
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przy tym, by istniały istotne różnice w ilości 
nasienia produkowanego przez różne samce i w 
liczebności plemników. Samice żmij i zygzako­
watej (Vipera beruś) kojarzące się z kilkoma 
samcami rodzą mniej martwych płodów, niż te 
które skojarzyły się tylko z jednym (Madsen  i 
współaut. 1992). Podobnie samice zaleszczotka 
Cordylochernes scorpioides w naturze zawsze 
kojarzą się z kilkoma samcami, co wykazano 
badając odpowiednimi markerami genotyp 
matki i potomstwa. Samice, które pobrały tylko 
jeden spermatofor częściej produkują pakiety z 
jajami niezapłodnionymi niż te, które pobrały 
spermatofoiy od kilku samców. Jeśli pojedyn­
cze samce kojarzone były z dwoma różnymi 
samicami, to często jedna z nich produkowała

jaja nierozwijające się, a druga skojarzona z tym 
samym samcem składała jaja przechodzące 
normalny rozwój (Zeh  1997, Zeh  i Zeh  1997a, 
1997b) Autorzy uważają, że przyczyną braku 
zapłodnienia (lub zahamowania wczesnego roz­
woju zarodkowego) jest niezgodność genetyczna 
pomiędzy gametami jednej określonej pary, 
i dlatego wielokrotne kojarzenie się samic za­
pewnia im większy sukces rozrodczy. Badane 
zwierzęta pochodziły przy tym z dużej, genety­
cznie zmiennej populacji, toteż obniżenia ży­
wotności zarodków nie można tłumaczyć jako 
wyniku wsobności, co być może dotyczyło wyżej 
wspomnianych badań nad jaszczurką zwinką 
i żmiją.

SELEKCJA GENOTYPÓW GAMET W TRAKCIE ZAPŁODNIENIA

Sukces rozrodczy samca w ostatecznym eta­
pie zależy od tego, czyjego plemniki wnikną do 
komórki jajowej, a przedjądrze powstałe z ple­
mnika po wniknięciu do oocytu połączy się z 
przedjądrzem żeńskim. Bardzo nieliczne dane 
wskazują, że wybór gamet męskich może prze­
biegać w trakcie bezpośredniego kontaktu ple­
mników z komórką jajową. U niektórych osob­
ników w syberyjskiej populacji myszy domowej 
[Mus musculus) na chromosomie 1 znajdują się 
dwa odcinki dodatkowe (insercje) określane ja­
ko In, zwiększające długość chromosomu o 30% 
(ryc. 2). Jeżeli samicę heterozygotyczną ln/+ 
kojarzy się z samcem dzikim +/+ to około 85% 
potomstwa (zamiast oczekiwanych 50%) stano­

wią heterozygoty. Nie jest to jednak spowodo­
wane śmiertelnością zarodków, gdyż taka sama 
częstość heterozygot występuje w stadium bla- 
stocysty. Z kolei gdy samicę In/+ skojarzy się z 
samcem homozygotycznym In/In, to znowu wię­
kszość w potomstwie stanowią heterozygoty 
(Agulntk i współaut. 1993, Pomiankowski i 
H urst 1993). Wyniki te wskazują, że genotyp 
plemnika wpływa na to, która chromatyda oo­
cytu zostaje skierowana do ciałka kierunkowe­
go II. U myszy bowiem, podobnie jak u większo­
ści kręgowców, oocyty owulowane są w stadium 
metafazy drugiego podziału mejotycznego, a po­
dział ten kończy się wyrzuceniem II ciałka kie­
runkowego dopiero po wniknięciu plemnika

Ryc. 2. Wpływ odcinka 
insertowanego (In) na 
przebieg zapłodnienia 
u myszy domowej po­
chodzącej z populacji 
syberyjskiej.

Samice heterozygotyczne 
ln/+ kojarzono bądź z 
samcami +/+ (A), bądź z 
samcami In/In (B). W po­
tomstwie obu kojarzeń 
przeważały osobniki hete­
rozygotyczne, gdyż w do­
świadczeniu A do ciałka 
kierunkowego przechodził 
częściej genotyp +, nato­
miast w doświadczeniu B - 
genotyp In, (wg P o m ia n k o - 
w s k ie g o  i H u r sta  1993, 
zmienione).
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(por. artykuł J. Kubiaka i Z. Polańskiego, ten 
zeszyt). Nielosowy przebieg zapłodnienia opisa­
ny przez A gulnika  i współaut. (1993) może być 
skutkiem działania doboru, gdyż u obu płci 
homozygotyczność pod względem In powoduje 
znaczne obniżenie żywotności, a u samic także 
płodności.

To, że nie jest to sytuacja jednostkowa 
wskazują doświadczenia świadczące, iż w czasie 
zapłodnienia in vitro jaj myszy laboratoryjnej 
istnieje interakcja między genotypem komórki 
jajowej a genotypem plemnika pod względem 
genów głównego regionu zgodności tkankowej 
(Wedekind i współaut. 1996). Do doświadczeń 
tych pobierano owulowane oocyty i plemniki od 
dwóch kongenicznych szczepów myszy, które 
różniły się allelicznymi formami (haplotypami) 
kompleksu H-2, a także od mieszańców między

były całkiem jasne, ale wskazywały, że przebieg 
zapłodnienia zależy od genotypu gamet, czyli że 
zapłodnienie nie było losowe ze względu na 
genotyp w locus H-2. Trzeba jednak założyć, że 
komórka jajowa rozpoznaje genotyp plemnika 
w momencie kontaktu gamet (ryc. 3, doświad­
czenie A), a być może także po wniknięciu ple­
mnika (doświadczenie B). Takie rozpoznanie 
genotypu plemnika jest możliwe tylko wtedy, 
gdy jego haploidalny genotyp ulega ekspresji. 
Przyjmuje się na ogół, że fenotyp plemnika za­
leży od diploidalnego genotypu samca (Bellve 
i współaut. 1987, Cummins 1990), ale niektóre 
geny ulegają transkrypcji w trakcie spermato­
genezy nawet po pierwszym podziale mejozy 
(Eddy i współaut. 1993). Ekspresję genów zgod­
ności tkankowej stwierdzono na powierzchni 
plemników ludzkich (Halim  i współaut. 1982);

Ryc. 3. Schemat doświad­
czeń sprawdzających 
wpływ genotypu w komple­
ksie H-2 myszy laborato­
ryjnej na przebieg za­
płodnienia in vitro.

W doświadczeniu A jaj a pocho­
dzące od samic z dwóch szcze­
pów kongenicznych o 
haplotypie H-2b/H-2b i H- 
2k/H-2k zapładniano plemni­
kami samców hetero- 
zygotycznych. W doświadcze­
niu B oocyty samic heterozy- 
gotycznych H-2b/H-2k za­
pładniano plemnikami od 
samców jednego lub drugiego 
szczepu. Przedstawiono tylko 
oocyty zrekombinowane (po 
crossing-over), dlatego oba al­
lele, H-2b i H-2k, znalazły się w 
chromatydach jednego chro­
mosomu (wg W e d e k in d a  i 
współaut. 1996, zmienione).

tymi dwoma szczepami (ryc. 3). W pierwszym 
doświadczeniu oocyty obu szczepów, a więc 
homozygotyczne, zapładniano plemnikami od 
samców pokolenia Fi, a więc produkujących 
dwa typy plemników. Oczekiwano, że w potom­
stwie równie częste będą osobniki homo-, jak 
heterozygotyczne. W drugim doświadczeniu oo­
cyty samic heterozygotycznych (F i) zapładnia­
no bądź plemnikami samców jednego szczepu 
bądź drugiego. Znowu oczekiwano, że w potom­
stwie z równą częstością będą występowały 
osobniki homo- i heterozygotyczne. Częstość 
genotypów w potomstwie sprawdzano w sta­
dium blastocysty przy pomocy odpowiednich 
sond genetycznych i reakcji PCR. Wyniki nie

być może receptory dla tych antygenów znajdu­
ją się albo na powierzchni osłonki przejrzystej 
albo na błonie komórkowej oocytu. Wybiórcze 
zapłodnienie, w zależności od genów o chara­
kterze zbliżonym do genów zgodności tkanko­
wej, stwierdzono także u jednego z gatunków 
osłonie (Scolfield i współaut. 1982).

Badania powyższe wskazują, że selekcja 
plemników, także pochodzących od różnych 
samców, zachodzić może już w czasie bezpo­
średniego kontaktu gamet, a nawet w obrębie 
cytoplazmy komórki jajowej. Jest prawdopo­
dobne, że zatrzymanie ostatniego podziału me­
jozy w oogenezie u kręgowców powstało właśnie 
jako adaptacja umożliwiająca selekcję plemni­
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ków na etapie kariogamii. Selekcja, przebiega­
jąca w tym ostatnim etapie zapłodnienia, może 
mieć szczególnie duże znaczenie dla gatunków, 
u których regularnie występuje polispermia. 
Wśród kręgowców do grup takich należą płazy 
ogoniaste, gady i ptaki (Longo  1987). Polisper­
mia występuje także w kilku grupach bezkrę­
gowców, na przykład u żebropławów (Carre i 
Sardet  1984) i muszek owocowych (Karr  i Pit- 
nick  1996). Procesy zachodzące po wniknięciu 
plemnika prowadzące do kariogamii obejmują 
szereg wzajemnych interakcji pomiędzy plemni­
kiem i komórką jaj ową. Zanim dojdzie do kario­
gamii chromatyna jądra plemnika ulega dekon- 
densacji, w czasie której między innymi prota­
miny obecne w jądrze plemnika zastępowane są 
histonami pochodzącymi z komórki jajowej (Po- 
ccia  1989, Perreault  1989). Jest także podej­
rzenie, że niektóre geny męskiego przedjądrza 
ulegają ekspresji jeszcze przed kariogamią (Re ­
nard i Babinet 1986). Jeśli do komórki jajowej 
dostanie się kilka plemników pochodzących od 
różnych samców, to szanse na kariogamię po­
wstających przedjądrzy męskich zapewne nie 
są takie same i mogą zależeć od genotypu ple­
mnika i interakcji z cytoplazmą oocytu, które 
wyznaczają tempo dekondensacji. Byłby to 
ostatni etap wybiórczości ze strony samicy i 
konkurencji pomiędzy samcami. Dotychczas 
brak danych doświadczalnych potwierdzają­

cych adaptacyjny charakter polispermii związa­
ny z doborem płciowym. Poparciem tej hipotezy 
może być obserwacja, że polispermia nie wystę­
puje u tych nielicznych płazów ogoniastych, u 
których zapłodnienie jest zewnętrzne, a cała 
porcjajaj samicy zapładnianajest przez jednego 
samca, broniącego terytorium, na którym odby­
wa się rozród (Elinson  1986).

W drogach rozrodczych samicy kojarzącej 
się z kilkoma samcami zachodzą złożone proce­
sy, od których ostatecznie zależy sukces rozrod­
czy każdego z samców, a także sukces rozrodczy 
samicy oraz dostosowanie (żywotność i płod­
ność) jej potomstwa. Konkurencja pomiędzy 
samcami przebiegająca po inseminacji jest 
przyczyną wykształcenia się w toku ewolucji 
takich cech plemników i nasienia, które obni­
żają sukces rozrodczy konkurentów. Niektóre z 
tych przystosowań mogą być niekorzystne dla 
samicy i same stanowić mogą czynnik doboru, 
powodujący wykształcenie się kontradaptacji u 
samic. Z drugiej strony obecność plemników 
pochodzących od kilku samców w drogach roz­
rodczych samicy i złożoność interakcji pomię­
dzy środowiskiem samicy i plemnikami, a wre­
szcie pomiędzy samymi gametami, pozwalają 
na selekcję plemników, które zapewnią efe­
ktywne zapłodnienie i wysokie dostosowanie 
potomstwa.

SEXUAL SELECTION AFTER INSEMINATION 

Sum m ary

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 conseqeunce, male compete for 
fertilization of ova within a female, 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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