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Abstrakt

Postkopulacni pohlavni vybér probiha formou kompetice spermii a samici skryté volby. Tato
bakalarska prace shrnuje formou literarni reSerSe dosavadni poznatky o vlivu postkopulacniho
pohlavniho vybéru na morfologii a fenotyp spermie. Zabyvam se jak modelovymi druhy obratlovcd,
tak bezobratlymi. V prvni ¢asti prace jsou uvedeny fenotypové znaky spermii, které jsou ovlivnény
kompetici spermii a promiskuitou a které mohou ovlivitovat reprodukeni tispéch samce. Konkrétné jde
o délku, rychlost, motilitu, Zivotnost spermii a mnoZzstvi ejakulatu. Postkopulacni pohlavni vybér
nepusobi u vSech skupin Zivocichi stejné, v dasledku silného postkopula¢niho vybéru mohou
U neékterych skupin vznikat morfologické adaptace spermii, které umoziuji jejich vzdjemnou
kooperaci v sami¢im pohlavnim traktu. V druhé casti je predstaven jev skryté volby samice, ktery
probiha v jejim reprodukénim traktu, a s ni uzce souvisejici fenomén koevoluce morfologie spermii

a reprodukéniho traktu samic.

Kliéova slova: postkopulacni pohlavni vybér, kompetice spermii, skrytd volba samice, kooperace

spermii, fenotyp spermie

Abstract

Postcopulatory sexual selection has two basic components, sperm competition and cryptic
female choice. In this thesis | summarize available data of the influence of postcopulatory sexual
selection on sperm morhology and phenotype, focusing on both vertebrates and selected invertebrate
taxa. In the first part of my thesis, | provide an overview of sperm phenotype adaptations that are
influenced by the sperm competition and may closely determine male fertilization success. These are
the length of sperm, sperm swimming speed and motility, longevity of sperm and the amount
of ejaculate produced. Sperm phenotypes that evolve under strong postocopulatory selection may also
involve morphological adaptations alowing sperm to mutually cooperate in the female reproductive
tract. The cryptic female choise, in which female selectively use sperm after the sperm enters her
reproductive tract, and the coevolution of sperm morphology and female reproductive tract is

presented in the second part of this thesis.

Key words: postcopulatory sexual selection, sperm competition, female cryptic choice, sperm

cooperation, sperm phenotype
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1. Uvod

O pohlavnim vybéru jako o evolu¢nim procesu se uvazuje uz vice nez 100 let (Darwin 1871).
Tento proces favorizuje geny, které zvysuji reprodukéni Gspéch jejich nositele (Birkhead & Pizzari
2002). Na zaklad¢ téchto gend se v populaci zvySuje pocet jedincli nesoucich znaky preferované
opacnym pohlavim. Tyto znaky zvySuji reprodukéni uspéch na tkor jedinci, ktefi tyto znaky
nevykazuji (Dawin 1871). Pohlavni vybér je jednou slozkou pfirozeného vybéru, druhou slozku tvoii
ptirodni vybér. V pfirodnim vybéru vyhravaji v boji o existenci ti jedinci, ktefi se dokdZou nejlépe
adaptovat na ménici se podminky prostfedi a nejlépe vyuziji dostupné zdroje. Pfi pohlavnim vybéru
vitézi ti jedinci, ktefi naleznou zdatného partnera, rozmnozi se a své geny piedaji dalsi generaci.

Prekopulacni pohlavni vybér, ktery probiha pied kopulaci se d€li na intrasexudlni
a intersexudlni (Anderson 1994). Pfi intrasexudlnim vybéru mezi sebou soupefi jedinci stejného
pohlavi, nejcastéji samci o samice (male-male choice). Intersexudlni vybér probihd mezi obéma
pohlavimi, nejcastéji si samice vybiraji nejvhodnéjsiho a co nejkvalitnéjsiho samce (female choice).
Samice také cCasto zohlediiuji vysledek intrasexudlniho vybéru, kdy se paii se samcem, ktery
V soupeteni ¢i souboji vyhral (Anderson 1994).

Pohlavni vybér ovliviiuje znaky, na nichz zavisi vysledek soupefeni a volba partnera
pii intrasexualnim 1 intersexualnim vybéru. Nazyvaji se sekundarni (epigamni) pohlavni znaky
a byvaji vice zietelné u samci (u nich vétsinou probiha intenzivnéjsi pohlavni vybér). Svym nositelim
mohou Vv o¢ich opa¢ného pohlavi zvySovat atraktivitu a zvySovat reprodukéni tspéch pred konkurenty
(Eberhard 1996). Mohou poslouzit také pfi soubojich. Mezi tyto znaky patii nadpadné zbarveni,
vyrazné ornamenty, rohy, parohy, zpév apod. Tyto znaky mohou byt ale n¢kdy extrémni a mohou
svym nositelim sniZzovat fitness (Anderson 1994). Pro samici je vyhodné zvolit si atraktivniho
partnera, jelikoz tuto atraktivitu zdédi i jeho potomci. Silné vyvinuté sekundarni pohlavni znaky
U jedince odrazi také vysokou kvalitu jeho gend (Zahavi 1975; Anderson 1994). Pro jejich nositele
jsou nakladné a pouze jedinec, ktery se i pres tento handicap dozil reprodukéniho véku, prokazal svou
kvalitu. Mezi neznamé¢jsi ptiklady nékladnych sekundéarnich pohlavnich znakt patii dlouha ocasni
pera pavii korunkatych (Pavo cristatus). Cim napadngjsi a delsi pera samec ma, tim vice mize byt
ohroZovén predatory (teorie handicapu, Zahavi 1975). Samcim vyrazné sekundarni pohlavni znaky
zvySuji reprodukéni Sance u samic, jelikoZ jsou mezi ostatnimi samci vice vidét (Anderson 1994).
Mezi dalsi kritéria, kterd samice u samcti hodnoti patfi napt. velikost téla, zbarveni a socialni

postaveni (Calsbeek & Bonneaud 2008; Dean et al 2011; Fukuda & Karino 2013; Kamimura 2013).

1.1 Postkopulaéni pohlavni vybér

Zatimco zpocatku bylo pohlavni rozmnozovani vnimano jako kooperace mezi samcem
a samici, po roce 1960 prevazil individualisticky pohled a zacalo byt vnimano jako stfet zajmi obou

pohlavi. Bylo zjisténo, ze pohlavni vybér probiha i po kopulaci (Birkhead 2010). Nazyva



se postkopula¢ni pohlavni vybér a probihda od inseminace aZ po samotné oplozeni vajicka. Jde
0 zadsadni mechanismus uplatiujici se pfi evoluci morfologie a funkénosti spermii. Postkopulaéni
pohlavni vybér sestava ze dvou slozek, kompetice spermii a skryté volby samice (Parker 1970;
Birkhead 1998). Ob¢ slozky postkopulacniho pohlavniho vyb&ru maji patrné vliv na nékteré
fenotypové vlastnosti spermii - jejich rychlost, motilitu (pohyblivost), velikost, Zivotnost a kooperaci,
avsak situace se mize u jednotlivych taxont lisit (Snook 2005).

Kompetice spermii probihd prostfednictvim samcich gamet, spermii, o oplozeni samiciho
vajicka. Ke kompetici spermii dochéazi u druhi, u nichz samice kopuluje s vice samci béhem jedné
fertilni periody. Je to obdobi, béhem né¢hoz mlize inseminace vést az k oplozeni vajicka (Parker 1970).
Vyhodné pro spermie mohou byt v jejich kompetici rizné fenotypové znaky, na které postkopula¢ni
pohlavni vybér pusobi stabilizujici silou (Snook 2005; Calhim et al. 2007). U druht s vnitinim
oplozenim kompetice spermii probihd v reprodukénim traktu samice. U Zzivocichli s vn&jSim
oplozenim (napf. ryby, zaby) mtze byt kompetice spermii ovlivnéna prostfedim, ve kterém k oplozeni
dochazi (napt. Byrne et al. 2003). Kompetice spermii je adekvatni intrasexualnimu procesu
prekopulaéni faze pohlavniho vybéru, ¢ili kompetici mezi samci.

Skryta volba samice je schopnost samic ovlivnit, ktery ze samcii, s nimiz kopulovala, oplodni
jeji vajicka. Probiha skryt€é v samicim reprodukénim traktu (Birkhead 1998; Birkhead & Pizzari
2002). Samice mohou spermie nekterych samcti uptednostnit pied jinymi, a tak ziskat napft. lepsi geny
pro potomky. Toto upfednostnéni miize probihat selekci na urcité fenotypové znaky spermii, diky
kterym mohou mit pti kompetici spermii vyhodu (Thornhill 1983). Krypticky vybér partnera samici je
adekvatni intersexualnimu procesu prekopula¢ni faze pohlavniho vybéru, ¢ili samici volbé.

Ob¢ formy postkopula¢niho pohlavniho vybéru predstavuji vyznamné evolucni sily. Selekce
na fenotyp spermii probiha na mezidruhové i vnitrodruhové urovni. V této bakalaiské praci, ktera je
reSer$i dosavadnich poznatkti u riznych sledovanych taxonll se zabyvam vlivem postkopulacniho
pohlavniho vybéru na fenotypové vlastnosti spermii, které mohou ovlivnit Gspésnost spermii pii jejich
kompetici o oplozeni vajicka. Tuto uspéSnost mohou ovlivnit mnohé dal$i parametry,
napt.i fyziologické vlastnosti spermie, napf. odolnost vii¢i oxidaénimu stresu, stabilita akrozomu,
nacasovani a fizeni akrozomalni reakce (souvisi s proteinem CD46) a v neposledni fad€ i proteiny
na povrchu spermie (zejména protein [ZUMO, ktery je kliCovy pii fuzi plazmatické membrany
spermie s vajickem) a interakce s proteiny sami¢iho pohlavniho traktu a povrchu vajicka (primarni
fizogenni protein CD9) (Le Naour et al. 2000; Inoue et al. 2005; Clift et al. 2009; Sebkova et al.
2014). Timto problémem se ale v bakalarské praci nezabyvam. Hlavni diraz kladu predevsim
na komparativni studie u obratlovct, mensi pozornost veénuji bezobratlym, hlavné dobie

prostudovanym skupinam.



2. Spermie

Spermie patii mezi jedny z nejvariabilngjSich eukaryotickych bunék napfi¢ taxony (Calhim
et al. 2007). Diky postkopulaé¢nimu pohlavnimu vybéru pozorujeme obrovskou diverzitu v morfologii
samcCich i samicich pohlavnich organt i diverzitu spermii a vajicek (Birkhead 2010). Postkopulacni
pohlavni vyb&r pasobi v evoluci na morfologii spermii jako stabilizujici sila. Dochazi k selekci
spermii na optimalni fenotyp a co nejlepSi konkurenceschopnost ejakulatu prostfednictvim
mechanismul, jako je maximalizace rychlosti a zivotnosti spermii (Calhim et al. 2007). Vyjime¢na neni
ani vzajemna kooperace spermii (Immler et al. 2007).

Spermie poprvé pozoroval Anthony van Leeuwenhoek, dansky nadsenec, ktery si svépomoci
vyrabél mikroskopy. Kromé spermii, které pozoroval v ejakuldtech lidi, pst, kralika, ryb, ptaka
i hmyzu zkoumal také krevni bunky ¢i bakterie. Zpocatku se Leeuwenhoek domnival, Ze spermie
nesouvisi s reprodukei. Pti jedné z pitev ale objevil spermie v chamovodu a varlatech a tento objev jej
ptivedl k myslence, Ze varlata jsou mistem vzniku spermii. Pozdéji piipodobnil spermie k seminkiim
a samice k trodné pudé. Také piedpokladal, Ze ve spermii se nachdzi miniatura celého organismu,

ackoliv se mu nikdy nepodatilo tyto miniatury pod mikroskopem najit (Gilbert 2013).

2.1 Morfologie spermie

Sam¢i pohlavni bunku tvofi hlavicka, kréek a bi¢ik a vSechny tyto ¢asti pokryva
cytoplazmatickd membrana. Hlavicka spermie nese genetickou informaci-haploidni jadro a enzymy,
cytoplazma je velmi redukovana. RozliSujeme akrozomalni a postakrozomalni ¢ast hlavicky. V predni
akrozomalni ¢asti hlavicky se nachazi akrozomalni vacek neboli akrozom. Akrozom vznika splynutim
vacki Golgiho aparatu. Je to modifikovany sekrecni vacek, osahujici proteolytické enzymy
(napt. akrozin, hyaluronidazu). Akrozomalni enzymy slouzi k priniku jadra spermie do vajicka
(oocytu) skrze zonu pellucidu a coronu radiatu, které obaluji vajicko. Akrozom je od plazmatické
membrany oddélen vnéjsi akrozomalni membranou a od jadra vnitini akrozomalni membranou.
Postakrozomalni ¢ast hlavicky je od akrozomalni oddélena ekvatoridlnim segmentem.

Krcek spermie zac¢ind v misté styku plazmatické a jaderné membrany. Nachazi se v ném
koncentricky uspofadané mitochondrie. Mitochondrie generuji energii v podobé molekul ATP
(adenosintrifosfat) nezbytné k pohybu bic¢iku. Také se zde nachdzi proximalni a distalni centriola.
Centriola je utvar slozeny z deviti trojic mikrotubuld. Jsou nezbytné pro vznik axonemy biciku
a pohyb jader od sebe pii mitéze. Kréek mitochondrie kon¢i v misté zvaném anulus, ktery odd€luje
¢ast bicikovou (obr. 1, Darszon et al. 2011).

K pohybu vétSiny spermii slouzi bi¢ik. Vyjimkou jsou spermie hlistic, které bi¢ik nemaji
a pohybuji se amébovité pomoci panozek (LaMunyon & Ward 1998). Bi¢ikem probiha axonema,
utvar z mikrotubuld zakotvenych v proximalni centriole na bazi jadra spermie. Uvniti axonemy jsou

dva centralni mikrotubuly, kolem nich je dal§ich 9 parti mikrotubuli. Mikrotubuly jsou tvofeny



protofilamenty. Zakladni strukturu bic¢iku tvofi kromé tubulinu i dalsi proteiny, nezbytny pro pohyb
spermie je dynein. Vaze se na mikrotubuly, hydrolyzuje molekuly ATP a dokaze ptrevadét chemickou

energii na mechanickou. Pohyb biciku je zptisoben klouzavym pohybem vnéjsich parti mikrotubulti.

Mysi spermie Lidskd spermie

i Akrozom R
Ekvatoriadlni ‘ 4 pm

—
segment

Postakrozomalni,
Cast

Anulus

/’

Hlavni ¢ast biciku

Koncova cast
<« bicgiku

Obr. 1. Morfologie mysi a lidské spermie. Spermie se 1i§i zejména tvarem hlavicky a akrozomu. Mysi spermie
maji apikalni hacek a akrozom srpkovitého tvaru, lidska spermie ma hlavicku a akrozom zaobleny. Pievzato
a upraveno podle Darszon et al. 2011.
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3. Kompetice spermii a jejich adaptace

Kompetice spermii ovliviiuje fenotypové vlastnosti spermii jako je rychlost, motilita
(pohyblivost), délka, zivotnost (Morrow & Gage 2000; Snook 2005). Nékteré z téchto vlastnosti miize
kompetice favorizovat, naptiklad rychlejsi plavani nebo velikost spermii (Morrow & Gage 2000;
Kleven et al. 2008). Tak ma kompetice vliv na fertiliza¢ni ispéch samcid. V jejich zajmu je kvalitu
spermii maximalizovat. U rtiznych druhl Zivocichti mohou mit vlastnosti spermii rozdilné ucinky,
napf. S rostouci rychlosti spermii mize u jednoho taxonu klesat Zivotnost spermii, zatimco u jiného
taxonu nemusi byt Zivotnost spermii ovlivnéna. Konkrétnimi vlastnostmi spermii na které ma
postkopulac¢ni pohlavni vybér vliv se zabyvam v jednotlivych podkapitolach. Uvadim také studie,
které zadny vliv kompetice spermii na jejich fenotyp neobjevily. Navzdory jejich vyznamu vSak
zustavaji podrobné mechanismy na trovni gamet malo prozkoumané (Gage et al. 2004).

Intenzita kompetice spermii je Casto méfena jako relativni hmotnost varlat, kterd stoupa
se zvysujici se celkovou hmotnosti té€la (napf. Harcourt et al. 1981; Moller & Briskie 1995; Byrne
et al. 2002; Preston et al. 2003; Pitcher et al. 2005), muze byt ale stanovovana i pfimo, naptiklad

u ptak molekularni detekci vyskytu mimoparovych mlad’at v populaci (Griffith et al. 2002).

3.1 Délka spermie

Jak kompetice spermii, tak skrytd volba samice mohou u nékterych druh Zzivocichd
favorizovat del§i spermie (Snook 2005). Ty mohou zvysit konkurenceschopnost ejakulatu
prostfednictvim mechanizmu jako je rychlejsi plavani ¢i schopnost odstrcit mensi spermie (Thornhill
1983; LaMunyon & Ward 1998). Velké spermie jsou favorizovany napfi. u had’atka, kofenohuba a mur
(Radwan et al. 1996; LaMunyon & Ward 1998; Morrow & Gage 2000).

Samci podle Parkera (1970) investuji do velkého poctu malych spermii. V praxi ale mizeme
pozorovat, ze velikost spermii (métena jako celkova délka) se diky selekci postkopulacnim pohlavnim
vybérem u nékterych taxontt méni (Birkhead & Pizzari 2002; Miller & Pitnick 2002; Snook 2005).
Produkce velkych a dlouhych spermii je vS8ak nakladna (Pitnick et al. 1995). Jako prvni potvrdili
evoluéni vztah mezi délkou spermii a intenzitou kompetice spermii Gomendio a Roldan (1991).

Stale zstava nejasné, zda vztah mezi délkou a rychlosti spermii zavisi na typu oplozeni. Podle
srovnavaci studie Simpson et al. (2013) u druhd s vné&j§im oplozenim plavou rychleji spermie s del$im
bi¢ikem a krat$i hlavickou, u druhti s vnitinim naopak plavou rychleji spermie s krat§im bi¢ikem
a delsi hlavickou. Tento vysledek ale kontrastuje s vysledkem Helfenstein et al. (2009) a Mossman
etal. (2009). Délka spermii také muize korelovat s morfologii samiciho reprodukéniho traktu
jak u bezobratlych, tak obratlovci (napf. Briskie & Montgomerie 1992; Pitnick et al. 1995; Morrow
& Gage 2000; Miller & Pitnick 2002; Higginson et al. 2012; Dallai et al. 2014). Témito studiemi

se podrobnéji zabyvam v kapitole Skryta volba samice.



Velké spermie had’atka obecného (Cenorhabditis elegans) maji vyhodu nad mensimi, protoze
jsou rychlejsi. Had’atko mtize byt hermafrodit, vzacné se vyskytuji i samci. Samci produkuji vetsi
spermie v porovnani s hermafrodity, a proto maji kompeti¢ni vyhodu. Velké spermie mohou mensi
z reprodukéniho traktu samice vytlacit (LaMunyon & Ward 1998). U pavoukovce kotfenohuba
Robinova (Rhyzoglyphus robini) ma vétsi velikost spermii souvislost s vys§i GspéSnosti oplozeni
(Radwan et al. 1996). Spermie had’atka a kofenohuba jsou zvlastni tim, ze nemaji bi¢ik a pohybuji
se amébovité (LaMunyon & Ward 1998). Souvislost mezi vétsi velikosti a rychlosti ¢i GspéSnosti
pti oplozeni tak mize byt ovlivnéna touto neobvyklou morfologii spermie (Morrow et al. 2001).

Vyzkum 74 druhtit motyli z ¢eledi babocCkoviti, bélaskoviti, otakarkoviti, modraskoviti
a soumracnikoviti (Nymphalidae, Pieridae, Papilionidae, Lycaenidae, Hesperiidae) odhalil pozitivni
vztah mezi velikosti jejich dvou typd produkovanych spermii a velikosti t€la (méfena jako rozpéti
prednich ktidel). Motyli produkuji eupyrenni a apyernni spermie. Eupyrenni spermie slouzi k oplozeni
vajicka, apyrenni spermie vajicko oplodnit nemohou (Gage 1994). Jelikoz jsou velmi pohyblivé,
uvazuje se, ze by mohly poméhat euspermiim pfi jejich cesté¢ k vajicku. Také slouzi jako reprodukéni
investice samct, ktera nuti promiskuitni samice oddalit pafeni s jinymi samci (Cook & Wedell 1999).
Jejich velikost u motylt korelovala navzajem, navic velikost eupyrennich spermii rostla s vy$§im
rizikem kompetice spermii. Kompetice spermii tak u motylii pfednostné selektuje praveé na vétsi
investici do spermii schopnych oplodnit vajicko (Gage 1994). Také ejakulaty samcii mur
(Lepidoptera) obsahuji apyrenni a eupyrenni spermie, jejichz délka u 135 zkoumanych druhi spolu
korelovala. Délka obou typtl spermii také korelovala s relativni hmotnosti varlat (Morrow & Gage
2000). U lejnozrouta (Ontophagus binodis) je bézna alternativni reprodukéni strategie. V populaci
byva kolem 70 % samct velkych s vyraznymi rohy, zbylych 30 % jsou samci mens$i. Nemaji rohy
a fenotypové se vice podobaji samici, se kterymi tajné kopuluji. Tito samci ¢eli vétSimu riziku
kompetice spermii, a proto musi do ejakulatu investovat vice. Jejich spermie jsou del§i nez spermie
velkych samcl, presto jim velikost v kompetici spermii Zadnou vyhodu nepfinasi
(Tomkins & Simmons 2000). Na vnitrodruhové trovni u cvréka dvouskvrnného (Gryllus bimaculatus)
nema kompetice spermii zadny vliv na jejich délku. Samci vyslechténi k produkci dlouhych spermii
navic nebyli pfi oplozeni ve vyhodé pred samci produkujicimi kratké a primémé dlouhé spermie
(Morrow et al. 2001).

Studie efektu kompetice spermii na jejich délku u ryb se rizni. Stockley et al. (1997) nalezli
negativni efekt kompetice spermii, kdy s jeji intenzitou délka spermii klesala. Delsi spermie mély také
V porovnani s krat$imi spermiemi snizenou zivotnost a byly motilni krat$i dobu. V Kontrastu s timto
vysledkem je studie od Balshine (2001), kdy delsi spermie mély polygamni druhy cichlid v porovnani
S jejich blizce ptibuznymi monogamnimi. U polygamnich druht cichlid probihé intenzivni kompetice
spermii (Balshine 2001; Fitzpatrick et al. 2009). U polygamnich druht byla primérna délka spermie
23,1 pm, u monogamnich druhtt 20,9 pm (Balshine 2001). Delsi spermie také vykazovaly vyssi
rychlost plavani (obr. 2, Fitzpatrick et al. 2009).
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Obr. 2. Vztah mezi rychlosti plavani spermii a jejich délkou u cichlidovitych ryb 0,5 min po aktivaci.

Pfevzato a upraveno podle Fitzpatrick et al. 2009.

Srovnavaci analyza u 100 druhd paropuchovitych Zab (Myobatrachidae) odhalila souvislost
mezi intenzitou kompetice spermii a jejich morfologii. Tyto zaby patii mezi zivoCichy s vnéjSim
oplozenim. Na jejich gamety tak mtize mit vliv i prostiedi. S rostouci kompetici spermii rostla u zab
délka bi¢iku spermie.Velikost hlavicky korelovala s velikosti varlat. Také bylo zjisténo, ze u Zab
paficich se na sousi ma spermie del$i hlavicku nez u téch, jez se pati ve vodé (Byrne et al. 2003).

U ptakid se vysledky studii zkoumajicich vliv kompetice spermii na jejich délku velmi lisi.
Pozitivni korelace mezi délkou spermii a délkou samicich skladovacich tubuld (SST) byla nalezena
ve srovndvaci studii 20 druhli severoamerickych pévct (Briskie & Montgomerie 1992). V téchto
specializovanych organech mohou samice skladovat spermie az 10 tydnl. Uvazuje se proto,
ze morfologie téchto tubuld mize délku spermii ovliviiovat. Délka tubult je v priméru 2x delsi nez je
celkova délka spermie. To znamena, ze pokud se spermie v tubulu sefadi za sebou, vzniknou dvé
vrstvy spermii. Pocet vrstev spermii ve skladovacich tubulech se mezi samicemi riznych druht lisi,
u pévcu jsou obvyklé dvé vrstvy (Briskie & Montgomerie 1993). Nov¢jsi studie u 21 druhd pévci
odhalila korelaci mezi délkou spermie a stupném mimoparové paternity, kdy druhy s vyssi Grovni
mimoparové paternity maji delsi spermie i delsi skladovaci tubuly v porovnani s druhy s nizsi irovni
mimoparové paternity. Probiha u nich tedy stabilizujici selekce na délku spermie (Briskie et al. 1997).
Situace u ptakt je vSak patrné komplexni, jak bude popsano nize v odstavci o variabilité v délce
spermii.

Rozporuplné vysledky pfinesl vyzkum zaméfeny zejména na dve Celedi pevcl, pénkavovité
a pénicovité (Fringillidae a Sylviidae). Zatimco u ¢eledi pénkavovitych (18 druhi) rostla s intenzitou
kompetice spermii (indikatorem byla relativni hmotnost varlat) délka krcku i biciku spermie, u celedi
pénicovitych (22 druh®l) byl tento vztah opa¢ny. Moznymi ddvody pro¢ studie prinesla odli§né
vysledky muze byt napt. koevoluce samiciho reprodukéniho traktu a délky spermie ¢i kompromis

mezi zivotnosti spermii a jejich velikosti. Srovnavaci analyzy pfili§ mnoha dat také mohou druhové



specifické vztahy maskovat (Immler & Birkhead 2007). Na vnitrodruhové urovni rychlost plavani
spermii u zebfiek pestrych (Taeniopygia guttata) zavisi nejen na jejich celkové délce, ale zejména
na poméru hlavicky a bic¢iku, kdy nejrychleji plavou spermie s krat$i hlavickou v poméru k jejich
bic¢iku. Rychlost spermii je u zebfi¢ek dédicna (Mossman et al. 2009). Samci zebficek selektovani
na produkci delSich spermii zplodili vice potomkl (az 64 %) neZz samci produkujici kratsi spermie
(36 %). Rychlost spermii samct selektovanych na delsi spermie byla vys$§i v porovndni se samci
selektovanymi na kratké spermie. Zustava tedy nejasné, zda reprodukéni uspéch u zebtic¢ek ovliviiuje
rychlost spermii nebo jejich délka (Bennison et al. 2014).

Pozitivni vztah mezi kompetici spermii a jejich délkou nalezla také studie u savch. Byla
provedena na 28 druzich primati a 14 druzich hlodavcd. Samci druhii, u nichZ jsou samice
polyandrinni (pafi se svice nez jednim samcem) maji v porovnani s druhy, kde jsou samice
monoandrinni (paii se pouze s jednim samcem) vyrazné delsi spermie (Gomendio & Roldan 1991).
Nov¢jsi studie na 31 druzich primati tento vztah nepotvrdila, nalezla ale pozitivni korelaci mezi
intenzivni kompetici o objemem krcku spermii. Samci druhtl, u nichz jsou samice polyandrinni maji
spermie s del§im krékem a vétsi varlata nez samci monoandrinnich druhti (Anderson & Dixson 2002).
O rok pozdéji ovSem komparativni studie 83 druhil savcl nenasla zadny vztah ani mezi intenzitou
kompetice spermii a celkovou délkou spermie, ani jejich jednotlivych komponent-hlavi¢ky, krcku
¢i biciku (Gage & Freckleton 2003).

3.1.1 Variabilita v délce spermie

Variabilita ve velikosti spermii pravdépodobné piimo ovlivituje uspéSnost samct pii oplozeni.
Tato variabilitaje u zivo¢iSnych druhti obrovska (Miller & Pitnick 2002; Snook 2005). Velkou
variabilitu v délce spermii nachazime nejen mezi ruznymi zivo€isSnymi druhy, ale také mezi
populacemi jednoho druhu. Postkopulac¢ni pohlavni vybér u ptakd pdsobi na morfologii spermii
Vv evoluci jako stabilizujici sila a dochazi k selekci na optimalni fenotyp spermie (Birkhead et al. 2005;
Calhim et al. 2007; Kleven et al. 2008). Podle studie Immler et al. (2008) postkopula¢ni pohlavni
vybér snizuje variabilitu v morfologii spermii nejen mezi samci v populaci, ale také v ramci ejakulatu
samce. Dale mize byt variabilita v morfologii spermii ovlivnéna nejen postkopula¢nim pohlavnim
vybérem, ale i inbreedingem (Immler et al. 2008).

U samic nekterych druhti (napf. socidlniho hmyzu a ptaki) se vyskytuji specializované utvary
pro uchovani spermii (sperm storage tubules, SSTs), které mohou mit druhové specifickou morfologii
(délku) (viz vySe Briskie et al. 1997). Délka spermie by méla odpovidat délce SSTs, pfilis dlouhé
a prilis kratké spermie mohou byt znevyhodnény. To nemusi hrat roli, pokud neni druh promiskuitni,
stabilizujici selekce na délku spermie se vSak mtize projevit u promiskuitnich druht.

Skutecn¢ bylo na mezidruhové urovni potvrzeno, ze u pevcl, u nichz probiha intenzivni
kompetice spermii, dochdzi ke snizeni variability v morfologii jejich spermii a samci produkuji

spermie s optimalnim fenotypem (Birkhead et al. 2005; Calhim et al. 2007; Immler et al 2008; Kleven
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et al. 2008; Lifjeld et al. 2010). Intenzita kompetice spermii byla odhadnuta na zakladé frekvence
mimoparové paternity a relativni hmotnosti varlat (Kleven et al. 2008). Na vnitrodruhové trovni
se tento vztah zatim prokazat nepodafilo. U druhd, u nichz postkopula¢ni pohlavni vyb&r neptisobi
tak intenzivné a kompetice spermii je slaba, je vnitrodruhova variabilita samc¢ich spermii vétsi
(Birkhead et al. 2005; Calhim et al. 2007; Immler et al 2008).
Ve srovnavaci studii socidlniho hmyzu (19 druhd mravencti a 8 druhti véel) pro které je typicka
polyandrie, byla také, stejn¢ jako u ptakd, nalezena niz§i variabilita v délce spermii v porovnani
S druhy, pro které je typickd monoandrie. Stejné jako u ptakl se zda, Ze vysSi promiskuita vede
ke snizené variabilité¢ v délce spermii byla nalezena jak mezi samci v ramci populace, tak v ramci
ejakulatt jednotlivych samct (Fitzpatrick & Baer 2011). U socialniho hmyzu samice ukladaji spermie
ve svém reprodukénim traktu az nékolik desitek let, proto se u druhii s polyandrii diky intenzivnimu
postkopula¢nimu vybéru predpoklada evoluce na optimalni fenotyp spermie (den Boer et al 2009;
Fitzpatrick & Baer 2011).

Vnitrodruhové studie ¢astecné podporuji teorii, Ze variabilita v morfologii spermii vzrusta
U druhti s nizkou kompetici spermii, a nemusi se jednat pouze o délku spermie. Pfi analyze 20 druhti
pévcu sparovanych dle piibuznosti se spermie hyla obecného (Pyrrhula pyrrhula) v porovnani
se spermiemi hyla Skraboskového (Pyrrhula erythaca) morfologicky liSily nejvice ze vSech druhu
zahrnutych do studie. Spermie hyld obecnych jsou ve srovnani se spermiemi ostatnich pévect kratke.
Hlavicka spermii hyla obecného je ovalného tvaru, zatimco hlavicka hyla Skraboskového a ostatnich
pevcu je Spicatd a pripomind spiralu. Hyl obecny ma také extrémné mala varlata, coZ naznacuje,
ze kompetice spermii je u tohoto druhu nizka ¢i muze zcela chybét (Birkhead et al. 2006). Ta muize
byt pfiéinou neobvyklé morfologie spermii (Birkhead et al. 2005; Birkhead et al. 2006).
Mezi populacemi zebticky pestré (Taeniopygia guttata) byla nalezena mimotadna variabilita v délce
spermii mezi samci. Tato variabilita je opét vysvétlovana jako dasledek nizké urovné kompetice
spermii u tohoto druhu a malou selekci na fenotyp spermie (Birkhead et al. 2005).

Samci vrabce domaciho (Passer domesticus) jsou pod silnym selekénim tlakem vedoucim
k maximalizaci jejich fertilizaéniho uspéchu, jelikoz samice ¢asto provadi mimoparové kopulace.
Navzdory intenzivnimu postkopulaénimu vybéru najdeme ale v ejakulatu samce velkou variabilitu
Vv délce spermii (40 % variabilita v celkové délce spermii, 76 % v délce hlavicky spermii). Ejakulaty
obsahujici del§i spermie maji vy$$i procento motilnich spermii v porovnani s ejakulaty obsahujici
krat$i spermie. Spermie s krat$i hlavickou vzhledem k bic¢iku plavou ale rychleji a také maji delsi
zivotnost (Helfenstein et al. 2009). Samci vrabce tedy produkuji jak dlouhé, tak kratké spermie s rizné
dlouhymi ¢i kratkymi hlavickami v poméru k bi¢iku, coz se zdd vurcitém rozporu s teorii,
ze postkopulacni pohlavni vybér pusobi jako stabilizujici selekce znevyhodnujici spermie s extrémni
morfologii a redukujici variabilitu v jejich velikosti (napt. Calhim et al. 2007; Kleven et al. 2008).

Chybi vsak data o vztahu mezi morfologii spermii a fertilizacnim uspéchem u vrabcii. Studie na jinych



druzich zatim nepotvrdily, ze samci se stfedné dlouhymi spermiemi jsou v populaci zvyhodnéni. Tento
vztah byl studovan napf. u stfizliki zahradnich (Troglodytes aedon) (Cramer et al. 2013).

S intenzitou postkopula¢niho pohlavniho vybéru souvisi délka i variabilita apikalniho hacku
u spermii hlodavct (Sandera et al. 2013). Hacku jako znaku souvisejicimu s kompetici spermii

u hlodavct se vénuji v kapitole Kooperace spermii.

3.2 Motilita a rychlost spermie

Rychlost, motilita (pohyblivost) a poc¢et motilnich spermii v ejakulatu jsou dilezitymi faktory
majici vliv na Gspésnost oplozeni (Snook 2005; Kleven et al. 2009). Posledni dvé dekady se vyzkum
zaméfil zejména na kompetici spermii a jeji vliv na morfologii a rychlost spermii. Rychlost plavani
se s intenzitou kompetice spermii u nékterych druhti Zivocichi zvySuje (Nascimento et al. 2008;
Fitzpatrick et al. 2009). Teoretické modely predpokladaji, ze delsi spermie plavou rychleji a rychlejsi
spermie se tak dostanou k vaji¢ku diive a jsou tak pii kompetici spermii konkurenceschopnéjsi (Snook
2005; Lipold et al. 2009). Na motilitu a rychlost spermii ma vliv mnoho faktorti, nejen délka,
na kterou se vyzkum nejprve zaméfil. Nyni se zda, Ze velkou roli pii motilité a rychlosti spermii hraje
morfologie a poméry rtiznych ¢asti spermie - hlavicky, kréku a bi¢iku (Helfenstein et al. 2009). Jiné
faktory také musi byt brany v potaz pii vnéjSim oplozeni, jiné pfi vnitinim oplozeni (Simpson
et al. 2013).

Jednou z prikopnickych studii prokazujicich vztah mezi velikosti a rychlosti spermii v ramci
druhu byla studie na hadatcich obecnych (Cenorhabditis elegans). Spermie had’atka nemaji bicik
a jejich pohyb je amébovity. Vétsinu populace tvoii hermafroditi (99,9 %) schopni samooplozeni,
samci (0,1 %) jsou vzacni. Jejich spermie se velikostné 1i8i. Samci produkuji vétsi spermie, které jsou
az 10x rychlej$i nez spermie hermafrodit. Jejich produkce je sice nakladné€jsi, ale v kompetici
se spermiemi hermafroditt vitézi (LaMunyon & Ward 1998).

Také ve wvnitrodruhové studii moiské jezovky (Heliocidaris erythrogramma), Zivoéicha
S vnéjSim oplozenim, byla nalezena pozitivni korelace mezi délkou spermii a jejich rychlosti. Tento
vztah byl potvrzen v ramci jednotlivych samcich ejakulati, pfi porovnani ejakulati mezi samci byl
ale tento vztah slaby nebo uplné chybél (Fitzpatrick et al. 2010).

U ryb, zivocichi s pfevazn€¢ vnéjSim oplozenim, je uspéSnost oplozeni také zavisla
na rychlosti plavani spermii. Ejakulaty obsahujici rychlej$i spermie se dostanou diive k mikropyli
vajicka (maly otvor pro vstup spermie do vajicka u ryb) a oplodni jej (Gage et al. 2004; Rosengrave
et al. 2008). U cichlidovitych ryb z jezera Tanganyika maji druhy s vyssi Grovni kompetice spermii
rychlejsi a delsi spermie a vetsi relativni hmotnost varlat. Vyssi rychlost spermii neméla na jejich
zivotnost negativni vliv (Fitzpatrick et al. 2009). Kompetice zvyhodiuje rychleji plavajici spermie
napt. u lososa (Salmo salar) a slunecnice obecné (Lepomis macrochirus) (Burness et al. 2004; Gage
etal. 2004). U lososa mély rychleji plavajici spermie krat$i zivotnost (Gage et al. 2004). Podle

fylogenetické analyzy se z pomalejSich spermii vyvinuly rychlejsi a poté se zvétsila i jejich velikost
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(Gage et al. 2004; Fitzpatrick 2009). Byl zkouman téz vliv celkového po¢tu motilnich spermii
v ejakulatu a délka biciku. Ani jedna z téchto vlastnosti nebyla pii kompetici spermii u ryb vyznamna
(Gage et al. 2004). U zivorodky duhové (Poecilia reticulata) rychlost plavani spermii byla vyssi
S vyss§im rizikem predace. Tato mala rybka ¢eli nejvyssimu riziku predace v dolnich tocich ze strany
vétsich ryb (napf. Hoplias malabaricus, Crenicichla frenata), které se ale v hornich pfitocich diky
pfirodnim ptekazkam v podobé pefeji a vodopadt nevyskytuji (Elgee et al. 2010). Dalsi studie
u zivorodky duhové objevila vztah mezi rychlosti plavani spermii a stafim ejakulatd. Mladsi ejakulaty
vykazovaly Vv porovnani se star§imi ejakulaty téhoz samce vys§i rychlost plavani. Zadné rozdily
V zivotnosti spermii mezi riizné starymi ejakulaty téhoz samce se ale nenasly (Gasparini et al. 2014).

Na mezidruhové urovni ve studii provedené na 40 druzich pévcu z Celedi vlhovcovitych
(Icteridae) byl nalezen vztah mezi morfologii spermii a rychlosti. Rychlost plavani spermie klesa
se zvySujici se délkou hlavicky. S rostouci délkou krcku spermie se zvysSuje celkova délka biciku
mezi délkou biciku a rychlosti byla nalezena pozitivni korelace (Lupold et al. 2009). Také
na vnitrodruhové trovni u vrabce domaciho (Passer domesticus) byla morfologie spermie urcujicim
faktorem pro rychlost plavani spermie (Helfenstein et al. 2009), viz kapitola Délka spermie. Rychlost
a motilita spermii roste s intenzitou kompetice spermii (Kleven et al. 2009). Navic u socialné
monogamnich pévci roste rychlost spermii s frekvenci mimoparové paternity. Mezi rychlosti spermii
a velikosti sntsky, ktera koreluje s dobou uskladnéni spermii v samicich skladovacich tubulech
vsak nebyl nalezen zadny vztah (Kleven et al. 2009).

Motilita spermii je velmi dilezita u druhti, u nichz samice spermie skladuji v reprodukénim
traktu (Snook 2005). Skladovaci tubuly slepice (Gallus gallus domesticus) obsadi rychleji spermie
s vétsi motilitou. Samci, ktefi produkuji spermie s vétsi motilitou, zplodi az 73,3 % potomstva
(Birkhead et al. 1999). Rovnéz u krocanu divokych (Meleagris gallopavo) vice motilni spermie
oplodni vice vajicek. Spermie s vétsi motilitou snaze pronikne perivitelinni membranou vajicka
adojde k fazi jejich jader (Donoghue et al. 1998). Pro spermie je reprodukéni trakt samice
nepratelskym prostiedim diky jeho spermicidnim G¢inkdim (Holman & Snook 2006). Spermie s vétsi
motilitou rychleji uniknou pied poskozenim do samicich tubulti. To mize byt divodem jejich vétsiho
zastoupeni v tubulech (Birkhead et al. 1999).

Srovnavaci studie provedend na savcich, konkrétn€ u primata odhalila, Ze motilita spermif je
ovlivnéna paticim systémem. Samci a samice makaka rhesus (Macaca mulatta) a Simpanze uc¢enlivého
(Pan troglodytes) jsou promiskuitni, béhem kratké Casové periody se pafi s vice partnery. Samice
gorily zapadni (Gorilla gorilla) se pafi s jednim dominantnim samcem (jsou monogamni), ktery ma
harém samic (je polygynni). U lidi (Homo sapiens) pocet partnerti ovliviwji kulturni zvyky (lidské
spolecnosti jako celek jsou z 83 % polygynni, ze 16 % monogamni a z 1 % polyandrické). S intenzitou
kompetice spermii rostla jejich rychlost. Nejrychlejsi spermie maji samci makaka a Simpanze, zatimco
spermie gorily jsou nejpomalejsi. Rychlost lidskych spermii se nachazi mezi t€émito dvéma extrémy

(Nascimento et al. 2008). U jelena iberského (Cervus elaphus hispanicus) spermie s abnormalni
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morfologii maji mensi motilitu a Sanci na oplozeni (Malo et al. 2004). Novéjsi studie nalezla vztah
mezi morfologii riznych Casti spermie a rychlosti. Spermie s delsi hlavickou a spermie s delSim
bi¢ikem plavou rychleji. Naopak spermie s del$im krékem plavou pomaleji (Malo et al. 2006). To je
piekvapivé, protoze teoretické modely predpokladaji, ze delsi kréek obsahuje vice mitochondrii a ATP
(adenosintrifosfat) slouziciho jako zasobarna energie a spermie s vy$s§im obsahem ATP tak mohou
plavat rychleji. Tento vztah byl prokazan u ryb s vné&j$im oplozenim (Vladic et al. 2002), viz kapitola
Zivotnost a energetika spermii. DiileZitym faktorem ovliviiujicim téZ rychlost a trajektorii plavani jsou
pomery délky jednotlivych ¢asti biciku, kdy spermie s delsi koncovou casti biciku vykazuji vyssi
rychlost plavani (Malo et al. 2006).

Na motilitu a rychlost spermii mohou mit vliv i dalsi faktory. Nelze vyloucit vliv samice,
kterym se zabyvam v kapitole Skryta volba samice a také kooperace spermii, kterou se zabyvam
v samostatné kapitole. Rychlost spermii mlize mit na spermie i negativni vliv. S rostouci rychlosti
spermii miZe byt sniZzena jejich Zivotnost (Gage et al. 2004; Levitan et al. 2000). Rychlost spermii
uryb také mize souviset s alternativnimi reproduk¢énimi technikami (Gage et al. 2004), viz kapitola

Zivotnost a energetika spermii.

3.3 Zivotnost a energetika spermii

V pfirodé mize mit na uspésnost oplozeni vliv zivotnost spermii. Jde o interval pfeziti
spermie. M¢fi se obvykle jako <¢asova perioda, po kterou vSechny spermie pozorované
pod mikroskopem vykazuji pohyb (Vladi¢ et al. 2002). Pfi tfeni ryb samci a samice nemusi gamety
uvolnovat soucasné, a tak budou mit vyhodu déle zijici spermie (Gage et al. 2004).

Zda s rostouci rychlosti spermii klesa jejich Zivotnost, zistava nejasné, jelikoz studie se lisi.
U africkych cichlid neméla rychlost spermii na jejich zivotnost vliv (Fitzpatrick et al. 2009). Opacény
vysledek ale pfinesl vyzkum u lososa a slune¢nice (Burness et al. 2004; Gage et al. 2004). Také
U jezovky méla vyssi rychlost spermii negativni vliv na jejich zivotnost (Levitan et al. 2000). Jezovka
Strongylocentrotus purpuratus ma v porovnani s jezovkou Strongylocentrotus droebachiensis
rychlejsi spermie, ty ale maji niz8i zivotnost (Levitan 1993). U jiz zminovaného vrabce domaéciho
(Passer domesticus) souvisi s Zivotnosti spermii jejich morfologie. Ejakulaty samct obsahujici delsi
spermie maji vyssi procento motilnich spermii bezprosttedné po ejakulaci (65 % motilnich spermiti).
Tyto spermie ale velmi rychle ztraci svou motilitu a po 345 sekundédch vykazuje motilitu uz jen 15 %
spermii. Ejakuldty obsahujici krat$i spermie vykazuji mensi motilitu (40 % motilnich spermii),
ovsem tyto spermie maji delsi zivotnost (Helfenstein et al. 2009).

ATP (adenosintrifosfat) je nukleotid, ktery je hlavnim zdrojem chemické energie
pti metabolickych procesech v bunce (Vilar et al. 1980). Slouzi k pohybu biciku a tak k motilite
spermii. Ve spermiich vznikd dvéma procesy, oxidativni fosforylaci a glykolyzou. Oxidativni
fosforylace probihd v mitochondriich v pfedni ¢asti kréku spermii, zatimco glykolyza v enzymech

vazanych na bi¢ik spermie. Enzymy tak mohou poskytnout energii i vzdalenému konci bi¢iku (Ford
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2006). Hydrolyza ATP na ADP (adenosinmonofosfat) a Pi (fosfat) pfedchazi pohybu bi¢iku a dochazi
pfi ni k uvolnéni energie (Vilar et al. 1980).

U nékterych druhti ryb se vyvinuly i alternativni reprodukéni techniky, jako je tomu
napf. U slunecnice obecné (Lepomis macrochirus) ¢i lososa obecného (Salmo salar). Kromé
teritoridlnich samct, ktefi se tfou v blizkosti samice existuji i ,,sneaker samci. Ti se tfou tajn¢
v blizkosti teritoridlnich samcd a samic (Vladi¢ et al. 2002; Burness et al. 2004). V &estiné by byl
tomuto vyrazu asi nejblizsi proutnik nebo intrikan, dale ale budu pouzivat anglicky vyraz ,,sneaker.
»oneaker samci jsou na rozdil od teritorialnich samcti mali, rozdil v jejich velikosti mtze Cinit
az 99 % (Vladi¢ et al. 2002). Dospivaji pfed¢asné, pro samice jsou neatraktivni a do produkce spermii
investuji vice nez teritorialni samci. Ti jsou tak vystaveni velkému riziku kompetice spermii ze strany
»sneaker” samci. Pfestoze ,,sneaker” samci maji pouze zlomkové mnozstvi spermii v porovnani
S teritorialnimi samci (asi 20 %), dokazou oplodnit stejny pocet vaji¢ek (Vladi¢ et al. 2002). Jejich
spermie maji vyssi pocatecni rychlost plavani, ale jejich spermie jsou motilni krat$i dobu ve srovnani
se spermiemi teritorialnich samcti. Vyssi pocateéni rychlost je velice vyhodna, jelikoz vétSina vajicek
je oplozena béhem 5 az 10 vtefin po ejakulaci. U spermii ,,sneaker samcti slunecnice obecné byla
objevena az o 50 % vys§i intracelularni zasoba ATP, ktera je mozna divodem, proc¢ jejich spermie
plavou rychleji (Burness et al. 2004). Rozdily v Zivotnosti u spermii ,,sneaker a teritorialnich samct
lososa obecného ale potvrzeny nebyly (Vladi¢ et al. 2002).

Pti vyzkumu vice nez 300 druhti sav¢ich spermii byl objeven vztah mezi délkou a objemem
kr¢ku a délkou bi¢iku (Cardullo & Baltz 1991). Objem a délka krcku se linearné zvySuje s délkou
bic¢iku, spolu s délkou kré¢ku roste pocCet mitochondrii a koncentrace ATP (Cardullo & Baltz 1991;
Vladi¢ et al. 2002). Bylo proto navrzeno, Ze spermie s del$im krékem maji vétsi pocet aktivnich
mitochondrii a mohou tak mit vétsi kapacitu pro ATP syntézu na pohon bic¢iku (Cardullo & Baltz
1991). V mezidruhové studii zkoumajici spermie pévct byly nalezeny rozdily v koncentraci ATP.
Spermie s del$im krékem sice vykazovaly vy$si hladinu intracelularniho ATP, tyto vyss$i koncentrace

ale nemély na rychlost plavani spermii daného druhu zadny vliv (Rowe et al. 2012).

3.4 Velikost ejakulatu a produkce spermii

Jak uz bylo zminéno vySe, znakem intenzivni kompetice spermii je velké relativni hmotnost
varlat, ktera koreluje s produkci spermii (Harcourt et al. 1981; Meller & Briskie 1995; Byrne et al.
2002; Preston et al. 2003; Pitcher et al. 2005). Relativni hmotnost varlat stoupa se zvySujici
se celkovou hmotnosti téla, vztah je znazornén na obr. 3 (Harcourt et al. 1981; Byrne et al. 2002;
Pitcher et al. 2005). Nejvétsi varlata maji samci promiskuitnich druhti. U ¢eledi lidoopti (Pongidae)
nalezneme nejvetsi varlata u Simpanze ucenlivého (Pan troglodytes). Samci jsou velmi promiskuitni,
jejich varlata vazi az 120g. Naopak samci goril (Gorilla gorilla) a orangutanii (Pongo pygmaeus)
promiskuitni nejsou. Hmotnost jejich varlat je vhledem k hmotnosti téla nizsi, tj. 30 g a 35 g (Harcourt
et al. 1981).
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Obr. 3. Vztah mezi hmotnosti varlat a hmotnosti téla. Pfevzato a upraveno podle Pitcher et al. 2005.

U ptaka souvisi relativni hmotnost varlat s frekvenci mimoparové paternity (Moller & Briskie
1995; Pitcher et al. 2005). Druhy s vysokou frekvenci mimoparové paternity (napi. strnad pestry
Calcarius pictus ¢i modroplastnik modrofialovy Malurus splendens) maji velka varlata vzhledem
k velikosti t€la v porovnani sdruhy snizkou ¢&i Zzadnou frekvenci mimoparové paternity
(Moller & Briskie 1995). Velikost varlat také roste s velikosti snlsky, kdy cilem samct
promiskuitnich druhti je oplodnit co nejvice samicich vaji¢ek a mit tak velky pocet potomkt (Pitcher
et al. 2005).

Velka relativni hmotnost varlat se vyvinula patrné proto, aby samci ptakd pii Cetnych
mimoparovych kopulacich ¢i samci jinych promiskuitnich druhd byli schopni produkovat, skladovat
i ejakulovat dostatek spermii a vyhnuli se riziku jejich plnému vyc¢erpani (Pitcher et al. 2005). Tento
jev byl potvrzen také u ovce domaci (Ovis aries, plemeno Soay). Samci s velkymi varlaty méli v ramci
populace reprodukéni vyhodu nad samei s mensimi varlaty (Preston et al. 2003).

Pokud se samice pafi s vice nez jednim samcem, samcovou prioritou je nejen zvySena
produkce spermii, ale také co nejvyssi zdatnost jeho spermii (Byrne et al. 2002; Kilgallon & Simmons
2005). Kompetice spermii ovliviiuje kvalitu a mnozstvi ejakulatu a sameci jsou schopni piizplisobit
jeho mnozstvi (tzv. alokace), kvalitu a také pocet spermii v ném obsazenych (Kilgallon & Simmons
2005). Tato schopnost strategického piidélu ejakulatu je jev znamy jako fenotypova plasticita
ejakulatu  (Kelly & Jennions 2011). Produkce spermii se zdd byt pro samce nakladnou.
Je na né€ vyvijen tlak, aby spermie adaptivné alokovali, zejména pokud je intenzita kompetice spermii
vysoka. V poslednich 20ti letech byla vytvoiena cela fada teoretickych modeld, které predpovidaji,
co konkrétné ovlivituje velikost ejakulatu (Kelly & Jennions 2011).

1) Prvnim diivodem je riziko a pfitomnost ostatnich samcii-rivalli tésné€ pted kopulaci. Pokud

je pritomny jeden rival, samec zvysi velikost svého ejakulédtu oproti situaci, pokud by jiny samec nebyl
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pritomny. Naopak pokud je samct-rivalt vice, samec do velikosti ejakulatu nebude investovat tolik,
protoze intenzita kompetice spermii bude piili§ vysoka (Kelly & Jennions 2011).

Samec mize investovat do poctu spermii, jejich celkové délky a velikosti, zvysit jejich
motilitu nebo pii rizikn mimoparovych kopulaci zvysit celkové mnozstvi ejakulatu (Pitnick
et al. 1995; Birkhead et al. 2002; Preston et al. 2003; Pitcher et al. 2005; Immler et al. 2011).
Schopnost samcti investovat do ejakulatu byla studovana i u lidi. Muzi méli v ejakulatu vice motilnich
spermii po zhlédnuti obrazkli se sexualni tematikou ptedstavovanou jednou Zenou a dvéma muzi
(pfedstavujici konkurenci) v porovnani s ejakulatem po shlédnuti obrazkd jen se Zenou. Vliv
na pohyblivost spermii mély ale také psychické a fyzické faktory, kdy vice pohyblivych spermii méli
muzi vyrustajici v méstském prostiedi a s vyssi sexualni aktivitou. Negativni vliv na kvalitu lidskych
spermii také predstavuje koufeni, alkohol a noSeni mobilnich telefoni v prednich kapsach kalhot
(Kilgallon & Simmons 2005).

Prestoze samci vétSiny zvitat produkuji obrovské mnozstvi malych spermii, nékteti produkuji
maly pocet velkych spermii a to nas vede k myslence, Zze u samcii dochazi ke kompromisu
mezi velikosti a poftem spermii. Tento kompromis by se mohl ménit s rizikem kompetice spermii
(Immler et al. 2011). Tato hypotéza byla testovana na hmyzu a ptacich, konkrétné&ji u octomilek
a pévcil. Pévci s intenzivni kompetici spermii investuji do jejich poctu, zatimco octomilky do jejich
velikosti (Pitnick et al.1995; Immler et al. 2011). Pro pévce jakozto vétsi ZivoCichy (obratlovee)
S vétSimi tély i reprodukénimi organy je vyssi pocet spermii vyhodny, protoze v reprodukénim traktu
samice dochazi ke zfedéni ejakulatu, hustota spermii je mensi a vy$si pocet spermii je kompenzovan
jejich mensi velikosti. U mensich Zivocicht (bezobratli), v tomto pfipadé octomilek je vyhodna vétsi
velikost spermii, které mohou spermie jinych samcti z reprodukéniho traktu samice vypudit a vyhrat

tak v kompetici. Oba vztahy jsou znazornény na obr. 4 (Immler et al. 2011).

Pevci Octomilky
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!

Pocet spermii
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!
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I

Délka spermii
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Relativni hmotnost varlat Relativni hmotnost varlat

Obr. 4. Délka a pocet spermii v zavislosti na intenzit¢ kompetice spermii. Vlevo: vztah mezi poctem spermii a
relativni hmotnosti varlat u pévctl. Vpravo: vztah mezi délkou spermii a relativni hmotnosti varlat u octomilek.

Pievzato a upraveno podle Immler et al. 2011.
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Pii vyzkumu 42 druhii octomilek (rod Drosophila) byla nalezena obrovska variabilita v délce
spermii, které mohou byt az 20x delsi nez velikost samce. Dani za produkci takto dlouhych spermii je
pravdépodobné opozdéna dospélost samcli v porovnani se samicemi. Pro toto prodlouzené sexualni
dospivani byly u octomilek navrzeny 2 hypotézy. Hypotéza o produkci spermii navrhuje, Ze produkce
takto dlouhych spermii vyzaduje vice Casu a energie nez krat$i spermie, a tak je délka spermii
a samcova dospé€lost kompromisem. Druha hypotéza navrhuje, ze délka dospivani je funkci velikosti
téla a u octomilek byl mezi velikosti téla a délkou spermii prokazatelny vztah. Podpotfeny byly ob¢
hypotézy, byl nalezen vztah mezi délkou spermii a dospélym vékem samct a také vztah mezi velikosti
téla samce a jeho dosp&lym vékem (Pitnick et al. 1995).

2) Druhym divodem mutize byt fakt, zdali uz samice kopulovala a pokud ano, tak kolikrat.
Teoreticky model predpovidé, ze pokud je samice pannou, miize samec predpokladat, Ze se samice
znovu parit nebude. Pokud uz samice kopulovala, miize mit ve skladovacich orgdnech pfitomny
spermie jinych samcli. Mozna je to prekvapivé, ale samec bude pii kopulaci se samici-pannou
produkovat ejakulatu méné, protoze riziko, ze samice bude kopulovat s dalSim samcem, vyhodnoti
jako nizké a vice ejakulatu investuje do kopulace s promiskuitni samici (Kelly & Jennions 2011).
Dikazem tohoto chovani mohou byt zebficky pestré (Taeniopygia guttata), které jsou znamé
mimoparovymi kopulacemi, k nimz dochazi po skonceni obdobi pareni v paru. Pii téchto
mimoparovych kopulacich samci maximalizuji kvalitu i pocet sSpermii v ejakulatu, kdy je
V ném obsazeno az 7x vice spermii neZ v bézném ejakulatu pti parové kopulaci. Tento ejakulat miize
oplodnit az 84 % vajicek, ziejmé& v dusledku vétsiho poctu spermii. Dilezité je ale 1 nacasovani
mimoparové kopulace (Birkhead et al. 2002).

3) Tietim divodem muze byt kvalita samice. Povazuje-li samec samici za atraktivni a kvalitni,
investuje do ejakulatu vice. Pokud samec kopuluje se samicemi, jejichz kvality jsou velmi rozdilné,

ponecha si samec vice ejakulatu pro pouziti pii pozdéjsich kopulacich (Kelly & Jennions 2011).
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4. Kooperace spermii

V piedchozich kapitolach jsem se vénovala postkopulacnimu vybéru a jeho vlivu na produkci
a n¢které morfologické adaptace spermii. V zajmu kazdé samice je, aby byla oplozena vSechna vajicka
spermiemi nesoucimi ty nejlepsi geny pro potomky. Prioritou kazdé spermie je udélat cokoliv,
aby to byla pravé ona, ktera oplodni samici vajicko. To mulze znamenat i docasné spojenectvi
mezi nékterymi spermiemi, kooperaci. Na né¢kolika mistech jsem zminila kooperaci spermii
jako faktor, ktery mize souviset jednak s postkopulaénim pohlavnim vybérem, tak i s morfologickymi
adaptacemi samotnych spermii (Moore et al. 2002; Immler et al. 2007). Kooperace nastava
pii kompetici spermii mezi ejakulaty rdznych samci, kdy sesterské spermie (pochazejici od stejného
samce) vzajemnou tymovou spolupraci ziskavaji pro sebe ptimé zisky, kdy spermie oplodni vajicko
sama nebo nepiimé zisky, kdy pomtize své sesterské spermii (Pizzari & Foster 2008). Kooperace

spermii je pfedpokladana u druhti s vysokou mirou kompetice spermii.

4.1 Shlukovani spermii

Shlukovani spermii bylo nalezeno u nékolika taxonti obratlovcd i bezobratlych,
kdy mezi sebou paruji dvé az stovky spermii, nejcastéji pied nebo kratce po ejakulaci
(Pizzari & Foster 2008). Spermie se spojuji v oblasti hlaviéky, ktera je tomu morfologicky
ptizptisobena napi. zplostélou stranou nebo apikalnim hackem (Mackie & Walker 1974; Immler
et al. 2007). Rychlost plavani je pro spermie dulezita (viz kapitola Motilita a rychlost spermii), protoze
samici reprodukéni trakt pro spermie predstavuje nehostinné prostiedi a ¢im rychleji spermie dorazi
k vajicku, tim mens$i poskozeni ji hrozi (Holman & Snook 2006). Vzajemna kooperace spermii,
kdy spermie utvati shluky, ma vliv na jejich motilitu, rychlost a efektivnéj§i migraci k vajicku
(Pizzari & Foster 2008). Za pfitomnosti ejakulatd vice samct Vreprodukénim traktu samice
¢i v laboratornich podminkach mohou byt spermie schopny rozpoznavat své ptibuzné a na zakladé této
ptibuznosti tvofit shluky (Fisher & Hoekstra 2010).

U obratlovet, spermie potkana obecného (Rattus norvegicus) se do sebe vzajemné zaklesnou
apikalnimi hacky na hlavickach spermii a vytvoii shluky o po¢tu 5 az 50 jedinct. Tyto shluky plavou
rychleji nez spermie, které plavou samostatné (Immler et al. 2007). U mysice kfovinné (Apodemus
sylvaticus) se spermie spojuji velmi protahlym apikalnim hac¢kem, kterym se zahaknou o bi¢ik jiné
spermie a vytvoii shluky az o tisicich spermii, které opét plavou rychleji nez jednotlivei (Moore
et al. 2002). Naopak u mysi domaci (Mus musculus), kde spermie tvofi shluky o 3 az 30 jedincich,
nema shlukovani spermii na jejich rychlost vliv (Immler et al. 2007). Schopnost tvofit vlacky
by mohla souviset s mirou kompetice spermii daného druhu. Apikalni ha¢ek se mezi druhy
mySovitych hlodavcl skute¢né vyrazné 1i$i svou velikosti, tvarem a zakfivenim a promiskuitni druhy
(s vetsi velikosti varlat) maji spermie s delSimi, vyraznéji zakfivenéjSimi apikalnimi hacky,

coz naznaduje vétsi tendenci k tvofeni vlacka (Immler et al. 2007; Sandera et al. 2013). Vztah mezi
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zaktivenim apikalniho hacku a relativni hmotnosti varlat je znazornén na obr. 5. U druht s intenzivni
kompetici spermii tak patrné probihd silna selekce jak na rychlost a kooperaci spermii,
tak na morfologii apikalniho hacku.

Zakladnim predpokladem vyse uvedeného je, ze vlacky tvoii vzdy pouze piibuzné spermie
(idealn¢ spermie jednoho samce). U spermii hlodavct rodu Peromyscus byla pozorovana schopnost
spermii vytvafet shluky o 2 az 40 jedincich, které plavou rychleji nez jednotlivé spermie. Tyto shluky
jsou skute¢né vytvareny na zaklade genetické piibuznosti spermii. Kiecek dlouhoocasy (Peromyscus
maniculatus) je velmi promiskuitni. Jeho spermie vytvatri shluky pouze se sesterskymi spermiemi,
pochazejicimi od stejného samce. Spermie kieCka Peromyscus polionotus, ktery je monogamni,
oproti tomu v laboratornich podminkach pfi smichani ejakulati vice samct tvofily shluky bez ohledu

na genetickou pifibuznost (Fisher & Hoekstra 2010).
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Obr. 5. Vztah mezi zaktivenim ha¢ku a relativni hmotnosti varlat. Hlavi¢ky spermii vykazuji velkou variabilitu

mezi hlodavci: (1) Rattus tuneyi, (2) Mastomys coucha, (3) Leopoldamys sabanus, (4) Niviventer cremoriventer,

(5) Bandicota bengalensis, (6) Apodemus argenteus, (7) Maxomys surifer, (8) Acomys cahirinus, (9) Paruromys
dominator, (10) Bunomys fratrorum, (11) Notomys alexis. Svétlé body znaci druhy patfici do rodu Apodemus.

Pfevzato a upraveno podle Immler et al. 2007.

Ke shlukovani ¢i parovani spermii dochazi jiz v nadvarleti béhem jejich zrani
(Moore & Moore 2002; Johnston et al. 2007). Shlukovani spermii nebylo pozorovano jen u hlodavci,
ale napiiklad i ptakofitnych ¢i vaénatci. U valic se spermie paruji diky spojeni hlavicek
pres plazmatické membrany pokryvajici akrozom a chovaji se jako samostatné jednotky se dvéma
bic¢iky. Sparované spermie maji koordinovany pohyb, coz vyrazné zvysuje jejich rychlost v porovnani
s nesparovanou spermii. Trajektorie jejich plavani je piim&jsi (Moore & Moore 2002). Cim vice
spermii jezury australské (Tachyglossus aculeatus) tvoii shluk, tim vy$§i ma shluk motilitu

V porovnani s mensimi shluky ¢i samostatné plavajicimi spermiemi (Johnston et al. 2007).
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Také u bezobratlych najdeme dikazy o parovani a shlukovani spermii. Spermie potapnika
vroubeného (Dytiscus marginalis) jsou k parovani pfizpisobeny plochou stranou, kterou se k sobé
prilozi a vytvoii par. Bi¢iky zlistanou volné, k plavani vyuzivaji oba a jedna spermie zistane lehce
pfedsunuta pfed druhou (Mackie & Walker 1974). Shluky spermii stfechatky Parachauliodes
japonicus se pied uloZzenim do samiéi spermatéky rozpadnou a spermie jsou uloZeny samostatné
(Hayashi 1998). Vyssi rychlost shluki maze byt vyhodna a favorizovana pii kompetici spermii,
nebot’ reprodukéni trakt samice je prostiedi viskdzni a nehostinné. Vétsi a tézsi shluky spermii
stiechatky tak maji pfi plavani vyhodu (Hayashi 1998). U stfevlika Carabus insulicola mohou byt
rychleji plavajici shluky vyhodné, pokud samci hrozi odmitnuti jeho spermatoforu samici
(Takami & Sota 2007).

Kooperaci spermii zminénou vySe mizeme oznalit za altruismus spermii. Altruismus
se do poptedi zajmu dostal diky sociobiologii v 60. a 70. letech 20. stoleti (Pizzari & Foster 2008).
Pfi altruismu spermie obétuje své vlastni zdjmy ve prospéch jinych. Jinak feceno, spermie
se nerozmnozi a pienechd tuto moznost jiné spermii, které pomtze. Tato strategie mize ovlivnit

morfologii spermii.

4.2 Paraspermie a euspermie

Existuji druhy zivoCichti, u nichz dochazi k heteromorfismu (polymorfismu) spermii,
kdy se spermie mezi sebou morfologicky lisi (Swallow & Wilkinson 2002). Pfi¢inu tohoto
heteromorfismu ale stale nezname (Hayakawa 2007). Variabilita ve velikosti a tvaru spermii nastava
nejen mezi samci v ramci druhu, ale i v ramei ejakulata jednotlivych samct (Oppliger et al. 2003). Jde

o0 tzv. paraspermie a euspermie (nékdy také nazyvané jako apyrenni a eupyrenni spermie).

4.2.1 Morfologie paraspermii a euspermii

Euspermie jsou schopny oplozeni vajicka, zatimco druhy typ, paraspermie, vajicko oplodnit
nemohou. Paraspermie miizeme rozdélit do tii skupin podle vzhledu jadra. Apyrenni spermie jadro
nemaji, oligopyrenni spermie maji méné jaderné hmoty a hyperpyrenni spermie, které maji vice
jaderné hmoty vzhledem k euspermiim (Meves 1903 podle Hayakawa 2007). Casto
se s paraspermiemi setkavime u bezobratlych zivocCichii, zatimco u obratloveli byly paraspermie
prokazany pouze u kostnatych ryb. Na jejich velikostni a tvarovou variabilitu mize mit vliv kompetice
spermii (Baker & Bellis 1988). Paraspermie mohou tvofit vyznamny podil ejakulatu (Holman
& Snook 2006; Pizzari & Foster 2008).

Pii spermatogenezi u plze Pomacea canaliculata pozorujeme u paraspermii nejprve lalo¢nata
jadra, ktera jsou pozdé&ji degradovana a vyloucena sekre¢nimi granuly z buniky. Paraspermie také maji
oproti euspermiim s jednim bi¢ikem bi¢ika vice, obvykly pocet je 3 a vice (obr. 6, Winik et al. 2001).
U dalsiho plZe, bahenky tmavé (Viviparus ater), zavisi na délce paraspermii schopnost samce oplodnit

uspésné samiéi vajicka. Cim del§i parapsermie samec ma, tim zplodi vice potomku. Tento jev také
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mize souviset se skrytou volbou samice. Ta miize favorizovat samce, v jejichz ejakulatech jsou delsi

spermie (Oppliger et al. 2003).

Obr. 6. Paraspermie plze Pomacea canaliculata.

Mgéritko 1 pm. Pievzato a upraveno podle Winik et al. 2001.

Zatim nejvice dikazti o heteromorfismu spermii mame u hmyzu. Cikada Graptopsaltria
nigrofuscata produkuje dlouhé (123,4 um) a kratké spermie (78,7 um). Oba typy tvoii shluky, delsi
spermie maji navic témef 1,6x delsi jadro nez maji kratSi spermie. V samicich spermatékach jsou
ale skladovany pouze dlouhé spermie, proto se ptredpoklada, Ze kratké spermie piedstavuji
paraspermie, které se neucastni oplozeni (Kubo-Irie et al. 2003). Oplozeni u octomilky (Drosophila
pseudoobscura) probiha dlouhymi euspermiemi, které jsou az 4x delsi nez paraspermie. Euspermie
maji také del8i hlavicku. Paraspermie tvoii po ejakulaci az 44 % ejakulatu, ale uskladnény jsou
v sami¢ich reprodukénich organech pouze euspermie (Snook et al. 1994). Ejakulat bource morusového
(Bombyx mori) obsahuje az 4x vice paraspermii nez euspermii. P¥i spermatogenezi jadro euspermii
zustava v predni Casti hlavicky, zatimco u paraspermii je peristaltickym ,,zdimavym* pohybem
Z buiiky zcela vypuzeno. Euspermie jsou oproti paraspermiim az 2x del$i (Kawamura et al. 2000).
Bez ptitomnosti paraspermii v ejakulatu nemusi k oplozeni vaji¢ek u bource morusového viibec dojit.
Pokud byl v pokusu z ejakulatu vzdy jeden typ spermii zcela odstranén, a to jak euspermie,
tak paraspermie, tak k oplozeni nedoslo. Teprve kdyZ oba typy spermii byly v ejakulatu pfitomny,
bylo oplozeno okolo 80-95 % vaji¢ek (Sahara & Takemura 2003).

U motylt a mir jsou ve vét§iné piipadd paraspermie kratsi a ten¢i v porovnani s euspermiemi
(Gage 1994; Morrow & Gage 2000). U motyli se délka paraspermii pohybuje mezi 216-756 um
a délka euspermii mezi 345—-1545 um, u mir délka paraspermii mezi 106—883 pm a délka euspermii
mezi 110-12675 um (Gage 1994; Morrow & Gage 2000). Byla nalezena také souvislost mezi
mnozstvim paraspermii produkovanych samcem a mirou promiskuity samic. Samice motyla bélaska
fepkového (Pieris napi) jsou promiskuitni v zavislosti na tom, kolik paraspermii se nachazi v ejakulatu
samce, s nimZ kopuluji, mize to byt az 90 %. Ve spermatékach samic, které kopulovaly s vice

neZ jednim samcem, bylo nalezeno méné paraspermii nez ve spermatékach samic, které kopulovaly
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jenom jednou. Samec, ktery ma v ejakulatu vice paraspermii, ¢eli niz§imu riziku, Ze samice bude
kopulovat s dal§im samcem a jeho spermiemi tak nebudou vajicka oplozena (Cook & Wedell 1999).

U obratloved mame dikaz o existenci paraspermii pouze u kostnatych ryb. Jednim z diivodu
tohoto nedostatku muze byt fakt, ze morfologicky odlisné spermie mohou byt povazovany
za malformace a nemusi jim proto byt vénovana pozornost (Swallow & Wilkinson 2002). Vranka
Gilbertova (Hemilepidotus gilberti) je motsky druh ryby s alternativni reprodukéni technikou.
Produkuje imotilni paraspermie, které¢ maji ovalny tvar, délku 5—-7 pm, obvykle 2 jadra, bicik chybi.
Hlavicka euspermii obsahuje jadro diskovitého tvaru, spermie maji kratky kréek a dlouhy bicik

(az 20 pm). Paraspermie tvoii az 50 % objemu ejakulatu. Zadna produkce paraspermii neprobiha

\JJ

bez produkce euspermii a naopak (obr. 7, Hayakawa et al. 2002a).

V ull=—
Obr. 7. Spermie vranky Gilbertovy, vlevo paraspermie, vpravo euspermie. Métitko 5 um. Pievzato a upraveno

podle Hayakawa et al. 2002a.
4.2.2 Funkce paraspermii

Bylo navrzeno mnoho hypotéz, k C¢emu paraspermie mohou slouzit. Predpoklada
se, ze produkce paraspermii je méné nakladna nez produkce euspermii (Cook & Wedell 1999),
a proto by paraspermie mély slouzit k ochrané euspermii a zvySovat tak jejich Sance na pieziti
(Holman & Snook 2006). Paraspermie by mohly pomahat euspermiim s dopravou k vajicku
¢i S uskladnénim v samic¢im reprodukénim traktu. Také by mohly byt schopny odstranit ze samicich
skladovacich prostor spermie cizich samcl z ptedeslych kopulaci ¢i zabranit pfistupu k vajicku
spermiim ejakulovanym samcem az po nich tvorbou shlukl, zatek i bariér ptfipominajicich sité
(Baker & Bellis 1988; Kura & Nakashima 2000). Hypotéza o tom, ze paraspermie brani euspermiim
rivali v pfistupu k vaji¢kim zustava u vranky Gilbertovy nepotvrzena. Paraspermie vytvoii kolem
euspermii shluky, takze euspermie skutecné nemohou oplodnit vajicko, problémem ale ziistava fakt,
7e paraspermie obklopuji nejen euspermie samcu-rivalll, ale také sesterské euspermie (Hayakawa et al.
2002b). U vétsiny taxoni je tak funkce paraspermii nezndma a experimentalni data chybi (Pizzari
& Foster 2008).

Paraspermie se také mohly vyvinout jako odpovéd’ na skrytou volbu samice, které mohou
preferovat napt. vétsi mnozstvi ejakulatu, delsi ¢i motilné€jsi spermie a mohou hodnotit kvalitu a podil

paraspermii samce na ejakulat (Oppliger et al. 2003; Holman & Snook 2006).
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5. Skryta volba samice

Az dosud jsem se zabyvala jevy souvisejicimi s kompetici spermii. Méné znamou
a studovanou formou postkopula¢niho vybéru je samici vybér spermii. Ten mulze také ovlivnit
morfologické adaptace spermii, hlavné u druht, u nichz dochazi k vnitinimu oplozeni a ke skladovani
spermii v sami¢im reprodukénim traktu (Birkhead 2010). Skryta volba samice probihad jako forma
intersexualniho postkopulaéniho vybéru (Birkhead 2010). Skrytou volbou samice je my$leno chovani,
fyziologické a morfologické funkce samice. Témi mize favorizovat spermie urcit€ého samce
pted jinymi pii kopulaci i po probéhnuti kopulace, a tak ovliviiovat jejich $ance na reprodukci
(Thornhill 1983; Pitnick & Brown 2000; Anderson et al. 2006). Vybérem konkrétnich spermii
pro oplozeni mohou ovlivnit paternitu, a tak zajistit pro potomky dobré geny od nejkvalitnéjsich
samci (Ward et al. 2008). Kazda vlastnost, ktera zvySuje Gspéch samce pii oplozeni, napt. délka
jeho penisu, snizuje moznost kontroly nad pafenim samici (Thornhill 1983).

V praxi je obtizné rozli§it mezi skrytou volbou samice a kompetici spermii, protoze tento
proces probiha skryté uvnitf samiciho té€la a nelze jej pozorovat pitimo (Birkhead 1998;
Birkhead & Pizzari 2002). Na rozdil od kompetice spermii, jevu skryté volby samice, nebylo
vV minulosti vénovano tolik pozornosti. Byla povazovana za mén¢ u¢innou a dalezitou, i kdyz muze jit
0 hodné podceniovanou silu pohlavniho vybéru. Az do 80.let 20. stoleti byl vyzkum postkopulac¢niho
pohlavniho vybéru zaméten piedevsim na samce. U samic se vyzkum tykal pouze prekopulacniho
pohlavniho vybéru (Birkhead 2010). Pravdépodobné je to vsak jev rozsifeny, skryta volba samice byla
v prirodé¢ prokazana u vice nez 100 druhG (Eberhard 1996). Nejprve ale studium tohoto jevu
vyzadovalo pochopeni mechanismi spojenych s inseminaci, oplozenim a skladovanim spermii
v sami¢im reprodukénim traktu. Nejvice dikazl o existenci jevu skryté volby samice se zatim povedlo
najit u bezobratlych zivocichti (napf. Thornhill 1983; Miller & Pitnick 2002; Ward et al. 2008;
Peretti & Eberhard 2010; Higginson et al. 2012).

Samice muze mit kontrolu nad ptenosem spermii jak pii probihajici kopulaci, tak také po ni.
Pokud samce nenecha dokoncit inseminaci, nemusi dojit k uspé&$nému oplozeni vajicka (Thornhill
1983). Po kopulaci muze samice pouZzit k oplozeni jen spermie preferovaného (napt. dominantniho)
samce, vypudit ¢i presunout spermie subdominantnich samcli v ramci svého reprodukéniho traktu
nebo odmitnout spermatofor nevhodného ¢i neatraktivniho samce (Pizzari & Birkhead 2000;
Wagner et al. 2004; Bussiégre et al. 2006; Cordoba-Aguilar 2006; Peretti & Eberhard 2010; Dean
et al. 2011). Vypuzeni spermii je zachyceno na obr. 8. Kritériem pro vypuzeni spermii muze byt
kromée postaveni samce také stafi jeho ejakulatu (Snook & Hosken 2004; Wagner et al. 2004).

U ryb s vnéjsim oplozenim je také nezanedbatelny vliv vajecnikové tekutiny na spermie.
Tu samice ryb uvoliuje s vajicky pfi tieni a ovliviiuje chovani spermii (Rosengrave et al. 2008).
U pstruha obecného (Salmo trutta morpha fario) vaje¢nikova tekutina samic ve srovnani s vodou

prodluzuje motilitu a oplozovaci schopnost spermii (Lahnsteiner 2002). Spermie sivena severniho
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(Salvelinus alpinus) pii vyssich koncentracich vaje¢nikové tekutiny maji linearnéjsi trajektorii plavani

(Turner 2002; Urbach et al. 2005).

P A Pt

Obr. 8. Samice racka ttiprstého (Rissa tridactyla) vypuzujici sperma z jejiho reprodukéniho traktu.

Pievzato a upraveno z Wagner et al. 2004.

5.1 Koevoluce morfologie spermie a samiciho reprodukéniho traktu

Vliv kryptického vybéru na fenotyp spermie se t€zko studuje. UrCitym voditkem mize byt
srovnani koevoluce samic¢iho pohlavniho traktu a morfologie spermii napfi¢ druhy. Skryta volba
samice jako slozka pohlavniho vybéru podporuje konflikt mezi pohlavimi. Diky nému mizeme
pozorovat koevoluci a selekci na rizné sam¢i a sami¢i znaky, mnohdy jdouci az do extrému
(Miller & Pitnick 2002; Anderson et al. 2006). Tato koevoluce mezi pohlavimi muze fidit u obou
pohlavi vyvoj az k populacni divergenci, reproduk¢ni izolaci a nakonec i speciaci (Birkhead & Pizzari
2002).

Bylo wukazéno, zZe evoluce samiciho reprodukéniho traktu souvisi s délkou spermie
(Miller & Pitnick 2002; Higginson et al. 2012). Srovnavaci studie octomilek odhalila souvislost
mezi délkou spermii a samicich tubuld. Samice ve svych dlouhych tubulech skladuje piednostné
dlouhé spermie. Samci v populaci samic, jez mély delsi tubuly, zacali tvofit delSi spermie. Samci
octomilky (Drosophila bifurca) produkuji spermie az 20x delsi, neZ je velikost jejich téla, které mohou
mefit az 6 centimetri. Produkce takto dlouhych spermii je pro samce velmi nakladna. Z toho diivodu
dospivaji pozdéji nez samice. Rozdily v délce spermii u octomilek jsou nejvetsi v celé zivocisné Fisi
(Pitnick et al. 1995). V nov¢jsi studii byli samice a samci octomilky (Drosophila melanogaster)
selektovani na riznou délku skladovacich tubulli a spermii. Délka spermii vyznamné vzrostla
pii selekci samic na dlouhé skladovaci tubuly, coz koresponduje s vysledkem piedchozi studie. Samci
z populaci selektovanych na dlouhé spermie také zplodili vice potomkid v porovnani se samci
S krat§imi spermiemi. Délka samicich skladovacich tubulti tak u octomilky piedstavuje mechanismus
skryté volby samice zalozené na délce spermii (Miller & Pitnick 2002). V jiz zminované studii
Morrow & Gage (2000) samice mur (Lepidoptera) favorizuji dlouhé eupyrenni spermie, jejichz délka

koreluje s délkou samiéich spermaték. Na délku apyrennich spermii délka spermatéky vliv nemé¢la.
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Ve studii provedené na Celedi potapnikovitych (Dytiscidae) souvisela délka spermii se sami¢im
skladovacim organem (receptakulem). Spermie u riznych druhli potapnikll vytvaieji 3 formy
konjugatti, které jsou na obr. 9. Prvnim typem jsou pary spojené hlavickami. Druhym typem jsou
agregaty, skupiny spermii obsahujicich kolem 25 spermii, které maji hlavicky u sebe v cele utvaru.
Ttfetim typem jsou struktury nazyvané ,rouleaux®, kdy jsou spermie fazené v utvaru hlavickami
za sebou. Tento utvar mize byt az 3x delsi, nez je celkova délka spermii v ném obsazenych. Byl
nalezen pozitivni vztah mezi délkou konjugati a délkou samic¢iho reprodukéniho traktu. Vysledky této
studie tedy naznacuji, ze samici reprodukéni trakt fidi evoluci morfologie spermii (Higginson et al.

2012).

Obr. 9. Typy konjugace spermii u potapnikovitych: A) pary, B) agregaty, C) ,,rouleaux® . Méfitko

20 um. Pfevzato a upraveno podle Higginson et al. 2012.

Dalsim ptikladem koevoluce délky spermie a obii samici spermatéky jsou drobnélky
(Zorotypus impolitus) z tfidy hmyzu. Drobnélky se vyznacuji neobvyklym externim pfenosem spermii,
kdy samec ptiklada samici k abdomenu spermatofor. Spermatofor pfipomina kapku o primeru 100 um
a obsahuje pouze jedinou sbalenou spermii dlouhou 3 mm a Sirokou 3 um. Délka spermie je ptiblizné
stejna, jako celkova délka téla sami¢ky (méné€ nez 4 mm). Piedavani spermatoforu i jeho detail jsou
naobr. 10 (Dallai et al. 2014). V experimentu trvajicim 8 hodin ptenesl samec celkem
22 spermatofort (Dallai et al. 2013). Jeho pravdépodobnym cilem je zaplnit samici spermatéku pouze
jeho spermiemi a znemoznit tak pafeni samice s dalSim samcem. Zda jsou samice drobnélek
promiskuitni ¢i nejsou zistava ale prozatim nejasné, dalsi vyzkum je u tohoto druhu proto nezbytny

(Dallai et al. 2014).
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Obr. 10. Vlevo: Piedavani spermatoforu u drobnélky (Zorotypus impolitus). Ptevzato a upraveno podle Dallai

et al. 2013. Vpravo: Detail dvou saméich spermatoforll. Pfevzato a upraveno podle Dallai et al. 2014.

Nekolik studii u ptaki také odhalilo souvislost mezi délkou tubuld a délkou spermii.
Skladovaci tubuly samic maji slepé zakonceni a spermie mohou ven pouze jednim otvorem. Vyhodu
tak mtize mit spermie, ktera je ulozena ve vrstvé nejblize k otvoru. Pocet tubult u samice zavisi na jeji
télesné velikosti a relativni velikosti vajicka. Druhy produkujici vétsi vajicka maji vice tubuld,
jelikoz k oplozeni vétsiho vajicka je nutny veétsi pocet tubuld. Byla nalezena pozitivni korelace
mezi délkou spermii a délkou tubuld u pévci. Vztah mezi poétem a délkou tubult byl ale negativni
(Briskie & Montgomerie 1992).

Kromé délky spermie byl nalezen také vztah mezi délkou vejcovodu samice a objemem krcku
spermie. Studie byla provedena na 48 druzich savci. Délka vejcovodu samic také pozitivné korelovala
s relativni hmotnosti varlat u samct. Samice promiskuitnich druht savci tak maji del§i vejcovod

nez samice monogamnich druhti (Anderson et al. 2006).
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6. Zavér

Tato prace shrnuje dosavadni poznatky o tom, jak postkopulacni pohlavni vybér ovlivituje
vyvoj fenotypu spermii a vlastnosti ejakulatu. Jinak kompetice spermii plsobi na druhy s vnéjsim
a vnitinim oplozenim. Pfi vnitinim oplozeni interaguje spermie s reprodukénim traktem samice.
Ten ma spermicidni u€inky, proto je pii vnitinim oplozeni vyhodna vyssi motilita spermii. Pii vnéjsim
oplozeni ma na spermie vliv prostiedi, ve kterém dochazi k oplozeni a rovnéz vajecnikova tekutina,
kterou uvoliuji samice ryb s vajicky pfi tfeni.

Pfi pohlavnim vybéru vitézi ti jedinci, ktefi naleznou kvalitniho partnera a rozmnozi se.
Postkopulaéni pohlavni vybér vyplyvajici z promiskuity samct i samic konkrétn€ ovliviuje délku,
rychlost, motilitu, zivotnost, kooperaci spermii a mnozstvi ejakulatu. Hlavni nezodpovézenou otazkou
je adaptivni vyznam samic¢i promiskuity, na kterou se hleda odpovéd’ uz ptes 30 let (Birkhead 2010).

S intenzivni kompetici spermii roste délka spermii napti¢ nejriiznéj$imi taxony, z bezobratlych
jmenujme motyly a miry, u obratlovct tento vztah plati pro ryby, ptaky a primaty. U ptaki mtze
délka spermie korelovat i s délkou samicich tubull (napt. Briskie et al. 1997). Kromé celkové délky
spermie miize kompetice ovliviiovat i jednotlivé komponenty spermii, napt. délku biciku a objem
krcku spermie (Anderson & Dixson 2002; Byrne et al. 2003). Intenzivni kompetice spermii také
snizuje variabilitu v délce spermii u socialniho hmyzu a ptaka (napi. Calhim et al. 2007; Fitzpatrick
& Baer 2011). Nesmime ale zapomenout, ze je zde i zastup studii, které¢ zadny vliv kompetice spermii
na jejich délku nenasly nebo s intenzivni kompetici délka spermii klesala (napt. Stockley et al. 1997;
Gage & Freckleton 2003).

Pokud se samice paii s vice nez jednim samcem, samci prioritou je zvySena produkce
kvalitnich spermii (napf. Kilgallon & Simmons 2005). Korelace mezi postkopulacnim pohlavnim
vybérem a mnozstvim ejakulatu ale nema obecné schéma, jelikoz nékteré druhy investuji do poctu
spermii, jiné do velikosti (Pitnick et al.1995; Immler et al. 2011).

Kompetice spermii také vede k jejich kooperaci, kdy se spermie sdruzuji do dvojic i shlukd
azo nckolika desitkdich bunc¢k. Spermie také dokaze rozpoznat své piibuzné spermie
(Fisher & Hoekstra 2010).

Role skryté volby samice zlistava i nadéle jen malo objasnéna. Samicim umoziiuje oplodnit
vajicka pouze spermiemi preferovaného ¢i dominantniho samce, mize také vypudit star$i spermie.
Mezi délkou spermii a délkou samicich skladovacich organii probiha koevoluce, kterou pozorujeme
u obratlovci i bezobratlych (napi. Higginson et al. 2012).

Teprve budouci vyzkum kompetice spermii muize objasnit alespon ne¢které pri¢iny neplodnosti
muzi a rovnéZ i to, zda ma na vyvoj spermii a ejakulatu vliv jejich koevoluce. Téma kompetice
spermii u riznych taxonl zivo¢ichti meé velmi zaujalo. Poznatky, které jsem ziskala pfi zpracovavani
této prace bych rada vyuzila u diplomové prace, ve které se planuji vénovat studiu vlivu oxidaéniho

stresu na morfologii a motilitu spermii pévci.
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