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1. UVOD
1.1 Starnuti

Starnuti je proces, ktery je s@sti Zivotniho cyklu vSech ziviwhia. Délka Zivota je
pro dany druh charakteristickd a ma geneticky zb&f@ojeny s vlivy zfisobu Zivota (Rosypal
et al. 2003). Nkteré organismy zestarnoghem reékolika dni kratce po rozmnozovani (nap
lososi ¢i uhari), u organismi s neukotienym fistem (ryby¢i plazi) a dobrou schopnosti
regenerace poskozenych tkani dokondéznaky starnuti jen velmi¢tko rozpoznavame
(Flegr 2005). Starnuti se projevuje chatranigta ta snizovanim efektivity a ¢innosti
fungovani organismu, hromé&aim se #@znych defeki v organismu a jeho Kklesajici
schopnosti tyto defekty opravovat a nahrazovat &adadumielé buiky novymi. ZhorSovani
jednotlivych zivotnich funkci vede nakonec ke snatiince.

O tom, pr@ organismy starnou a vadledku starnuti umiraji, existujada teorii (Flegr
2005).

1.2 Evoluce starnuti

VVVVVV

Gcelem limitovat velikost populace (Kirkwood a Austa@l00)a uvohovat prostor pro nové
jedince daného druhu (Flegr 2005). Tim by bylo undod piibézné evoldni prizptisobovani
populaci rgnicim se Zivotnim podminkdm. Zasadni trhlinou o tiétterpretaci bylo to, Ze
u mnoha drut Zijicich ve volné firodk negispiva starnuti vyznandrk mortali€ (Kirkwood
a Austad 2000). Zvata v girode umiraji (kron¢ semelparnich) zpravidla vlivem predace,
infekce, hladu, zimy, arazu (,extrinsic mortality“jedy ne stdm. V podstat neziji tak
dlouho, aby zestarla.

Vzacnost starych zkdt ve volné frodé dava ve skutmosti klic k zakladnim
mysSlenkam, jeZz jsou stavebni jednotkou vSechcasmych evolénich teorii starnuti

(Kirkwood a Austad 2000).

1.2.1 Mutace akumulujici teorie

Prvniho, koho napadla tato hypotéza byl MedawabZ)9Jeho teorie povazuje za
pri¢inu starnuti relativé niz8i &innost selekce ip odstraiovani mutaci sniZujicich viabilitu
starSich jedint (Flegr 2005). Divodem je to, Ze té#h vSichni jedinci v populaci projdou

ranym stadiem Zzivotniho cyklu, zatimco p&admi stadii jen ti jedinci, jez se toho doziji a



nepodlehnou idve nap. predaci. V dsledku snizenédinnosti selekniho tlaku v pozdnich
stadiich Zivotniho cyklu se v populaci mohou gesigtin posunem hromadit mutace, které se
projevuji negativa v téchto pozdnich stadiich, a naopak se relgtismizuje Sance na fixaci

mutaci, které by se projevovalyachto pozdnich stadiich pozitigriGavrilova et al. 1998).

1.2.2 Pleiotropni teorie

O rekolik let pozdji Williams (1957) prosazoval mnohem aktégi mechanismus,
jak se mutace Zysobujici starnuti hromadi. Jeho teorie je znam& jaktagonisticka
pleiotropni teorie. Jestlize secith mutace projevuje z hlediska viability pozitévm raném
stadiu Zivotniho cyklu, bude se v populaci fixouagpa’ je &innost selekce &Si v ranych
stadiich zivotniho cyklu jedince (Flegr 2005). Iotdeorie vyplyva (Pedersen 1995), Ze
zhorSovani zivotaschopnosti vipghu starnuti zfisobuji svymi projevy nahromaadé mutace
s antagonistickymi dinky, presrgji fe¢eno ty z nich, které imaseji seletni vyhodu pro
mladé jedince a zaroienevyhodu pro jedince starSiho (Flegr 2005). V tomtipac se
starnuti vyvinulo z dvodu trade-off mezi prospsnosti na z&tku Zivota organismu a cenou

za tento uzitek v jeho poz@ich letech.

1.2.3 Disposable somsgeorie

V roce 1977 Thomas Kirkwood navrhlisposable somdeorii. V souladu s touto
hypotézou je negativni vztah mezi délkou Zivota eprodukci nasledkem omezené
dostupnosti zdr@j nag. produkce gamet (vedouci ke zvySeni plodnostiyinaizdroje jinak
nutné pro udrzbu somatickych tkani (jinak by tydragje prodluzovaly Zivot organismu).
Disposable somadeorie tedy predikuje, Ze organismy musi optintala rozaleni zdroj
mezi opravu a udrzbwla a dalsi funkce {st, reprodukce) zacélem maximalizace své
fitness (ktera se odrazi v produkci potomstva). byersttrade-off plyne z toho, Ze zdroje
vyuzité v jedné funkci nemohou byt kdispozici pfenkci druhou. V nebezgaych
podminkach (nap kde se vyskytuje predace) je délka Zivota limdioa vysokou wSi
mortalitou a zdroje jsou vyuzivany do reprodukcedkar oprav Skod v organismu. Naopak
v meére riskantnich podminkach jsou zdroje pouzity na dakeu Udrzbu, a tak se zpomali
rychlost starnuti. #dpoklada se, Ze se aldka strategie vyvinula zacélem toho, aby

organismus feZil negiznivé podminky (naip nedostatek potravy nebo zimu).

Ackoli je hranice mezi pleiotropni disposable somaeorii zn&né neostra, druha

hypotéza se spiSe soiggti na popsani mechanigmpisobujicich starnuti — zvl&na roli



somatické udrzby a opravy, kdezto pleiotropni ®agswtluje starnuti z hlediskatgobeni
geni (Kirkwood a Austad 2000).

Tyto ti teorie poskytuji komplementarni vy&leni, pr@& se starnuti vyskytuje.
je vysoka, délka Zivota jedince bude nizka, v lé¢alkld ochabne sila selekce, Skodlivé geny
se budou akumulovat v brzkéniku, a tim padem selekce pro vyssi hladiglesné udrzby a
opravy bude nizka. Organismus je tedgdpo¥zen ke kratkému Zivotu, i kdyz je studovan
v bezpénych podminkach (Kirkwood a Austad 2000). Naopak mizké hladig vnejSi
mortality odlozi selekcedinky Skodlivych gef, zpomali se rychlost starnuti a prodlouzi se

reprodukni obdobi.

1.2.4 Alternativni hypotézadisposable somteorii

Pokroky v molekularni biologii odkryvaji mechanismykteré jsou Vv rozporu
s dosavadnim pohledem trade-off které je zpisobeno nerovnoémnym rozalenim zdroj.
Tato pomdrné nova alternativni hypotéza vychaziregevSim ze studii na diatku
Caenorhabditis elegansNepovazuje za ifginu prodlouzeni délky zivota sterilitu, avSak
negativni asociaci mezi reprodukci a délkou Zivgigpisuje @itomnosti ¢i absenci
molekularniho signélu, ktery¢jakym zpisobem ovliviuje tyto 2 jevy.

K vytvoieni této hypotézy ispélo zkoumani zarodmych a somatickych bgk
v gonadachCaenorhabditis elegansvyoperovanim zarodeych burk se Zivot h&atka
znané prodlouzil. AvSak odstramim celych gonad (které obsahuji jak zacodk tak
somatické biikky) nedoSlo ke z®mam v délce Zivota, i kdyz byly zaraohe buky
odstragny a tim padem zabrémo reprodukci. Zarod®mé buiky nejspiSe produkuji signal,
ktery zkracuje délku Zivota, a somatickénky v gonadach ogay signal se stejnou silou,
ktery Zivot ha&'atka prodluzuje (Hsin a Kenyon 1999). Podle tohpfi§téni odstragni
zarodeénych burk prodlouzi délku Zzivota #es signalni udalost spiSe nez redukci
reproduknich naklad (Barnes a Partridge 2003). AvSak i melanogasternedoslo
odstragnim zarodeénych burk k prodlouzeni jeji délky Zivota. i&m¢ je vztah meazi
reprodukci a délkou Zivota kontrolovan u octomijkyou signalni drahou nez u diatka
(Barnes et al. 2006).



1.3 Modelové organismy

Rozsahlé studie zabyvajici se mechanismy starmatii jjfevazié omezené na
dvoulkiidié (Diptera), z nichZz je nejvice vyuzivanarosophila melanogasteV poslednich
letech je také zvySena pozornost stedha na socialni blangidlé (Hymenopterp
s neobvykle dlouho Zijici krdlovnou, kam spadapingely, vosy a mravenci. Zjistilo se, ze
jejich odliSné kasty velmi zavisi na epigenetickyaktorech jako na vyZz&¢i hormonalnich
podretech. Z toho plyne, Zdenové se stejnym nebo podobnym genotypem vykazilisnou
délku zivota.

Hmyz nabizi dalSi vyhody, pokud je vybran jako edogly organismus. ke byt
vypéstovan ve velkém mnoZzstvi za velmi kratkou dobétSwa z nich pdt mezi kratce Zijici
organismy. Sdileji mnoho zakladnich metabolickyodgbnosti s dalSimi bezobratlymi jakoz
i s obratlovci (Collatz 2003).

Samozejm¢ nejen hmyz slouzi ke studiu starnuti. K druhémivyz@amréjSimu
modelovému organismu pat ha’atko Caenorhabditis eleganskteré Zejmé vyvraci
disposable somé#eorii. V neposlednfack se zkoumani délky Zivota tyka i obratlédya to
pievazrie hlodavd.

V této wdecké praci byla za modelovy organismus vybranaémioe pospolna
(Pyrrhocoris apterus Jedna se o polyandrii a polygamni kratkdly hmyz (Schofl a
Taborsky 2002), pro ktery je charakteristicky Ziwopatetnych populacich. Byvajtasto
k vidéni na pat starych stror — hlavré lip, ale i jinych. Zivi se avou z lipovych semen a

jinymi rostlinnymi $avami.

1.4 Reprodukce - délka Zivota - plodnost

Zvysena reprodukce jéasto spojena s redukci délky Zivota u rogjich organism
(Barnes et al. 2006). Vysileni této ,ceny za reprodukci® byva riedka ges nedostatek
zdroji, které se bdi odkloni od somatické udrzkdy reprodukce (Kirkwood 1977, Law 1979).
JelikoZz zdroje tim, Ze jsou omezené, nemohou byximédné vyuzity do vSech funkci,
povede tento stav u jediin& negativnimu vztahu mezi reprodukci a udrzbsa. ikladem
tohoto trade-off by mohlo byt vzajemné ovlivovani délky Zivota a plodnosti. Napmezi
ptaky a savci je dlouhy ZzZivot spojen snizkou plsth (Holmes et al. 2001).
U experimentalnich zasahkteré pozranily délku Zivota organismu (jako niagsingle-gene
mutacedi sttidmé stravovani) tato manipulace ovlivnila i ploghgedince (Partridge et al.



2005). AvSak existuje mnoho vyjimek, které naang Ze trade-off mozna neni obligatni.
Vyskytuji se mutace, u kterych je délka Zivota poodena bez viditelného ovli¢ni
plodnosti. Podobhredukce plodnosti nemusi natrést k prodlouZeni Zivota (Barnes et al.
2006).

1.4.1 Drosophila melanogaster

Cena za reprodukci se projevuje v 8okdy reprodukni aktivita nepiznivé ovlivni
budouci peziti a plodnost (Williams 1966). U satky octomilky se za reproddhi procesy,
které zkracuji jeji délku Zivota povazuje jak vysstienzita kladeni vajek, tak i samotné
p&eni se samci, kieovliviuji rychlost kopulace v takové frekvenci, ktera m@nasledek
pokles reprodudniho usgchu samiky (Fowler a Partridge 1989). Frekvenceégra u sami,
kterd maximalizuje jejich fithess je vySSi nez frekce, kterou vyzaduji samice, aby
maximalizovaly svj reprodukni Usgch. Samice vystavované vysSi frekvencigpa trgly
ziejm¢ snizenou fitness (snizena délka Zivota a reprddulisgch) nasledkem proteinze
santich burgk pridatnych zlaz. Odstrénim ®chto Zlaz dojde k prodlouzeni Zivota samic
témef na Urové panenskych. Tyto produkty maji vliv na vySSi imgigu kladeni a kroghtoho
ni¢i i spermie pedchozich partnér Navic sniZzuji ochotu satky k p&eni 1-2 dny po
kopulaci. Genetické zastoupeni samce v dalSi geineuale tim vySSi¢im vySSi bude peet
vajicek oplozenych jeho spermiemii fxazdém spi&ni. P@et oplozenych vajek zavisi tedy
na dok, nez santika projevi ochotu znovu se gpana rychlosti kladeni vajék bshem této
doby a na usfchu samce zabranit oplozeni ¥aK jejimi gredchozimi partnery. Efekédhto
produkti je tedy v evolanim zajmu partnera (Chapman et al. 1995). Pro &anby naopak
bylo nejvyhodujSi, kdyby optimalizovala dobu kladeni na deidsovy Usek bez ohledu na
otcovstvi potomstva (Chapman et al. 1995), z tohiitawdu je vysledkem odliSnych z&jm
samtek a samit sexudlni konflikt mezi pohlavimi. Neni zcela jaszéla protein sam je
zodpowdny za urychlené starnuti samk, nebo jestli je jeho Skodlivy efekt igmben
asociaci s dalSimi ejakdiaimi molekulami. Navic se zda, Ze tyto proteinynsiiuji produkci
vajicek uvolrénim juvenilniho hormonu (JH) @rpora allataa tim urychli vyvoj oocyt
v ovariich. ZvySena hladina JH negativeouvisi s délkou Zivota i u jinych druthmyzu
(Wighy a Chapman 2005). Tedy to vypada, Ze spiZekompetice tfade-off o zdroje zde
hraji dlohu procesy, které oviiuji metabolismusDrosophily a tento zasah do jejiho
metabolismu se odrazi ve zvySené inténkiadeni vajfek. Samotné kladeni vagk Zejme
neni nakladné co sedy délky Zivota, protoze pokud se u sé&kiznemoznilo kladeni tim, Ze
se jim odstranily zarodeé buiky, jejich Zivot se neprodlouzil, tudiz je toto&ini v rozporu



s vSeobecnou dominkou, Ze produkce a kladeni wa&k musi pinést rgjaké naklady sanice
(Barnes et al. 2006).

Cena za sexualni aktivitu u sainse gedpokladala byt relatienmala, kdyZz samec
prispiva pouze gametami do svych potdmfartridge a Farquhar 1981). AvSak i u nich
dochazi vlivem kopulace k vyraznému sniZzeni délkgta. K jejich energetickym nékléch
pravdEpodobré pati produkce spermii a latek ¥igatnych Zlaz, dodataé naklady vytvé i

svalovy pohyb nutny k rozmnozovani.

1.4.2 Socialni hmyz

Odlisné reprodudni zajmy sami a samiek ¢asto zfisobuji sexualni konflikt. Samci
mnoha drufh manipuluji santkou prenosem latek zifdatnych Zlaz, které zvySi sathi
krdtkodobou plodnost na dkor jejicekavané délky Zivota a reproduk schopnosti
(Schrempf a Heinze 2005), nrajak bylo popsano . melanogaster

U socialniho hmyzu fejmé¢ dochazi kredukci sexualniho konfliktu. Ve vSech
takovychto koloniich mé& kralovna mifre dlouhy Zivot v rozmezi 4 — 8 let u vos a nad 30
let u termifi (Collatz 2003). Zije 500krat déle neZz samci a #0kdéle neZ &nice
(nerozmnozujici se jedinci). Pro samce je navicodyieé, pokud je délka zivota kraloven
prodlouZena, jelikoZz sexualni potomci se rodi a&poo je vybudovana sterilnéldicka sila
(Schrempf a Heinze 2005). U kralovny mravence rGawdiocondyla obscurioma pdeni
dokonce positivni vliv na délku jejiho reprodnkho Usgchu. Kralovny, které se pfy
s fertilnim ¢i sterilnim samcem, &y znainé delSi Zivot a z&aly klast vajtka mnohem tive
nez kralovny panenské. AvSak jen ty kralovny, ktel@stavaly Zzivotaschopné spermie
vykazovaly zvySenou plodnost. U socialniho hmyzuziggmeé nevyskytujetrade-off mezi
p&enim, plodnosti a délkou Zivota. Tedy delSi Zivepproduknich jediné je nezavisly na
investicich do reprodukce, avSakiie byt propojeny s aktem i ¢i s latkou pijatou
béhem samotné kopulace (Schrempf a Heinze 2005).

V souwasnosti neni zname, zda latkemasena samci mdimy ¢i negimy vliv (nag.
aktivuje produkci antioxidaft v téle saméky) na prodlouZzeni délky Zivota kralovny
(Schrempf a Heinze 2005).igm¢ zde hraji velkou roli i okolni podminky. U studie
Hartmann a Heinze (2003) rozmnoZujici se jedincavend Plathyrea punctatechraréné

hnizdem Zili mnohem déle, nez ti nereprathikvystavovani v&Sim podminkam.
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2. CILE PRACE

Cilem této bakak&ké prace bylo zhodnotit viiv sexudlni aktivity déalku Zivota u
hmyziho modelu a @¥it, zda se vysledky fiklangji k disposable somaeorie ¢i k nové
alternativni hypotéze. Jako modelovy organismuslopdfia ploStice rursnice pospolna

(Pyrrhocoris apterus

2.1 Vliv pafeni na délku Zivota
» zjistit, zda p&eni ovliviuje délku Zivota santica samiek Pyrrhocoris
2.2 Vliv pafeni na plodnost

e zjistit, zda méa kopulace vliv na plodnost s&eki (zda je plodnost odliSna

u kopulujicich a panenskych sai)

2.3 Vztah mezi plodnosti a délkou Zivota

» zjistit, zda plodnostili kladeni vajtek) zkracuje délku Zivota pigim se sandkam
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3. MATERIAL A METODIKA

3.1 Pokusna z\tata

Jako modelovy organismus k téteédecké praci byla pouZzita plostid®yrrhocoris
apterus (Heteroptera) pochazejici z chiovEntomologického Gstavu AGR v Ceskych
Budgjovicich. Laboratorni chovy byly zaloZzeny nasbirarglostic v irodk v jihoceské obci
Chekice, ktera se nachazi pobleskych Budjovic. Plostice byly chovany v termostatech
pii teplo 26 + 2 °C a udrzovany v proti-diapauzni fotoperdoti8 h s¥tla : 6 h tmy (rezim
dlouhého dne, Long Day, LD). Krmeny byly lipovyn@reeny a vodou.

V laboratornich podminkéch trva vyvoj plostic 4¥ala od vajtka do imaginélniho
svlékani, pi kterém prochazeji 5 larvalnimi instary. Kréntoho je pro samice plostic
charakteristické kladeni vagk bez pitomnosti samce (sami@gme vajicka nejsou oplozena,
takZe novy jedinec nevznika).

Plostice byly chovany v Petriho miskach jak indiadhs, tak i v parech. Vetrg
lipovych semen a vody jim byl do Petriho miséldavan skladany filtréni papir pro zstSeni

vnitiniho povrchu.

3.2 Metodika

3.2.1 Vliv sexualni aktivity a plodnosti na délkwota

Ke zkoumani vlivu sexualni aktivity a plodnosti miglku Zivota byly postupn

provadny 2 pokusy. Kazdy z pokadrval priblizné 4-5 mgsiai.

1. pokus

PloStice pochéazely z 28. generace (F28) od dabipyly nasbirany v obci Chate.
Jak jsem zminila viedeSlém odstavci, prochazi plosSticgalika larvalnimi instary. ked
svle&genim na imago se samci a s&kyi prendavali do odliSnych sklenic, aby nedoslo ke
spé&eni (v 1 sklenici jen samci, v 2. jen s&hy). Poté se plosticergsunuly do Petriho misek.
Celkem jsem mda 4 skupiny po 30 Petriho miskdch (dohromady 126ekn plostic bylo
v izolovanych skupinach 30, v parech 60, cetk@80). V tabulkach jsou bare¥wvyznaeni

jedinci, kt&i se zkoumali.
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1. skupina 2. skupina 3. skupina 4. skupina
Izolované sangky ¢ |lzolovani samci? pary (?3) pary @J)
(sledovany jen? ) (sledovani jen?)

Plostice byly kontrolovany obden a do tabulek zaze@dvana mortalita saifha
samtek a pdet vajiek nakladenych saktkami (jak u izolovanychy, tak i u péi, kde byla
zkouména?). U paih, kde jsem se zajimala jen o samce, nebyléitfpoa vajtka, jen
zapsano, zedpka byla a zda pra@hla kopulace.

Pokud doslo k uhynuti&které izolované plostice, Petriho miska se zruslkstlize
chcipl partner u pér kde uhynuly¢len nebyl ten zkoumany, vymnil se za plostici
z ndhradnich sklenic, jejiz Zivot se nezkoumal&krmadnich sklenicich byly ploStice chovany
hromadr). Kazdych 14 dni jim bylo vyshovano piti, lipova seminka a filtai papir.

Plostice byly vzdy po zkontrolovani dany do termatst Skupiny byly mimoto
umisgny pro gehled do 4 plastovych vamk. Poloha vakdek v termostatu byla pbézné

meénéna, aby Zivot plostic nebyl ovlivan teplotni zonaci.

2. pokus

Plostice pochéazely ze 4. a 5. generace od nasbhangstic z Chelicka. Jedt nez se
z plostic stala imaga, byli samci a samice nacliézeg zatim v 5. instaru ogldni a samice
chovany v jiné sklenici nez samci. Tentokrat jsemdlam6 skupin, jelikoZz jsem navic
zkoumala, zda se péry stejného pohlavi vzageowiiviuji a zkracuji si tim Zivot. Kazda
skupina obsahovala 30 Petriho misek (dohromadymi®@k izolované skupiny — 30 plostic,

pary — 60 plostic, celkem 300).

1. skupina 2. skupina 3. skupina 4. skupina 5. skupina . skipina
Izolované? |izolovanid |pary (%) pary @' 3) pary(93) pary @J)
kompetice kompetice sledovana; |sledovan?

Jako v pedeSlém fipact jsem do tabulek zaznamenéavala umrti garacsamic.
U izolovanych samic a u parkde jsem se zajimala jen o s#kui, jsem pgitala i mnoZzstvi
vajicek. Stejrt tak i u pah, kde byly d¥ samice. U sanicjsem zaznamenavala jen mortalitu.
Pokud uhynula izolovana plostice, Petriho miskazmila. U pal odliSného pohlavi, kde
uhynul nezkoumanylen, doslo k jeho vykné za plostici novou (dosfe stadium, cca 7 dni

stara) z ndhradnich sklenic. Pokud doslo k thyodtige u paru stejného pohlavi, kde jsem
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zkoumala vyskyt vzajemného ovligmi, mrtva plostice se odstranila a pokud v tétopgiu
byla dalSi plostice jen jedna, spojila jsem je ando paru.
Plosticim byl kazdych 14 dni vydiovan filtratni papir, lipova seminka a voda jako

v predeslém fipact. Kontrolovany byly obden a uchovavany v termostatu

3.3 Grafické a statistické zpracovani dat

Vysledky pokusu 1 a 2 pro izolované jedince a lustexualni pary byly spojeny.
Logrank test byl pouzit pro hodnoceni podobnostky&ivota mezi déma skupinami.
Rozdil mezi pimérnymi hodnotami byl hodnocen pomaoci t-testu nelomgeestné ANOVY
a Tukey post-testu. Vliv péni na pitbéh kladeni byl hodnocen pomoci dvoucestné ANOVY
a Bonferroni post-testu. GraphPad Prism 4 sowftwayke pouZit pro vSechna statisticka

hodnoceni.
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4. VYSLEDKY

4.1 Vliv pareni na délku Zivota samic

100-
—F+M

T 80 —F
>
2 —F+F
7 90 —F OV-
5
g 40
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0 ' ' ' —

0 50 100 150 200 250

Age (days)

Obr. 1: Vliv p&'eni na délku zivota samic

F+M=samice v paru se samcelfrsamice izolovand;+F=samice v paru se sami€i,0OV- =samice bez ovarii.
Paset jedindi a ptimér délek Zivota viz Tabulka 1A, statistické hodnoicerzdilu v délce Zivota viz Tabulka 1B.
Hodnoty pro santky bez ovarii byly pevzaty z prace Hodkova (2008).

Z grafu je patrné, Ze péni ma na délku Zivota safek zn&né negativni vliv. Ve
srovnani se samicemi v paru se samcem, jmgna délka Zivota signifikantn(P<0,0001)
delSi u izolovanych samic (0 48%), u samic v p&samici (0 44%) a u izolovanych samic
s odstrasnymi ovarii (0 58%). Naproti tomu nebyl signifikaritrozdil v délce Zivota u
ostatnich skupin saek (F, FF, F OV-). U FF jsem tudiz nepotvrdila to, Zze by si sakyi
pobyvanim spolu vzajeminzkracovaly Zivot. U samek, kterym byla experimentan
odstragna ovaria se fiedpokladalo, Ze se jejich délka Zivota prodloudlyZ se jim tim
zabranilo zrani vajek a kladeni. Jejich délka Zivota se vSak neliSsamtek samotnyclti
samiek v paru se samici, tudiz se zde nabizi mysSlerk&]adeni a produkce végk nema
na zZivotnost samek vliv. Tyto dva parametry (délka Zivota-kladejsiou Zejmeé vzajemnd

nezavislé, alespou izolovanych samic.
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4.2 Vliv pareni na délku Zivota sami
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Obr. 2: Vliv p&'eni na délku Zivota samic

M+F=samec v paru se samit,=samec samotny/+M =samec v paru se samcem.

Paset jedindi, medidn a pmmeér délek Zivota viz Tabulka 2 A, statistické hodnoicenzdilu v délce Zivota viz
Tabulka 2 B.

Ve srovnani se samci v paru se samici jarngrna délka Zivota izolovanych safnc
prodlouzena o 50% (P<0,0001) a 0 27% (P=0,000Bmuasv paru se samcem. Na rozdil od
samic je také signifikantni rozdil (P=0,0087) va#élzivota izolovanych samica sama
v paru se samcem. Bylo zpozorovano, Ze tito samcrnazi sgé i s partnerem stejného
pohlavi, jejich zkraceni Zivota je praygbdobré dusledkem vyvijeni svalové aktivity

souvisejici s p@nim.
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4.3 Vliv pareni na prnimérnou délku Zivota, dobu ovipozice a post-ovipozice

1257 moviposition [ILife span
100 |
(7)) 75'
>
© —T— =
QO 5. |
25-
0

Ma'ted Virgin's OV+ Virgin's OV-

Obr. 3: Vliv p&‘eni na pfimérnou délku Zivota, dobu ovipozice a post-ovipozice
Pcatet jedind, ¢iselné hodnoty a statistické hodnoceni razdit Tabulka 1A, B a 3.

Graf znazaiiuje ptimérné hodnoty délek Zivota figdich se a panenskych s&ek,
dob kladeni (ovipozice) a dob, kdy s&hyi jizZ nekladly (post-ovipozice). Jak jsem jiz pafss
na Obr. 1, rozdily v délce Zivotaiféch se a panenskych saek byly vysoce signifikantni
(P<0,0001), pokud jsem porovnala s&kyi panenské se sathami kastrovanymi, jejich
Zivot se vyraza nelisil.

Ve srovnani s pg&imi se santkami je u panenskych saiek signifikantr
(P<0,0001) prodlouzena jak doba kladeni, tak dobaukorteni kladeni. Je zajimavé, ze
zatimco ovipozini obdobi je prodlouzeno o 35%, post-ovigoziobdobi je prodlouzeno
relativné mnohem vice, 0 138%. Panenské sayntak maji prodlouzen Zivotipdevsim diky
post-ovipozénimu obdobi, které u nich zaujimé 34 % jejich Zvd&eni zkracuje fedevsim
tu ¢ast Zivota saniek, kterd jiz neniwezita pro produkci potomstva.
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4.4 Vliv pareni na délku Zivota, dobu ovipozice a post-ovipozai jednotlivych samic

Mated Virgins
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Obr. 4: Vliv p&eni na délku zivota, dobu ovipozice a post-ovigeaijednotlivych samic
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Obr. 5: Vztah mezi (A) délkou zivota a dobou ovipoziced@ou zivota a dobou post-ovipozice

(A) Kopulujici samice, n=59,%£0,71, P<0,0001; panenské samice, n=58),83, P<0,0001; srovnani sklonu
(slope) regresnichifmek: F=14,28, Dfn=1, Dfd=113, P=0,00025.

(B) Kopulujici samice, n=597%0,24, P<0,0001; panenské samice, n=58),74, P<0,0001; srovnani sklonu
regresnich imek: F=32,80, DFn=1, DFd=111, P<0,0001.
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Analyza vysledl u jednotlivych samic ukazala, Ze u kopulujicicimgase doba
kladeni prodluZuje s dobou Zivotacim delSi Zivot, tim delSi OP (Obr. 4 Mated). Naprot
tomu doba kladeni u panenskych samic se po dosakgi@ho stéi (priblizné 100 dri) jiz
dale s ¥kem neprodluzuje, ale prodluZzuje se doba po &&ponkladeni (Obr. 4 Virgins).
Tomu odpovidaji rozdily v regresnichimpkach. Zatimco korelace mezi délkou Zivota a
dobou kladeni je silij§i u kopulujicich samic {£0,71) neZ u panenskych samié=(,33)
(Obr. 5 A), korelace mezi délkou Zivota a doboutfmaspozice je silgjSi u panenskych
samic (f=0,74) neZ u kopulujicich samic *¥0,24) (Obr. 5 B). Doba kladeni je
praviEpodobrg omezena maximalnim reproditkm potencidlem, ktery neibe byt
piekraien ani u dlouho Zijicich samic.
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4.5 Vliv pareni na intenzitu kladeni samic
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Obr. 6: Vliv p&eni na intenzitu kladeni samic

Pasateini n je 30 samic pro @bskupiny. Sipky znazauji vék, kdy preziva 50% samic. Vysledky byly
hodnoceny pomoci dvoucestné ANOVY a Bonferroni yiestem. Intenzita kladeni je oviigma jak p&enim
(F=17,05, DFn=1, DFd=699; P<0,0001), ta¥kem samic (F=561,88, DFn=14, DFd=699; P<0,0001fePo
vykladenych vajiek u dvou skupin samic se lisil (P<0,001) ve vS&&sovych obdobich krogrdni 15, 35, 60 a
70. Hodnoceni v8ak neni zcel@gné, protoze samice vipghu pokusu postuginhynou.

Vysledky naznéuji, Ze p&eni zvySuje intenzitu kladeni nac¢asku Zivota samic, coz
ma za nasledek vyrazny pokles kladenidedjiv jejich pozdjSim wku a kratSi Zivottfade-
off). 1zolované sandky kladou na z&tku Zivota mé# oproti samikam kopulujicim, avSak
s postupujicim gkem gevysi intenzitu kladeni pizgich se sandek, snizovani intenzity je u
nich pomalejSi. Celkova intenzita kladeni {pbvajiek / den ovipozice) je oéoo vysSi u

kopulujicich samic neZ u panenskych samic, aleirggg@omerné maly (Tabulka 3).
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4.6 Vliv pareni na celkovou plodnost

Celkovy pa@et vajiek a sfiSek vykladenych za Zivot je vySSi u izolovanych isamez
u samic v paru se samcem nebo v paru se samicillkéaB). 1zolované samice tedy Ziji déle
nez kopulujici samice (Obr. 1)igstoZze vykladou&tSi paet vajiek. Navic samice v paru se
samici vykladly niZSi p&et vajiek nez izolované samice (Tabulka 3), ale doba dibgta u
obou skupin stejna (Obr. 1). Tim se tedy potvraigenrénka, Ze kladeni pra¥godobr
neovliviiuje délku Zivota samek (paet vajcek u F > F+F=F+M; délka Zivota u F=F+F >
F+M), ktera je navic potvrzena zggim, Ze Uplné zabréni kladeni (vyjmuti ovarii) nevede

k prodlouzeni délky Zivota (Obr. 1).
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5. DISKUZE

5.1 Vliv reprodukce na délku Zivota

Obecrg se za reproduki naklady, které zkracuji délku Zivota hmyzu, poye
samotné pideni a produkce a kladeni wagk (Fowler a Partridge 1989; Chapman et al. 1995).
Zde se snazim tyto dva parametry podetolbozebrat a shrnout poznatky provedené na

Pyrrhocoris apterus

5.1.1 Vliv p&eni na délku zivota samic a intenzitu kladeni

U mnoha studii slouzi ke zkoumani vlivu sexudlrtivatly na délku Zivota modelovy
organismudrosophila melanogasteilyto studie (naip Malick a Kidwell 1966; Partridge et
al. 1986; Partridge a Fowler 1989; Chapman 1992p@tan et al. 1993, 1995; Partridge et al.
1995; Ueyama a Fuyama 2003) zjistily, Ze kopulad&uge délku Zivota sartkam octomilky
obecné a tato redukce ¥edivani se&asto chape jako ,cena zarpai“. Kromg octomilky se
tento jev prokazal i €eratitis capitata(Chapman et al. 1998) u Callosobruchus chinensis
(Yanagi a Miyatake 2003) a u mnoha dalSich @r{8tearns 1992).

| j& jsem potvrdila toto zjighi, avSak na jiném modelovém organismu — plo®ici
apterus kde panenské satkiy Zily mnohem déle nez fiéi se santky a rozdil mezi nimi
byl vysoce signifikantni. Kroghtoho n&l samec znatelny vliv na vyssi intenzitu kladeni na
zatatku zivota sandek, ktera se ale s postupujicinfdkem sniZzovala a bylatpvySena
samtkami bez partnera.

Vysvétleni, pr@ samtky, které kopuluji, vykazuji tak vyrazné snizenikg€zivota
nabizi studie Wigby a Chapman (20@%)studie Chapman et al. (1995), které zkoumaly
negativni vliv p&eni naD. melanogaster Tyto studie povazuji zai@inu predcasného
starnuti santiek proteiny z fidatnych Zlaz santic Odstragnim €chto Zlaz totiz dojde ke
znanému prodlouzeni délky Zivotaifpéch se sandek (Chapman et al. 1993, 1995). Navic
samiky kopulujici se samci, kiemohli tvarit spermie, ale ne produkty #igatnych zlaz, a
proto stale produkovali potomstvo, Zily t&mstejre dlouho jako samdky panenské
(Chapman et al. 1995). Podle studie Wigby a Chap{®@@5) tyto produkty ovlituji v tle
samiky takové procesy, které vedou k vysSi frekvendiepaa k vySSi intenzitkladeni
vajicek na zaatku Zivota. Sakimi produkty by mohla byt ovlisovanacorpora allatasamic,
kde zpisobi uvolrni juvenilniho hormonu, ktery stimuluje vyvoj oogyt ovariich, avSak na
Ukor zkraceni délky Zivota (Wigby a Chapman 200%}o latky se nejspiSe vyvinuly z toho
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duvodu, aby zvyhotiobvaly a zvySovaly fitness samce na ukor fitnessidam(urychluji
kladeni vajtek, podporuji sami Usgch v kompetici spermii), tedy jsouigqumétem
sexualniho konfliktu mezi pohlavimi (Chapman et1&i95).

Ze pé&eni (a tedy satti produkty) pravépodobré ovliviiuje kladeni, bylo prokazano i
u studii Partridge et al. (1986), Burnet et al.7@i Baumann (1974) n®. melanogaster
kde pdici se santky na z&atku Zivota kladly vice vajek nez santky panenské, které je
v kladeni pevysily v pozdjSich stadiich zZivota. Pokud byl ufpéch se saniek odstrasn
partner, jejich kladeni vai¢k a délka Zivota se s kratkym zpédin rovnala santkam
panenskym ve stejnémeku. Tedy vliv samce na kladeni gk a rychlost pezivani je
ziejme reverzibilni (Partridge et al. 1986).

AvSak Chapman et al. (1998) nemohl najit radsizemni muSc€eratitis capitata
dukaz toho, Ze by gani zvySovalo produkci v&gk pomoci latek fgnasenych ze saich
piidatnych Zlaz, uéthto samiek nengla kopulace Zadny vliv na intenzitu kladeni, i kdyg
jim délka Zivota snizovala. V tomto $nu je Ceratis capitatgpravdpodobr vyjimka.

P&eni nemusi mit jen negativni vliv na délku Zivotéangek, to bylo zpozorovano u
studie Schrempf a Heinze (2005) na kralovnach nmav€ardiocondyla obscuriorZde se
ziejmé nevyvinul sexudlni konflikt mezi pohlavimi, jelikokralovny, které se pidy, Zily
mnohem déle a 2aly klast vajtka diive nez santky panenské. U kraloven tudiz latky, které
jim predavaji samcidhem kopulace, maji pozitivni vliv na jejich délkivd@a. Pro druh je to
vyhodné, protoZze nejprve se &hto koloniich tvéi sterilni dlnice a az poté, sexualni
potomci.

Je victt, Ze u mnoha drihhmyzu vliv p&eni na délku Zivota satigk zavisi na tom,
zda je to prosfgné a vyhodné pro ofr@é pohlavi. Z mych pokusvyplyva, Ze u plostice.
apteruspravctpodobré dochazi k sexualnimu konfliktu mezi pohlavimi,rigtena za nasledek

intenzivrejSi kladeni santek na zaatku Zivota, avsak jejich kratSi Zivot.

5.1.2 Vliv kladeni na délku zivota samic

P&eni sice zvySovalo intenzitu kladeni n&aiu Zivota santek, ale celkovy piet
vajicek byl vySSi u panenskych samiéegtoze jejich zZivot byl delSi. Nelze vSak vyduze
naklady na produkci vajek se liSi u pécich se a panenskych samic. Pro definitivniézév
vlivu produkce vajiek na zkraceni Zivota fiédich se samic bude nutné provést dalSi pokusy,

nag. pozorovat vliv peni na délku Zivota kastrovanych a kontrolnich sami
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Pokud se panenskym saikém P. apterusoperativié odstranila ovaria, a tak se
zabranilo kladeni, jejich délka zZivota se neénita. TudiZz se domnivame, Ze samotné kladeni
vajicek neni pro samky nakladné, co se &g délky Zivota (pokud nebereme v potaz
diapauzu), alespou panenskych samic; kdyby nakladné bylo, museloséyto projevit
zmenou v délce Zivota.

Toto zjiS&ni je v souladu se studii Barnes et al. (2006), ddigtragni zarodénych
burgk negineslo samikam D. melanogasteprodlouzeni jejich délky Zivota, i kdyz klast jiz
nemohly. Podle Barnes et al. (2006) jsou to spa@fisignalni procesy, které uniodi
reprodukci (tedy i kladeni vagk), které jsou nakladné z hlediska délky Zivot&emez
produkce vajiek jako takova.

Naproti tomu u studie Yanagi a Miytake (2003) sdmi€allosobruchus chinensksyl
Zivot zkracovan nezavisle jakigdim, tak i produkci vajek (p&ici se samice, které nekladly
vajicka mely kratSi Zivot neZz samice panenské, ale delSitzied samice, které seifig a
jest kladly).

Sgro a Partridge (1999) zabraridi. melanogastew kladeni ozéenim nebo mutaci
ovd a to vedlo k prodlouZeni jeji délky Zivota, coZ\j@ozporu s vysledky Barnes et al.
(2006). Ozéenim navozena sterilita u samk Ceratitis capitata(Chapman et al. 1998)da
stejny &inek na jejich délku Zivota jako u safak octomilky. Oz#eni ma krom vlivu na
ovaria pravdpodobr i dalSi vedlejSi &inky, které by mohly odstranit i hlavni signéfigici
délku zivota.

Podle prace Hodkova (2008) je zZivot panenskych cdmiapteruszkracen signaly
z pars intercerebralismozku (pravdpodobré vlivem insulin-podobného peptidu) a signaly
z corpora allata(juvenilnim hormonem). Odstrami ovarii u santiek P. apterusneovlivnilo
Zivot prava@podobr proto, Ze dale isobily signalytidici délku Zivota. To je podporovano
zjisStenim, Ze odstrami corpora allata prodlouZzilo Zivot kastrovanym samicim (Hodkovéa
2008). Tim by vysledky podporovaly spiSe altenrdthypotézu neadisposable someeorii,
tedy to, Zetrade-off mezi reprodukci a délkou Zivota sice existujesakvredukce v délce
Zivota je zfisobena signalnimi procesy a negunem latek ze somatické udrzby do samotné
produkce vajiek. Délka zZivota panenskych afftach se samic by mohla bfizena stejnymi
signaly, jejichz intenzita se liSi.

Ze tkaiové signaly zprosedkované hormony hraji Kvou roli v reproduknich
nakladech bylo prokazano i u studii Tatar et 0@ ¢i Williams (2005). Molekularni studie
na rozlénych organismech zahrnujicichd@ko, octomilku a mys (Tatar et al. 2003; Katic a

Kahn 2005; Partridge et al. 2005) odhalily to, Zetawe v insulinové signalni draze vede
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k prodlouzeni jejich délky Zivota. Mutace v genderlg kéduje insulinovy receptoinR)
redukovala u sardék D. melanogastebiosyntézu juvenilniho hormonucerpora allatain
vitro (Tatar et al. 2001; Tu et al. 2005). Aplikea@alogu juvenilniho hormonu na sterilnR
mutanty vedla k zahajeni vitellogenese a &opné redukci délky Zivota (Tatar et al. 2001).
Predpoklad, Ze Zivot zkracuje juvenilni hormon je pocgbvan zji&nim, Ze odstrami
corpora allata prodlouzi Zivot u saraat (Pener 1972) a martiéta Danaus plexippus
(Herman a Tatar 2001; Tatar a Yin 2001).

5.1.3 Vliv p&eni na délku Zivota sariic

Nejen samiceP. apterusmély vlivem pé&eni zkracen Zivot, sexualni aktivitacia
negativni dopad i na opaé pohlavi. Redukce v délce Zivota sérhg se dala vysitlit podle
Partridge a Farquhar (1981), itekoumali tento jev na samci€h melanogaster

Podle této studie je délka Zivota sd@inoctomilky zkracena vlivem svalového pohybu
pii pareni a produkci spermatu a latekiijptnych zlaz. Partridge a Andrews (1985) zjistili,
Ze zvySena mortalita safhd®. melanogastenvlivem pé&eni je reversibilni, a pokud doslo
k ukorteni sexualni aktivity, jejich délka Zivota byl&ratkym zpozdnim stejnd jako u
samd po cely Zivot bez sartky. Pravé&podobr jejich zvySend mortalita trva do té doby,
dokud se nenaplnitfglatné Zlazy a spermie ve varlatech (Partridge é@réws 1985).

Krom¢ D. melanogasterbyla délka Zivota samce vlivem ieai zkracena i u
Callosobruchus maculaty®aukku a Kotiaho 2005).

5.2 Ovlivnéni délky Zivota u pan stejného pohlavi

JelikoZ P. apteruszZije v pirock ve wtsich skupinach, zajimala jsem se i o to, zda se
piislusnici stejného pohlavi vzajetnavliviuji a zkracuji si tim zZivot. Pokud jsem zkoumala
pary samiek, nezaznamenala jsem zadnouéamv délce Zivota, kterd se shodovala se
samtkami bez partnera. Celkovy @et vajiek vykladenych izolovanymi sattkiami vSak
podstaté pievySoval poet vajtek u samiek v paru. Mechanizmus tohoto efektu zatim
nezname.

Vysledky u sami byly zcela jiné. Délka Zivota pasama byla zkracena v porovnéni
se samotnymi samci, i kdyZ toto zkraceni nebylosifdé jako u par samce se samici. Bylo

pozorovano, Ze samci se snaZziigpias partnerem stejného pohlavi, tedy jsem diasjx
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nazoru, ze se jim Zivot zkratil svalovou aktivitokterou vynalozZili ve snaze se $pa
s druhym samiem.

Zda se tedy, Ze kro¥nsamotného @Féani je délka Zivota samce zkracena i svalovou
aktivitou, ktera kopulaciiedchazi. Jsouutazy uD. melanogasten tarantuleHygrolycosa
rubrofasciata,ze ku gikladu jen samotné ndmluvy mohou sniZovat Zivot gafCordts a
Partridge 1996, Mappes et al. 1996, Kotiaho 2000).
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6. ZAVER

Shrnuti vysledk:

>
>

sexudlni aktivita snizuje délku Zivota samta samikamP. apterus

pé&eni ovliiiuje piiibeéh kladeni vajiek (na za&atku Zivota zvySeni intenzity kladeni u
p&icich se saniek oproti samikam panenskym, skem pokles aigvyseni kladeni
samtkami izolovanymi)

celkovy pa@et vykladenych vajek je nizSi u pécich se samic nez u panenskych
odstragnim ovarii se Zivot panenskych s&ek neprodlouZil; produkce vagk a
kladeni Zejm¢ nema vliv na délku zZivota

u zkoumani vzajemného ovliimi délky Zivota pary stejného pohlavi ziso to, Ze
samci si vzjemhZivot zkracuji (snaha se s druhym samcentigp&amice nikoliv

(ale vzajema si ovliviwuji pocet vykladenych vafiek)

Hypotézy:

>

u sam@ je vlivem sexualni aktivity Zivot zkracen svalovymohybem a dale zatim
nam neznamymi faktory, které souvisgjinpo s kopulaci (@jm¢ produkce spermatu
a latek z pidatnych Zlaz)

u samic partner ogaého pohlavi fispiva k jejich snizeni délky Zivota a k vysSi
intenzie kladeni pravdpodobré vlivem produkfi pridatnych Zzlaz (produkty—
stimuluji corpora allatak vyssi produkci JH— JH urychluje zrani vajek, ale jeho
vySSi hladina v organismu sniZuje délku Zivota sjniade-offziejmé neni v alokaci
zdroji do produkce vajek, ale v molekularnich signélech

u samic bez ovarii se Zivot neprodlouzil prgwadobré proto, Ze se neodstranily

hlavni signdly, které ovliwiji reprodukci

Dalsi cile:

>

>

samiky bez ovarii pét se samcem (@¥it, zda produkce vajek neovliviuje délku
Zivota pdicich se saniek)

zkoumat vliv reprodukce na délku Zivota samic zekaolarni strdnky (produkty
piidatnych zlaz, hormonalni signaly, exprese spdgifib signat)
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Tabulky

Tabulka 1A

Délka Zivota samic (dny)

n median pimér+SEM
F+M 60 |60 62,2+3,7
F+F 60 | 84 89,254
F 60 |91 92,645,3
FOV- |48 | 100 98,046,1

vyswtleni zkratek viz Obrazek 1

Tabulka 1B

Statistické hodnoceni rozdilu v délce zivota samic

F+Mvs F F+Mvs F+H F+Mvs F OV|- Fvs F+F FvsFOVF FedF
OV-
Logrank test P<0,0001) P<0,0001 P<0,0001 P=0,89 ns P+@,57=0,55n
ANOVA a Tukey post-| P<0,0001 | P<0,0001 P<0,0001 P=0,6%ns P=0,51 ns P=0,
test
Tabulka 2A
Délka Zivota samc
n median pimér+SEM

M+F 60 |81 85,71+4,2
M+M 60 |113,5 108,8+4,0
M 59 |135,5 128,4+6,1
vyswtleni zkratek viz Obrazek 2
Tabulka 2B
Statistické hodnoceni rozdilu v délce Zivota samc

M+F vs M+Fvs M | M vs M+M

M+M
Logrank test P<0,0010| P<0,0001 P<0,0001
ANOVA a Tukey post-test P=0,0001f P<0,0001 P=0,0087
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Tabulka 3

Hodnoty reproduénich paramefr samic (pimér £ SEM, t-test)

F F+M F+F F+M vs F, t-tes
Doba ovipozice (dny) 63,3+2,7| 46,9+2,6 P<0,0001
Doba post-ovipozice (dny) 31,7+4,3] 13,3t1,2 P<0,0001
Pcatet sriSek za Zivot 11,9+0,5 | 9,4+0,5 P=0,0003
Patet vajiek za Zivot 562,3+24,4 454,8+22,2 432|9* P=0,002
Pctet vajiek/den ovipozice 9,1+0,3 10,3+0,4 P=0,018
n 58 59 60

* Celkovy paet vajiek za Zivot na jednu samici (celkovy ged vajicek / paet samic).
Jelikoz byly d¢ samice pohromag nebylo mozno rozliSit pet vajtek vykladenych

jednotlivymi samicemi.
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