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Abstrakt

Fenotyp spermii je zdsadnim ukazatelem kvality ejakulatu samcti a mize mit vyrazny vliv na
jejich reprodukéni Gspéch. Fenotyp spermii je zna¢né variabilni mezi druhy, ale rozdily lze
najit i mezi jedince jednoho druhu. Tyto rozdily mohou byt zpiisobeny vékem samce ¢i
postkopulacni selekcei. V této praci jsem se zabyvala (1) variabilitou ve fenotypem spermii u
vlastovky obecné (Hirundo rustica), (2) analyzou zmén v kvalité ejakulatu samct s vékem,
(3) vztahem mezi morfologii spermii a rychlosti spermii, (4) vlivem fenotypu spermii
(morfologie, motilita) na fertilizaéni uspéch samce s vyuzitim rozsdhlého datasetu 174
pozorovani pro 130 samcii a dajii 0 mimoparovém uUspéchii samcti a (5) experimentalnim
studiem vlivu samiciho prostfedi na rychlost spermii. Z testovanych proménnych pouze
délka krcku korelovala s vékem samce. Star$i samci méli kratsi kréek spermii nez mladsi
jedinci. Mezi v€kem a reprodukénim uspéchem samct vSak nebyl prokazan zadny vztah.
Celkova délka spermii negativné ovliviiovala rychlost spermii a zarovenl byl prokazan
pozitivni vliv relativni délky krcku na rychlost spermii. Celkovy reprodukéni uspéch samci
nebyl ovlivnén zadnou z testovanych proménnych. Samci s krat§im relativnim krékem méli
méné cizich mlad’at ve vlastnim hnizd¢ a samci s krat§imi spermiemi a del$im relativnim
krékem spiSe uspéli v mimoparovych kopulacich. Tento vysledek je v souladu s
prokézanym negativnim vlivem délky spermii na motilitu. Stabilizujici selekce na morfologii
spermii nebyla v této studii u vlastovky obecné prokazana. Samci s primérnou délkou
podvadénych a podvadé¢jicich samcli neprokazalo rozdily ve velikosti ¢i motilit€ spermii.
Experimentalni ¢ast prace zaméfend na skrytou volbu samice prokdzala, Ze spermie samcti
plavou Iépe v sami¢im prostfedi nez v neutrdlnim mediu. Zaroven se vSak motilita neliSila
v prostfedi heterospecifické a konspecifické samice. Tyto vysledky ukazuji mozny vliv
kompetice spermii na fenotyp spermii a zaroven prokazuji roli skryté volby samice na pohyb

spermii u vlasStovky obecné.

Klicova slova: Postkopula¢ni vybér, morfologie spermii, motilita spermii, senescence

spermii, vlastovka obecna



Abstract

Sperm phenotype is an essential indicator of the male ejaculate quality and may have a
significant impact on male reproductive success. Sperm phenotypes are considerably
variable across species but variation is also found among males within species. This thesis
examines (1) variation in sperm phenotypes among males in barn swallows (Hirundo
rustica), (2) changes in male ejaculate quality with age, (3) relationships between sperm
morphology and motility, (4) effects of sperm phenotypes (morphology and motility) on
male fertilization success, using a large dataset of 174 observation for 130 males, and (5) the
influence of female reproductive environment on sperm motility. From the tested variables,
only midpiece length correlated with male age. Older males had shorter midpiece but no
relationship between male age and reproductive success was found. Sperm length negatively
affected sperm motility and, simultaneosly, relative midpiece length posively correlated with
sperm motility. No correlation was found between the male reproductive success and sperm
motility, presence of abnormalities, length of outermost tail feathers or age. Males with
shorter relative midpiece were more successful in within-pair paternity, and males with
shorter sperms but longer relative midpiece were more successful in extrapair copulations.
This result is consistent with a negative relationship between sperm length and motility.
Stabilizing selection on sperm length of barn swallow has not been proven, as males with
medium sized sperm did seem to outcompete short or long sperm males. A comparison of
sperm traits in cuckolding males and males they cuckolded did not reveal any differences in
sperm morphology or motility. The experimental part of thesis focused on cryptic female
choice. Sperm cells were swimming better in a setup mimicking the female reproductive
environment than in a neutral medium. Sperm motility, however, did not differ between
female environment of heterospecific and conspecific females. The results indicate that
postcopulatory selection may affect several sperm phenotypes in barn swallows and

demonstrate some role of cryptic female choice on sperm performance in this species.

Key words: Postcopulatory sexual selection, sperm morphology, sperm motility, sperm

senescence, barn swallow
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1. Uvod

Samci gamety, spermie, slouzi k oplozeni vajicka. Spermie patii mezi nejvariabilnéjsi bunky.
Rozdily ve velikosti spermii mizeme najit nejen mezi jednotlivymi druhy a poddruhy (napf.
Laskemoen et al. 2013a), ale také mezi jedinci v rdmci jedné populace (napt. Kleven et al.
2008). Variabilita ve velikosti spermii by mohla byt ¢astecné vysvétlena senescenci spermii.
Se zvysujicim se vékem samce se mohou objevovat chyby ve spermatogenezi (Pizzari et al.
2008), kter¢ mohou snizovat kvalitu spermii. U promiskuitnich druhti mize byt velikost
spermii ovlivnéna i postkopulacni selekci, ktera se uplatiiuje v podobé kompetice spermii
(Parker 1970) a skryté volby samice (Thornhill 1983). Pfes dosavadni vyzkum vsSak role
postkopulaéni selekce neni zcela probadana. Vice pozornosti bylo vénovano studiu
kompetice spermii, ale i zde vyzkum nardzel na cetnd uskali. Diky vyvinuté metodé
neinvazivniho odbéru ejakuldtu (Wolfson 1952, Albrecht et al. 2013), se z pévcl stal
modelovy taxon pro studium kompetice spermii a vztahu mezi intenzitou postkopulacni
selekce a morfologickymi ¢i fyziologickymi znaky spermii.

Ve své praci se vénuji studiu fenotypu spermii u vlastovky obecné. Testovala jsem
vliv starnuti samct na fenotyp spermii a zaroven vliv postkopulacni selekce na fenotyp
spermii skrze reprodukéni Gspéch samci. V této praci jsem se dale pokusila propojit vliv
prekopulacnich 1 postkopulaénich znakii na reprodukéni uspéch samct. Soucasti vyzkumu
postkopulaéni selekce byla 1 skrytd volba samice, kterd byla testovana pomoci experimentt

motility v neutralnim mediu a dvou typech samiciho prostiedi.

1.1. Fenotyp spermii

Jako prvni spermie objevil a pozoroval Antoni van Leeuwenhoek. Tehdy je oznacoval jako
animacules (Birkhead 2010). Prestoze je jejich funkce (oplozeni vajicka) mezi taxony
neménnd, jsou spermie velmi rozmanité (Obr. 1). Hnaci silou evoluce morfologie a tedy 1
funkénosti spermie byla predevsim selekce skrze prostfedi, ve kterém dochazi k oplodnéni.
Druhy ryb, pro které je charakteristické vnitini oplozeni, maji del§i spermie neZz druhy
s externim oplozenim (Stockley et al. 1996). Vliv velikosti reprodukéniho traktu samice na
velikost spermii byla prokdzana napt. u broukd (Dybas & Dybas 1981), drosofily (Pitnick &
Markow 1994), molti (Morrow & Gage 2000) a ptaka (Briskie & Montgomerie 1992).



Spermie se obecné skladaji ze 3 casti — hlavicky, krcku a biciku. Hlavicku lze
rozd¢lit na akrozomalni a postakrozomalni cast. V prvni ¢asti se nachazi akrozom obsahujici
enzymy, které jsou potiebné k priiniku spermie do vajicka (Drobnis & Overstreet 1992).
V postakrozomalni c¢asti spermie je ulozeno jadro s genetickou informaci. Kréek nese

koncentricky uspotadané mitochondrie, které produkuji energii v podobé adenosintrifosfatu

(ATP). Bicik pak byva povazovan za hnaci silu spermie.

Obr. 1. Variabilita v morfologie spermii u vybranych druhii bezobratlych a obratlovcii.
Prevzato a upraveno podle Birkhead et al. 2009. (a) Aeolosoma litorale (Olejnuska,
krouzkovci), (b) Acanthobdella peledina (Stétinovka sibirskd, krouzkovci), (c) Erpobdella
octoculata (Hitanovka bahenni, krouzkovci), (d) Pleurodeles waltl (Zebrovnik waltlitv,
strunatci), (e) Diurodrilus subterraneus (krouzkovci), (f) Cavia porcellus (Morce domaci,
strunatci), (g) Echinoderes dujardini (Rypecka obecnd, chobotovci, vievo), E. capitatus
(Rypecka, chobotovci, uprostied), Pycnophyes communis (Rypecka, chobotovci, vpravo),
(h) Epiphanes senta (virnici), (i) Erythraecus phalangioides (clenovci), (j) Parasitus berlesei
(Savenka Berleseho, clenovci), (k) Acerentulus tragardhi (Hmyzenka, Cclenovci),

(1) Tachypleus gigas (Ostrorep velky, clenovci, vlevo), Nymphon sp. (¢lenovci, vpravo)

(m) Myzostomum cirriferum (krouzkovci), (n) Nephrops norvegicus (Humr norsky, ¢lenovci).
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Morfologie spermii ma vliv na funkénost spermii, je zdsadnim ukazatelem kvality a
muze ovlivnit schopnost fertilizace (napt. LaMunyon & Ward, 1998; Bennison et al. 2015;
Knief et al. 2017; Kim et al. 2017; ale Cramer et al. 2003). Reproduk¢ni uspéch samce muize
byt ovlivnén délkou spermii ¢i jejich komponent (napt. LaMunyon & Ward 1998; Garcia-
Gonzéles & Simmons 2007; Bennison et al. 2015; Knief et al. 2017, ale napt. Cramer et al.
2013; Edme et al. 2017). Velmi casto je sledovan vztah mezi délkou spermii a motilitou (viz
dale), jelikoz motilita také patii mezi faktory ovliviujici reprodukéni uspéch samce (napf.
Levitan 2000; Malo et al. 2005; Rudolfsen et al. 2008, Knief et al. 2017, ale Setre et al.
2018). Dale mtize fertilizacni schopnost samce ovlivnit zastoupeni spermii s abnormalni
morfologii v ejakulatu (Baldredin 1959; Guzick et al. 2001; Malo et al. 2005; Schmoll &
Kleven 2016).

Morfologie pta¢i spermie vyjma pévcl je ozna¢ovana za sauropsidni typ vzhledem
k podobnosti s plazimi spermiemi. Pta¢i spermie (obr. 2) jsou nitkovité, vyrazné prodlouzené
a lze u nich rozpoznat jednotlivé komponenty (Humphreys 1972). Hlavicka spermie je
valcovitd a hladkd. Kréek je relativné kratky (Jamieson 2007) a nese veEtsi mnozstvi
mitochondrii (vice nez 1400 u kfepelky japonské, Coturnix japonica, Korn et al. 2000).
Morfologie pév¢i spermie je vyrazn€é odliSnd. Vzhledem k zaméfeni této prace na
postkopulaéni procesy u vlaStovky obecné je pozornost vénovana piednostné morfologii

pevei spermie.

Obr. 2. Morfologie spermii u nepévcii. Prevzato a upraveno podle Retzius 1909.
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1.1.1. Morfologie pévci spermie

Spermie pévcli (Obr. 3) se vyznacuji jedinecnou a snadno rozpoznatelnou morfologii.
Hlavicka je u nich na rozdil od ostatnich ptaka Sroubovita (helix) a navazuje na ni vyrazné
prodlouzeny kréek tvofeny pouze jednou fizovanou mitochondrii, kterd je spirdlovité
obtoCena kolem bi¢iku. Termindlni konec spermie je tvofen volnou casti biciku. Diky své
morfologii se spermie nepohybuje predevsim mrskanim jako u jinych skupin, ale otaci se
kolem své osy a pohybuje se vpted diky spirdlovité konformaci (Humphreys 1972; Henley et
al. 1978). Vyjimku tvoii spermie hyla azorského (Pyrrhula murina) a obecného (Pyrrhula
pyrrhula), které se velmi 1i§i od pév¢iho modelu. Spermie téchto druhti nejsou spiralovité.
Hlavicka je zesilend a valcovitd. Kréek je extrémné kratky a obsahuje vice nez jednu

mitochondrii (Lifjeld et al. 2013).

Obr. 3. Morfologie pévci spermie. Prevzato a upraveno dle Retzius 1909.

Velikost pévc€ich spermii je znacné variabilni. Celkova délka spermii pévclu se
pohybuje v rozmezi od 35 um u nékterych zastupct ¢eledi Pipridae do 330 um u papezika
rodu Passerina (vlastni data, také Briskie et al. 1997). Rozdily v délce spermii se vyznacuji 1
jednotlivé poddruhy pévcl (Hirundo rustica, Laskemoen et al. 2013a; Poephila acuticauda,
Rowe et al. 2015). Variabilitu ve velikosti spermii ov§em pozorujeme 1 mezi jedinci v rdmci
jedné populace (Kleven et al. 2008). Tato variabilita miize byt vysvétlovadna senescenci €i
rozdilnou intenzitou postkopulacni selekce.

Bylo prokazano, Ze fenotyp spermie je v ramci samce opakovatelny znak. Velikost
spermii se vyznacuje vysSi opakovatelnosti nez motilita spermii (Birkhead et al. 2005;

Mossman et al. 2009; Laskemoen et al. 2013b; Opatova et al. 2016). Zarovein byla prokdzana
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castecnd dedi¢nost téchto znakl (Birkhead et al. 2005; Mossman et al. 2009). Z téchto
vysledkti vyplyva, Ze samci mohou byt charakterizovani specifickym fenotypem spermii.
Nicméné udaje jsou k dispozici pouze pro omezeny pocet péveich druhti a je potieba tyto

informace doplnit.

1.1.2. Abnormalni morfologie spermii

Morfologie spermii je jednim z kvalitativnich faktort a urcuje tedy i UspésSnost fertilizace.
V morfologii spermii se mohou objevovat odchylky, které jsou povazovany za abnormality,
tedy vady hlavicky, krcku ¢i bi¢iku. Abnormalni spermie pak mohou byt znevyhodnéné viici
ostatnim a n€kdy i pfimo neschopné oplozeni. PfestoZze abnormalni spermie také mohou
oplodnit vajicko (Chemes & Rawe 2010), zastoupeni abnormalnich spermii je Ccasto
spojovano s reprodukénim netspéchem (napt. Kamar & Baldredin 1959; Guzick et al. 2001;
Malo et al. 2005; Schmoll & Kleven 2016). Napft. ve studii na sykote modtince (Cyanistes
caeruleus) bylo prokazano, ze samec s abnormalnimi a téméf nepohyblivymi spermiemi
nebyl otcem ani jednoho z mlad’at, o ktera peoval (Schmoll & Kleven 2016). Zastoupeni
morfologicky abnormalnich spermii a jejich vliv na fertilitu bylo ¢asto zkouméano i na lidech.
Abnormalni spermii se pohybovaly pomaleji nezli morfologicky normalni spermie (Morales
et al. 1988).

Dulezitym znakem kvality ejakulatu je zajisté pomér abnormdlnich spermii se
spermiemi s normalni morfologii. Pomér abnormalnich a normdlnich spermii je probiran
napf. v souvislosti s populacnim bottleneckem u gepardii, kde bylo nalezeno sniZeni
celkového mnoZstvi spermii a z toho bylo 71% spermii s abnormalni morfologii (Wildt et al.
1983; O'Brien et al. 1985). Mnozstvi spermii s abnormélni morfologii ovliviioval
reprodukéni Gspéch kura doméaciho (Gallus domesticus, Kamar & Baldredin 1959). U tohoto
druhu bylo nalezeno 3,5-3,6 % spermii s abnormalni hlavi¢kou (Froman & Feltmann 1998).
V ejakulatu samce pstrosa pak bylo 5-26 % spermii abnormalnich (Hemberger et al. 2001).

Zastoupeni abnormalnich spermii v ejakulatu se vSak mize meénit a to 1 napt. béhem
roku (Kamar & Badreldin 1959). U srnce obecného (Capreolus capreolus) bylo nejmensi
zastoupeni abnormadlnich spermii béhem fije (Blottner et al. 1996). Stejné tak u jelena
a jara (Monfort et al. 1993). Naopak ve studii na krocanech byl vysoky podil abnormélnich

spermii zfejmé zptisoben vysokou produkci spermii béhem dni s vysokou sexualni aktivitou
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(Kamar & Rizik 1972). U ostralky §tihlé (4nas acuta) pak nebyl nalezen rozdil mezi poctem
abnormalnich spermii na pocatku a ve stiedu reprodukc¢ni sezony (Penfold et al. 2000).
Meziro¢ni opakovatelnost v mnozstvi abnormalnich spermii v ejakuldtu byla prokdzana u
zebticky pestré (Taenopygia guttata). Zaroven zde byl nalezen vyznamny vliv inbreedingu
na zastoupeni abnormadlnich spermii v ejakulatu (Opatova et al. 2016). Informace o podilu
abnormalnich spermii v ejakulatu samct z divokych populacich jsou vSak mizivé. Stejné tak

malo je prostudovany vliv podilu abnormalnich spermii na reprodukéni uspéch samce.

1.1.3. Senescence spermii

Rozdily v reprodukci, v zavislosti na staii jedincli, mizeme najit u celé fady obratlovch
(Clutton-Brock 1988). Pokles reprodukéniho ispéchu samcti je ¢asto spojovan se senescenci
spermii, ktera by mohla vysvétlovat ¢ast variability v reprodukénim tspéchu jednotlivych
samcll. Senescence je zpusobena degradaci vnitinich fyziologickych procest (Kirkwood &
Austad 2000) a objevuje se se zvySujicim se vékem jedince. Starnuti tedy mlzZe mit
negativni efekt na reprodukci (napt. Hamilton 1966). Spermie jsou produkovany béhem
reprodukéniho obdobi po celou dospélost. Se zvysujicim se vékem vSak muize dochazet ke
vzniku mutaci, které mohou ovlivnit spermatogenezi (Pizzari et al. 2008). Mutace mohou
vznikat diky sniZujici se schopnosti opravy DNA (Sloter et al. 2004; Paul et al. 2011). Bylo
dokazano, Ze se zvysujicim se vékem dochazi ke snizeni poctu spermii (Pasqualotto et al.
2005, Sasson et al. 2012; Langen et al. 2017), sniZzeni motility (Wolf et al. 2000; Pasqualotto
et al. 2005; Dean et al. 2010) a samoziejm¢ snizeni reprodukéniho uspéchu samct (Dean et
al. 2010). U Zivorodky duhové (Poecilia reticulata) doSlo ke sniZeni velocity spermii u
star§ich samci, ale jejich spermie byly zaroven delsi (Gasparini et al. 2010). Delsi spermie u
star§ich samcii byly nalezeny i u pestience zlatového (Pelvicachromis taeniatus, Langen et al.
2017). Vliv véku na fenotyp spermii byl testovan i u vlastovky obecné (Hirundo rustica).
Byl zde nalezen negativni vliv v€ku na motilitu spermii, ale pouze pro dv¢ ze 13 testovanych
proménnych byl vztah signifikantni (Moller et al. 2009).

Starnuti je spojovano i s vyskytem spermii s abnormalni morfologii (Syntin &
Robaire 2001; Rijsselaere et al. 2007). Zastoupeni abnormalnich spermii se miize zvySovat s
vékem samce, jako v pifipad¢ tchote Cernonohého (Mustela nigripes, Wolf et al. 2000) ¢i
kura (Gallus gallus, Tabatabaei et al. 2010) anebo miize nejprve v zivoté klesat a poté opét

stoupat jako u geparda Stihlého (Acinonyx jubatus, Durrant et al. 2001). Naproti tomu u
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pipulky kopinaté (Chiroxiphia lanceolata) mnoZstvi abnormalit nesouviselo s vékem samce
(Sardell & DuVal 2014).

mlads$i samci. Piesto vSak nékteré studie ukazuji jiné vysledky. Napiiklad u lesnacka
lejskovitého (Setophaga ruticilla) méli starS$i samci méné cizich mlad’at v hnizd¢ (Perreault
et al. 1997). Stejny vysledek byl nalezen i v nékterych dalSich studiich (napt. Bollinger &
Gavin 1991; Wagner et al. 1996; Soukup & Thomsen 1997; Gil et al. 2007; Bowers et al.
2015; ale Hoset et al. 2014). Star$i samci lesnacka kanadského (Cardellina canadensis) byli
otci vétSiny mimoparovych mlad’at v populaci (Reitsma et al. 2018). Vztah mezi vékem
samce a jeho schopnosti ziskat mimoparova mlad’ata byl prokdzan i v difivéjsich studiich
(napft. Kleven et al. 2006b; Lehtonen et al. 2009). Parovy i mimoparovy uspéch samce se
zvySoval s vékem u vrabce domdciho (Passer domesticus, Hsu et al. 2017). VySe zminéné
vysledky ukazuji, Ze vliv starnuti na fenotyp spermii a jejich fertiliza¢ni kapacitu neni

jednoznacény. K objasnéni je potieba problematiku déle studovat.

1.2. Vliv délky spermii na motilitu

Motilita, tedy pohyblivost spermie, hraje zdsadni roli pfi oplozeni a je dilezitym faktorem
urcujici reprodukéni uspéch (napt. Donoghue et al. 1999). Delsi spermie maji n€kolik vyhod.
Jednou z nich je delsi bi¢ik (Immler & Birkhead 2007), ktery umoZznuje rychlejsi pohyb
vpted (Cardullo & Baltz 1991). Diky delSimu krcku pak ma spermie vice mitochondrii
(Immler & Birkhead 2007; Anderson & Dixson 2002) a mize tedy produkovat vice
adenosintrifosfatu (ATP), ktery slouZi jako zdroj energie (Vladi¢ et al. 2002; Rowe et al.
2013; Tourmente et al. 2013; ale viz Rowe et al. 2013; Burness et al. 2004; Bennison et al.
2016).

Rychlejsi spermie by mohly mit vyhodu v ,,honb&* za oplozenim vajicka. Tento
pfedpoklad byl potvrzen napf. u nékterych hlodavet. U druht s vy$si mirou kompetice bylo
zjiSténo, ze se jednotlivé spermie spojuji ve vlaCky a pohybuji se spolecné rychleji nez
samostatné spermie (Immler et al. 2007), pfi cemzZ ve vlaccich byvaji spermie pouze jednoho
samce (Fisher & Hoekstra 2010). U ptaku jsou vsak vysledky rozporuplné. Studie Liipold et
al. (2009a) dokazuje na mezidruhové trovni, Ze delsi kréek ¢i bicik zvysuji rychlost spermii.
Zaroven se objevuji 1 studie, které tento fakt nepotvrzuji (Kleven et al. 2009a; Liipold et al.

2009b).
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Stejné rozdilné vysledky lze najit 1 ve vnitrodruhovych studiich. U had’atka obecného
(Caenorhabditis elegans) delsi spermie plavaly rychleji a byly schopny odstranit kratsi
hermafroditické spermie (LaMunyon & Ward 1998). Delsi kréek mél pozitivni vliv na
motilitu u mysi domaci (Mus domesticus, Firman & Simmons 2010). V ptipad¢ vlastovky
stromove (Tachycineta bicolor) byl nalezen také pozitivni vztah mezi délkou krc¢ku a
rychlosti spermii (Laskemoen et al. 2010), stejné¢ jako v pfipadé¢ =zebficky pestré
(Taeniopygia guttata, Knief et al. 2017). Helfenstein et al. (2010) pak potvrdili pozitivni
korelaci mezi délkou flagella (soucet kréku a samostatného bic¢iku) a rychlosti spermii u
vrabce domaciho (Passer domesticus). U sykory konadry (Parus major) delsi spermie také
plavaly rychleji (Losdat & Helgenstein 2018). Stejné tak ve studii na zebtickach pestrych
(Taeniopygia guttata) bylo prokazano, ze del§i spermie spiSe dosahne vajicka a samci
s delsimi spermiemi oplodni vice vaji¢ek. To mize byt zpisobeno lepsi pohyblivosti spermii
a/nebo také schopnosti dorazit do skladovacich tubulil a 1épe se v nich udrzet (Bennison et al.
2015). Naopak studie na lejskovi Cernohlavém (Ficedula hypoleuca) poukazala na to, ze
delsi spermie neplavou rychleji nez kratké (Lifjeld et al. 2012). Prekvapivé vysledky se
objevily ve studii Cramer et al. (2015), kde autofi sledovali vztah mezi velikosti spermii a
pohyblivosti u vrabce domaciho (Passer domesticus) a pokiovniho (Passer hispaniolensis).
Rychlost spermii nekorelovala s délkou kréku a byl zde dokonce negativni vztah mezi
délkou flagella a celé spermie s jeji rychlosti (Cramer et al. 2015). Vysledky zde
prezentovanych studii opét vykazuji zna¢nou rozporuplnost, a proto je tteba dale studovat

vliv velikosti spermii na jejich motilitu.

1.3. Mimoparové kopulace

Ptaci, kteti byli dfive povazovani za prevazné monogamni skupinu (Lack 1968), se zdali
nevhodni pro studium kompetice spermii. AvSak pouze asi 25% socidln¢ monogamnich
druhti je 1 geneticky monogamni (obr. 4, Griffith et al. 2002). Mimoparové kopulace byly
pozorovany u celé fady druhd (Birkhead & Moller 1992). Jako prvni byly u ptaka
pozorované mimoparové kopulace u kachny divoké (Anas platyrhynchos, Huxley 1912). U
celé fady druhli je mira mimoparové paternity nizka (napf. u buiiidka ledniho, Fulmarus
glacialis, Hunter et al. 1992), ale u pévci mize byt az 70 % mladat zplozeno z
mimoparovych kopulaci (Birkhead & Magller 1992; Westneat & Webster 1994; Griffith et al.
2002).

15



Obr. 4. Vyskyt mimoparovych paternit u ptaku. Prevzato a upraveno podle

Griffith et al. 2002.
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Mimoparové kopulace mohou byt nucené ¢i dobrovolné (Birkhead & Mgller 1992).
Nucena kopulace byla pozorovéana témét u 100 druhtt (McKinney et al. 1984). Frekvenci
mimoparovych kopulaci muize ovliviiovat cela fada faktori, napf. populacni hustota
(Birkhead et al. 1987; Richardson & Burke 2001; Pitcher et al. 2005) a synchronizace
hnizdéni (Stutchbury et al. 1997; Conrad et al. 1998), kvalita teritorii (Rubenstein 2007) ¢i
dostupnost potravy (Vaclav et al. 2003). Mimoparové kopulace mohou vést, za predpokladu
uspésné fertilizace, k mimoparovym paternitdm (extra-pair paternity — EPP), které mohou,
ale nemusi pfispivat k varianci v reprodukéni uspéSnosti samcl (Webster et al. 1995;
Albrecht et al. 2007). Reprodukéni uspéch se skldda ze dvou hlavnich komponent: (1)
vnitroparového uspéchu, tedy poctu potomkili, které je samec schopen zplodit se svou
socialni partnerkou (a uchranit svou paternitu v hnizd€) a (2) mimoparového tspéchu, tedy
poctu potomkd, které je samec schopny zplodit mimo socialni par (Webster et al. 1995). Aby
samec zvySil svlj reprodukéni uspéch na tkor ostatnich samct v populaci, musi uspét
v obou komponentéch.

Diky mimopéarovym kopulacim dochazi, i u zdanlivé monogamnich druhi,
k postkopula¢ni sexudlni selekci, v podob& kompetice spermii a skryté samici volby (Parker

1970; Birkhead 1998). Vyskyt mimoparovych mlad’at u pévcii doklada existenci kompetice
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spermii u tohoto taxonu. I vzhledem k variabilit€¢ v mife promiskuity a dostupnosti populaci
se tato skupina jevi vhodnym modelovym objektem pro studium vlivu sexualni promiskuity

na fenotyp spermii.

1.4. Prekopulacni znaky ovliviiujici reprodukéni uspéch samcii

Jak jiz bylo vyse zminéno, reprodukcni uspéch samce se sklada ze 2 komponent —
vnitroparového a mimoparového uspéchu. Vnitroparovy uspéch lze charakteriovat jako
schopnost samce ochranit paternitu ve vlastnim hnizdé tedy jako pocet mlad’at, ktera samec
zplodi se svou partnerkou. Mimoparovy uspéch samce tvoii mlad’ata, kterd zplodil mimo
socialni par (Webster et al. 1995). Reprodukéni tUspéch samce mize byt ovlivnén
prekopula¢nimi znaky, které ovlivituji parovani, ale také postkopulacnimi znaky, které
ovliviiyji vysledek fertilizace.

Jelikoz jsou samci vystaveni silnému pohlavnimu vybéru ze strany samic, dochéazi u
nich k rozvoji ndpadnych znakii (ornamentl). Mezi samci lze nalézt variabilitu v téchto
znacich a samice si na zakladé exprese ornamentu vybird samce, se kterymi se bude pafit
(Sheldon et al. 1997). Ornamenty by tedy mély ovliviiovat reprodukéni uspéch samcti.
Zatimco nckteré studie tento ptedpoklad potvrzuji, v jinych studiich vztah mezi
reprodukénim uspéchem samcli a ornamentaci nebyl potvrzen. Naptf. u hyla rudého
(Carpodacus erythrinus) bylo potvrzeno, Ze ornamentace je dilezitym znakem ovlivitujicim
reprodukéni uspéch samci (Albrecht et al. 2009). V piipadé lesnacka zlutého (Setophaga
petechia) byl sledovan vliv dvou ornamentt na reprodukéni spéch samcl. Nebyl nalezen
vliv pigmentace na celkovy reprodukéni uspéch samcl. Samci, ktefi méli kvalitnéjsi
dokazali mén¢€ ochranit paternitu ve vlastnim hnizd€. Samci, ktefa méli oba znaky na vysoké
urovni, méli méné cizich mlad’at ve vlastnim hnizdég, ale ziskali mén& mimoparovych mlad’at
(Grunst & Grunst 2014). Naopak u hyla mexického (Carpodacus mexicanus) nebyl nalezen
vliv ornamentace na UspeéSnost samce v mimoparovych paternitich (Westneat & Stewart
2003). Ornamentace samcii vSak neni omezena pouze na jejich zbarveni. U néckterych
populaci vlastovky obecné (Hirundo rustica) byla nalezena korelace mezi délkou ocasnich
per a uspéchem samce v mimoparovych kopulacich (Meller & Tegelstrdom 1997; Saino et al.
1997; Moller et al. 2003; Safran et al. 2016). Navic se prokéazalo, ze vliv ornamentace se

muze liSit mezi populacemi jednoho druhu. Piikladem je napft. lesnacek bélokrky (Ficedula

17



albicollis). V ptipad¢ Svédské populace tohoto druhu byl potvrzen vliv ¢elni bilé skvrny pfi
vybéru mimoparového partnera (Shledon & Ellegrent 1999), ale v mad’arské (Rosivall et al.
2009) ¢i ceské (Edme et al. 2016) populaci se tento efekt neprokdzal. To mulze vést
k rozdilnym vysledkim pfi studiu ornamentace na reprodukcéni uspéch v jednotlivych
populacich.

Zaroven bylo prokazano, Ze existuje spojitost mezi ornamentaci a kvalitou ejakulatu
samce. Pozitivni vztah mezi prekopulacnimi a postkopulacimi znaky byl vysvétlen pomoci
dvou hypotéz, které zaroven vysvétluji, pro¢ samice vyhledavaji vice samcti ke kopulaci.
Hypotéza pohlavné selektovanych spermii (the sexually selected sperm hypothesis)
piedpoklada, ze samice se pafi s vice samci, aby jeji potomci zdédili ispéSnost v reprodukci
po svém otci (teorie sexy spermii) ¢i schopnost plodit zivotaschopnéjsi potomky (teorie
dobrych spermii). Alternativni hypotéza ,,phenotype-linked fertility hypothesis* pracuje
s predpokladem, Ze se samice snazi predchazet ptipadné neplodnosti socialniho partnera tim,
Ze se paruje se samci s vysokou expresi druhotnych ornamentii (Birkhead & Pizzari 2002;
Andersson & Simmons 20006).

Vétsina studii se nezabyva vlivem prekopulac¢nich a postkopula¢nich znakti na
reprodukéni Gspéch samcll zéroven, piestoze je tieba sledovat vliv téchto znakl soucasné.
Vyjimkou tvoii studie na lejskovi bélokrkém (Ficedula albicollis), ktera testovala vliv
velikosti spermii a velikosti bilé skvrny na ¢ele na reprodukéni uspéch. Reprodukéni tspéch

samct nebyl ovlivnén ani jednim z téchto znakti (Edme et al. 2017).

1.5. Postkopula¢ni selekce

Pohlavni selekce (pohlavni vybér) je zakladni slozkou evoluce, ktera zvySuje frekvenci gentl,
piinasejicich svému nositeli reprodukéni vyhodu. Jako prvni popsal sexudlni selekci jiz
Charles Darwin a rozdélil ji na dvé cCasti, intrasexudlni a intersexudlni (Darwin 1871).
Bateman (1948) stanovil silu sexuélni selekce jako vztah mezi po€tem partnerd, se kterymi
jedinec kopuloval, a poctem jeho mlad’at. Kopulace s vice jedinci zvysila vyrazné pocet
mlad’at u samcii, a proto se domnival, Ze sexudlni selekce plisobi vice na samce (Bateman
1948). Pohlavni vybér zvyhodiiuje znaky, které jedinci zvySuji uspéSnost pfi intrasexudlni i
intersexualni selekci. Sekundarni (epigamni) pohlavni znaky zvySuji atraktivitu jedince
(Castéji samce) €1 mohou byt ndpomocny pii soubojich. Tyto znaky byvaji energeticky

nakladné a odrazeji kvalitu jedince (Andersson 1994). Samice si pak na zakladé téchto znakt
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vybiraji samce, se kterymi kopuluji. Tyto znaky tedy mohou ovliviiovat reprodukcni spéch
samctl.

Do 70. let minulého stoleti se ptfedpokladalo, Zze je selekce cCist¢ prekopulacni
zalezitost (Andersson 1994). U sexualn¢ promiskuitnich druhti se ov§em mezi inseminaci a
oplozenim vajicka mize uplatiiovat postkopulacni pohlavni vybér, ktery mé opét dveé Casti —
kompetici spermii a skrytou volbu samice (Parker 1970; Thornhill 1983). Reprodukcni
uspéch samcil se ¢asto odviji od mnozstvi samic, se kterymi dany samec kopuloval, pokud
ale samice kopuluje se dvémi ¢i vice samci, utvaii se prostor pro uplatnéni kompetice
spermii a diky skryté volbé 1 samice sama mulZze zfejm¢ zasahovat do vybéru spermii, které
oplodni jeji vajicko/a. Postkopula¢ni pohlavni vybér se velmi zasadné uplatituje v evoluci
morfologie a funk¢nosti spermii. Zasadné ovliviiuje fenotypové znaky spermii (napi. Hunter
& Birkhead 2002; LaMunyon & Ward 2002; Baer et al. 2003; Immler & Birkhead 2007;
Rowe & Pruett-Jones 2011).

1.5.1. Kompetice spermii

Prestoze se zda, Ze staci pouze jedna kopulace k oplozeni (napt. Birkhead et al. 198S;
Birkhead et al. 1989), samice kopuluji n¢kolikrat béhem jednoho fertilniho obdobi (Birkhead
et al. 1987; Birkhead et al. 1991). Diky vicecetnym kopulacim samice dochazi k uplatnéni
kompetice spermii a ejakulati jednotlivych samci, kteti se se samici pafili (Parker 1970).
Jeden z prvnich modelti predpoklada, Zze kompetice vede ke zvétSeni poctu spermii, ale
zarovenn ke zmenSeni jejich velikosti. Samci se tedy mohou pokusit zvysit svoje Sance
zvySenim produkce spermii (Parker 1982). V celd tfad¢ studii se prokazalo, Ze relativni
velikost testes pozitivné koreluje s mirou promiskuity u samic (Birkhead & Maeller 1998).
Tento vztah byl potvrzen u fady zivocichti — napt. u much r. Drosophila (Pitnick 1996),
motyll (Gage 1994), ryb (Balshine et al. 2001), zab (Jennions & Passmore 1993), ptakl
(Mpller & Briskie 1995) ¢&i savcti (Kenagy & Trombulak 1986, Baker et al. 2018). Cim vétsi
testes samec ma, tim vice spermii je schopen vyprodukovat (Meller 1989; 1991) a zaroven
skladovat a predat samici vétSi mnozstvi spermii (Pitcher et al. 2005). V komparacnich
studiich na na krouzkovcich (Velando et al. 2008), hmyzu (Gage 1991; Aron et al. 2016),
rybach (Boschetto et al. 2011), ptacich (Pizzari et al. 2003; Rowe & Pruett-Jones 2011) i
savcich (delBarco-Trillo & Ferkin 2004) se prokazalo zvySené mnoZzstvi spermii v ejakulatu

samcl u druhti s vys$§i mirou kompetice spermii (ale Locher & Bauer, 2000; Byrne, 2004;
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Ramm & Stockley, 2007). Tento vysledek byl potvrzen i vnitrodruhové napt. ve studii na
bélaskovi fepovém (Pieris rapae), kde bylo prokdzano, Ze samci predali vétsi mnozstvi
spermii samicim, které se jiz diive pafily, jelikoz je zde vyssi pravdépodobnost kompetice
spermii (Wedell & Cook 1999).

Kromé poctu spermii je rozhodujicim faktorem v reprodukénim uspéchu samce také
velikost jeho spermii. Cim vys§i je riziko kompetice spermii, tim deldi spermie samci
produkuji (napt. Gomendio & Roldan 1991; Gage 1994; Johnson & Briskie 1999;
Tourmente et al. 2001). Vliv postkopulacni selekce na délku spermie byl testovan u celé
fady organizmii. Pozitivni korelace mezi kompetici a délkou spermii byla potvrzena
v nékterych hmyzich skupindch — napt. u motyl (Gage 1994; Morrow & Gage 2000). Dale
se tento vztah objevil u cichlid (Cichlidae, Balshine et al. 2001) ¢i u zab z Celedi
Myobatrachidae napti¢ 100 druhy. Druhy s vy$$im rizikem kompetice spermii mély delsi
hlavicku a océaskek spermie (Byrne et al. 2003). U bahndkd, respektive u slukovitych
(Scolopacidae), kulikovitych (Charadriidae) a ostnédkovitych (Jacanidae) délka spermie i
jejich Casti byla mensi u druhti, které se vyznacuji monogamii (Johnson & Briskie 1999).
Pozitivni vztah mezi mirou kompetice a délkou spermii byl nalezen i mezi savci (napf.
Gomendio & Roldan 1991; Tourmente et al. 2011; Fisher et al. 2016, ale Gage & Freckleton
2003). Zarovenl se vSak opét ukazuje, Ze cela situace bude sloZitéjsi. U netopyri se
predpoklad zvétsujici se délky spermii pii zvySené kompetici neprokéazal a postkopulacni
selekce zde nema vliv na délku spermii (Hosken 1997). Samci s delSimi spermiemi ¢i jejich
komponentami by méli byt Gspesnéjsi, jelikoz delsi spermie vétSinou plavou rychleji (napf.
LaMunyon & Ward 1998; Mossman et al. 2009; Helfenstein et al. 2010; Laskemoen et al.
2010, ale viz Satre et al. 2018, Cramer et al. 2013; Edme et al. 2017). V manipulativni studii
na zebtickdch pestrych (Taeniopygia guttata) bylo prokézano, Ze delSi spermie jsou
nebot’ u dalSich druhii Zadny vztah mezi délkou spermii a jejich rychlosti nebyl nalezen
(napt. Setre et al. 2018, Cramer et al. 2013; Edme et al. 2017). K prokazani vlivu motility na
reprodukéni tspéch samce je tedy tfeba problématiku dale studovat.

Na mezidruhové urovni by kompetice spermii mohla ve vysledku vést ke zvysSené
kvalité ejakulatu (Parker 1970; Birkhead & Mgller 1998). V ptipad€ porovnani zivocichll s a
bez rizika kompetice spermii vysledky ukazuji, Ze intenzivni kompetice spermii vede
k produkci vice spermii (Parker 1984; Mgller 1989), ale i ZivotaschopnéjSich spermii
(Hunter & Birkhead 2002), uniformnich spermii (Calhim et al. 2007; Immler et al. 2008;
Kleven et al. 2008; Fitzpatrick & Baer 2016), delSich spermii (Gomendio & Roldan 1991;
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Gage 1994; Morrow & Gage 2000; LaMunyon & Ward 2002; Baer et al. 2003; Immler &
Birkhead 2007; Liipold et al. 2009a) a rychlejSich spermii (Fitzpatrick et al. 2009; Liipold et
al. 2009a). Tyto vlastnosti ovliviiuji reprodukéni Gspéch samce, ale neni jisté do jaké miry.
Kompetice spermii je velmi slozity proces. Nekteré nekonzistentni vysledky mohou byt i
dasledkem vlivu samiciho prostiedi na vysledek fertilizace. Vysledna paternita pak mize byt

nezavisla na poctu ¢i kvalité spermii, které od samce ziska.

1.5.1.1. Vnitrodruhova variabilita v délce spermii

Zatimco mezidruhové variabilité se vénovala dostate¢na pozornost, variabilita v rdmci druhu
byla oproti tomu dlouho opomijena. Pfedpoklada se, ze délku spermie neovliviiuje pouze
kompeti¢ni risk, ale mize se zde projevovat také vliv samiciho traktu, respektive délky
skladovacich tubulii (napf. Pitnick & Markow 1994; Briskie et al 1997). V ramci druht
probihd silna selekce na optimalni velikost spermii, ktera maximalizuje sam¢i Gspéch pfi
fertilizaci. Proto by se méla se zvySujici se kompetici spermii snizovat variabilita mezi
jedinci jednoho druhu (stabilizujici selekce na délku spermie, Morrow & Gage 2001; Calhim
et al. 2007; Immler et al. 2008; Kleven et al. 2008; Lifjeld et al. 2010; Fitzpatrick & Baer
2011; Sandera et al. 2013; Varea-Sanchez et al. 2014). U promiskuitnéjSich druht, u kterych
dochazi ke kompetici spermii, by mél byt proces spermatogeneze optimalizovan, coz by
mélo vést k produkci kvalitn€jSich spermii v ejakulatu a také k sniZzeni variability v ramci
zatimco spermie kratsi ¢i del§i by mély byt znevyhodnény (napt. Calhim et al. 2007).

Snizeni vnitrodruhové variability v délce spermii bylo potvrzeno pouze pomoci
komparacnich studii, které ukazuji nizsi variabilitu spermii mezi jedinci u druhd, které se
vyznacuji vys8i mirou kompetice spermii. Variabilita ve velikosti spermii ve vztahu k mife
promiskuity (kompetice spermii) byla testovana naptiklad u v€el a mravenct. Vysledky
potvrdily, Ze druhy s vyssim rizikem kompetice maji mensi variabilitu spermii (Fitzpatrick &
Baer 2011). Morrow & Gage (2001) také naznacuji existenci stabilizujici selekce na
variabilitu spermii u 10 druhl Zivoc¢ichii (Morrow & Gage 2001). Stejné tak se potvrdila
snizujici se variabilita ve velikosti hacku, pomoci které¢ho se spermie spojuji do jiz
zmitiovanych vlackil, u zastupct podéeledi Murinae (Sandera et al. 2013; Varea-Sanchez et
al. 2016). Stabilizujici selekce mize pusobit 1 u pévcl. Zde byla také nalezena snizujici se

variabilita ve velikosti spermii se zvySujici se mirou kompetice spermii (11 druhti, Immler et
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al. 2008; 22 druhti, obr. 5, Kleven et al. 2008). Mezipopulacni studie na vlastovce obecné
(Hirundo rustica) nalezla negativni vztah mezi variabilitou v délce spermii a pomérem hnizd
s mimoparovymi mlad’aty. Stejn¢ tak wvariabilita v délce spermii negativné korelovala
s pomérem mimoparovych mlad’at, vysledek vSak nebyl signifikantni (Laskemoen et al.

2013a).

Obr. 5. Vztah mezi mimoparovymi paternitami a variabilitou v délce spermii u vybranych
druhii pévcu. Prevzato a upraveno podle Kleven et al. 2008. (1) Acrocephalus
schoenobaenus (Rakosnik prouzkovany), (2) Agelaius phoeniceus (Vihovec cervenokridly),
(3) Carduelis tristis (Cizek zluty), (4) Dendroica petechia (Lesiiacek Zluty), (5) Emberiza
schoeniclus (Strnad rdkosni), (6) Fringilla coelebs (Pénkava obecnda), (7) Geothlypis trichas
(Lesnacek zlutohrdly), (8) Hirundo rustica (Viastovka obecna), (9) Luscinia svecica (Slavik
modracek), (10) Malurus splendens (Modroplastnik modrofialovy), (11) Melospiza
georgiana (Strnadec mokradni), (12) Melospiza melodia (Strnadec zpévny), (13) Passerculus
sandwichensis (Strnadec skvrnity), (14) Passerina cyanea (Papezik indigovy), (15)
Phoenicurus phoenicurus (Rehek zahradni), (16) Phylloscopus trochilus (Budnicek vétsi), (17)
Poecile atricapilla (Sykora cernohlava), (18) Riparia riparia (Brehule 7icni), (19) Setophaga
ruticilla (Lesnidcek lejskovity), (20) Sialia sialis (Salasnik modry), (21) Tachycineta bicolor

(Vlastovka stromova), (22) Vermivora chrysoptera (Lesrndcek zlatokiidly).
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Ptestoze z predchazejicich studii vyplyva piedpoklad stabilizujici selekce na délku
spermii, doposud neexistuje zadna vnitropopulacni studie, kterd by stabilizujici selekci
potvrzovala. Jak jiz bylo zminéno, pfi existenci stabilizujici selekce na velikost spermii, by
stromoveé (Tachycineta bicolor) vSak nebyl nalezen vztah mezi délkou spermii a
reprodukénim uspéchem samcii (Laskemoen et al. 2010). Reprodukéni tspéch samct nebyl
ovlivnén délkou spermii ani v studii na stfizlikovi zahradnim (7roglodytes aedon, Cramer et
al. 2013). Stejny vysledek byl nalezen i v ptipad¢ lejska bélokrkého (Ficedula albicollis,
Edme et al. 2017) nebo slavika modracka (Luscinia svecica, Setre et al. 2018). Stabilizujici
selekci pak odporuji studie na zebtiCkach pestrych (Taenopygia guttata), u kterych se
et al. 2017). Zebticka pestra vSak neni klasickym ptikladem. Bylo prokazéano, ze u zebiicek
dochazi k pericentrické inverzi (otoceni fragmentu chromozomu obsahujici centromeru o
180 stupiil) na chromozomu Z, kterd ovliviiuje délku spermii. Nejdel§i spermie maji
heterozygoti, u kterych byla prokadzana i nejvyssi motilita. Systém je udrzovan diky
overdominanci (Knief et al. 2017). U ostatnich druhii pévci, kde se tato inverze nevyskytuje,
je situace slozit¢j$i. Pro vlastovku obecnou doposud nejsou k dispozici informace o vlivu

velikosti spermii na reproduk¢ni tspéch samcti.

1.5.2. Skryta volba samice

Ditive se predpokladalo, Ze samice hraji béhem fertilizace pasivni roli a funguji pouze jako
pfijemce spermii. Ziejmé& je vSak tento pfedpoklad chybny a samice maji dileZitou roli ve
vysledné paternité (napt. Meller & Briskie 1995; Bishop 1996; Price 1997; Wilson et al.
1997; Clark et al. 1999; Thuman & Griffith 2005; Gasparini & Pilastro 2011; Alcaide et al.
2012). Predpoklada se, ze se kompetice spermii nikdy neodehravé bez vlivu samice, a proto
se skrytd volba samice stava Casto stiedem sporu v evolucni a reprodukéni biologii. Jeji
existence se t¢zko dokazuje, jelikoz se volba odehrava uvniti samiciho traktu. Z toho diivodu
ji také Thornhill (1983) a jeho nasledovatelé oznacuji za skrytou volbu samice (cryptic
female choice). Eberhard (1996) definuje skrytou volbu samice jako schopnost zvyhodnit
urcitého samce pii ziskdvani paternity. Skrytd volba umoziluje samici vybrat spermie, které

se ulozi ve skladovacich organech a pieziji nebo naopak budou ztraceny z reprodukéniho

traktu (Eberhard 1996), umoziiuje tedy sniZzeni vlivu prekopulacniho vybéru. Skrytd volba
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samice byla popséna v riznych skupindch (Sakaluk 1997; Reyer et al. 1999; Ward 2000;
Alcaide et al. 2012), u vice nez 100 druhti zivoc¢ichii (Eberhard 1996). Vztahuje se na
behavioralni, fyziologické i morfologické procesy, které po kopulaci zvyhodiuji nékteré
samce (Eberhard & Cordero 1995). I diky témto procesiim se pouze malé procento spermii
transportuje k vajicku (napt. Turner & Montgomerie 2002; Yeates et al. 2013). Vysledkem
skryté volby samice je zabranéni vétSimu poctu spermii v praniku do vajicka (Levitan et al.
2007), eliminace spermii nekompatibilnich samct (Gasparini & Pilastro 2011) a snaha
zajistit, ze vajicko bude oplozeno nejlepsi spermii. Skrytou volbu samice pak lze rozd¢lit na
sekvencni a simultdnni. Sekven¢ni skryta volba spociva v ejekci vétSiny spermii od
piedchoziho samce pied kopulaci s nésledujicim samcem. Pfi simultanni sami¢i volb¢ si
samice uchovava spermie z kopulaci s vice samci a dochazi k vybéru v pohlavnim traktu
(Simmons & Siva-Jothy 1998). Dale se skrytd samici volba d€li na pfimou a nepiimou.
Piima volba samice zvyhodiiuje spermie samce na zdkladé jeho fenotypu (Birkhead &
Pizzari 2002). Tento typ volby byl nalezen napiiklad u kura doméciho (Gallus gallus
domesticus). Samice tohoto druhu nedokazou zabranit kopulaci se subdominantnimi samci,
ale po kopulaci jejich ejakulat vypuzuji z t¢la a prednostné uchovavaji spermie dominantnich
partnert (Pizzari & Birkhead 2000). V nepiimé skryté volbé vSak fenotyp samce nehraje
zadnou roli, naopak se uplatiiuje napt. kompatibilita genomii (Birkhead & Pizzari 2002).

Skryta volba samice se miize uplatiiovat n€kolika zpiisoby. Samice mohou napftiklad
ovlivilovat proces pareni. Pokud pierusi kopulaci pied pfenosem spermii, kopulujici samec
nemd Sanci na oplozeni jejich vaji¢ek (Thornhill 1983). Jednim z jevl potvrzujici vyber
samice je také jiz zminované vypuzeni spermii. U racka tfiprstého (Rissa tridactyla) samice
al. 2004). Tyto vysledky potvrzuji teorii Siva-Jothy (2000), kteréd tvrdi, Ze samice ziskdvaji
vyhodu v podobé cerstvého ejakulatu, jelikoz vek spermii negativné ovliviluje viabilitu
zygot (Jones et al. 2000). Skrytd volba samice se miZe projevovat i jako selekce na urcité
fenotypové znaky spermie (Thornhill 1983). Napt. u kura domadaciho (Gallus gallus
domesticus) bylo zdokumentovéano, Ze samice je schopna uptednostnit spermie jednoho ze
samcl, aniz by znala fenotyp samce (Birkhead et al. 2004). Existuje n¢kolik vysvétleni pro
to, jak se samice rozhoduje pfi vybéru spermii. Jeden z faktord ovliviiujici vysledek skryté
volby samice je zifejmé pribuznost mezi samcem a samici (napt. Wilson et al. 1997; Thuman
& Griffith 2005; Gasparini & Pilastro 2011) ¢i variabilita v genech pro hlavni
histokompatibilni komplex (napf. Richardson et al. 2005; Alcaide et al. 2012, ale Promerova
etal. 2011).
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1.5.2.1. Skladovani spermii

Jeden z hlavnich faktord, ktery odliSuje reprodukci ptaka od reprodukce vétSiny savcet, je
skladovani spermii ve skladovacich tubulech. Zatimco sav¢i spermie prezije v samicim
traktu vétSinou maximalné 48 hod, ptaci spermie ulozena ve skladovacich orgdnech muze
prezit az 117 dni (domestikovany krocan divoky, Meleagris gallopavo, Birkhead & Moller
1993). Vyjimku mezi savci tvofi napt. skupina letound, kteifi mohou skladovat spermie az
198 dni (Birkhead & Moller 1993). Uchovavani spermii vSak bylo prokézano i u paryb (napf.
hladkoun antarkticky, Mustelus antarcticus, Storrie et al. 2008), ryb (napt. plata skvrnita,
Xiphophorus maculatus, Potter et al. 2000), obojzivelnikti (Colek obecny, Triturus vulgaris,
Sever et al. 1999) a plazQ (napi. Tantilla coronata, Aldridge 1992). Je zifejmé, Ze spermie
mimo tubuly v reprodukénim traktu samice nemaji dlouhou zivotnost. Skladovani spermii je
adaptace na oplodiovani jednotlivych vajicek v delSim cCasovém rozmezi (Gomendio &
Roldan 1993). Diky skladovani spermii je zde vytvoien i vétsi prostor pro kompetici spermii
(Parker 1970). Cim déle jsou spermie skladovany, tim vé&tsi Sanci ma samice na vybér
spermii, které ve vysledku oplodni jeji vejce.

Ptaci skladovaci organy jsou ulozeny v uterovaginalnim spoji. Do skladovacich
tubulll se dostane pouze malé mnozstvi spermii, které jsou morfologicky v potfadku (Bobr et
al. 1964a,b). Bylo prokdzano, Ze existuje zna¢na variabilita v po¢tu skladovacich tubula
mezi jednotlivymi druhy ptakt (Birkhead & Moller 1992). Zda se, ze pocet skladovacich
tubultl roste s velikosti téla. Napt. u andulky se uvadi pocet 500 tubulti (Birkhead 1988),
zatimco u krocana az 20 000 tubuld (Goodrich-Smith & Marquez 1978). Tubuly vSak
nemusi byt aktivni vSechny v jeden okamzik (Bakst 1989; Birkhead et al. 1990).
Experimentalni studie ukazaly, Ze spermie z jednotlivych kopulaci zistavaji v tubulech
oddé€leny (King et al. 2002; Hemmings & Birkhead 2017).

Délka spermii muze byt ovlivnéna kompetici spermii, ale zaroven je ovlivnéna
délkou skladovacich tubuli. Studie zabyvaji se vztahem mezi délkou tubult a délkou spermii
potvrzuji koevoluci spermii a skladovacich tubulii. Délka tubuli pozitivné korelovala
s délkou spermii u 20 pévc€ich druha. Tubuly mély ptiblizné dvojnasobnou délku spermie.
Vejdou se do nich tedy ptiblizn¢ dvé fady spermii. Zaroven miiZzeme najit vztah mezi délkou
tubult a parovaciho systému. Jak se dalo z pfedchozich vysledkii usuzovat, delsi tubuly byly
nalezeny u druhti, kde se uplatiuje kompetice spermii (Briskie & Montgomerie 1993).

Pozitivni vztah mezi délkou spermii a délkou skladovacich tubulti u pévci (obr. 6) byl
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nalezen 1 v dalsi studii (Briskie & Montgomerie 1992). Zaroven zde byla negativni korelace
mezi délkou spermii a poctem skladovacich tubulii. Autofi dale uvadi, ze vztah mezi délkou
spermii a parovacim systémem muze byt narusen praveé skladovanim spermii v tubulech
(Briskie & Montgomerie 1992). Korelace mezi délkou spermii a skladovacimi orgény byla
potvrzena mimo jiné i u hmyzu (napt. Dybas & Dybas 1981; Pitnick & Markow 1994;
Presgraves et al. 1999).

Obr. 6. Vztah mezi délkou skladovacich tubulit a spermii u vybranych druhii pévcii. Prevzato
a upraveno podle Briskie & Montgomerie 1992. (1) Empidonax minimus (7yranovec
malinky), (2) Vireo olivaceus (Zelendacek cervenooky), (3) Turdus migratorius (Drozd
stehovavy),(4) Hirundo rustica (Vlastovka obecna), (5) Tachycineta bicolor (Viastovka
stromova), (6) Eremophila alpestris (Skrivan ouskaty), (7) Anthus rubescens (Linduska
proménliva), (8) Carduelis tristis (Cizek Zluty), (9) Carduelis flammea (Cecetka zimni),
(10) Carduelis hornemanni (Cecetka bélavd), (11) Calcarius pictus (Strnad pestry),
(12) Calcarius lapponicus (Strnad severni), (13) Plectrophenax nivalis (Snehule severni),
(14) Dendroica petechia (Lesndacek zluty), (15) Setophaga ruticilla (Lesndcek lejskovity),
(16) Molothrus ater (Vihovec hnédohlavy), (17) Xanthocephalus xanthocephalus (Vihovec
Zlutohlavy), (18) Euphagus cyanocephalus (Vihovec pospolity), (19) Agelaius phoeniceus
(Vlhovec cervenokridly), (20) Sturnella neglecta (Vihovec zapadni).
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Vysledky studiich z predchozich kapitol tedy naznacuji pozitivni vztah mezi
kompetici spermii a délkou spermii. Cim vy$§i riziko kompetice, tim maji samci delsi
spermii. Jejich maximalni délka je vSak omezend délkou skladovacich tubulii, do kterych se
spermie musi vejit. Briskie et al. (1997) uvadéji, ze ke zvétSeni délky spermii pii zvysené
kompetici spermii doslo nepiimo. Vyssi riziko kompetice vedlo k prodlouzeni skladovacich

tubult a na to ziejmé samci odpoveédeli prodlouzenim svych spermii (Briskie et al. 1997).

1.5.2.2. Vliv samiciho prostiedi na motilitu spermii

Nekteré studie potvrzuji, Ze samici trakt miize ovlivnit funkénost spermii (napt. Tesarik et al.
1990; Fetterolf et al. 1994; Yéniz et al. 2000). Proteiny produkované epitelidlnimi bunikami
v oviduktu se ziejmé podileji na kapacitaci spermii (McNutt et al. 1992) a mohou ovliviiovat
motilitu (Abe et al. 1995) ¢i zivotnost spermii (Abe et al. 1995; Elliott et al. 2009; Lloyd et
al. 2009). Ovarialni tekutina, kterd je produkovana samici spolecné s vajickem zlepSuje
pohyblivost spermii a zvySuje jejich rychlost (Alonzo et al. 2016). Ve studii zabyvajici se
pribuznosti mezi samcem a samici se prokazalo, ze spermie neptibuznych samct dosahovali
vEtsi rychlosti v ovaridlni tekutin€ nez samci ptibuzni se samici (Gasparini & Pilastro 2011).
Dalsi moznosti, jak samice mlze ovlivnit vysledek kompetice spermii, je skrze spermicidni
latky v reprodukénim traktu (Birkhead et al. 1993)

Samice tedy zfejmé mohou, jak jiz bylo fe¢eno, imunologicky a biochemicky vybirat
mezi spermiemi jednotlivych samct. Neékteré studie se pak zaméiuji na vliv tekutin ze
sami¢iho reprodukéniho traktu na motilitu spermii a porovnanim motility spermii
v tekutinach reprodukéniho traktu jednotlivych samic ¢i jejich srovnanim s motilitou
v neutrdlnim prostiedi. Pohyblivost spermii lososa a pstruha byla dvojnasobné lepsi
v sami¢ich tekutinach neZ v neutrdlnim prostfedi (Yeates et al. 2013). Rychlost spermii
lososa cavyca (Oncorhynchus tshawytscha) se také liSila v zavislosti na tekutiné ze samiciho
reprodukéniho traktu, ve kterém byla méfena (Rosengrave et al. 2008). Ve studii na
vlastovkach obecnych (Hirundo rustica) byla porovndvana velocita spermii v tekutinidch
reprodukéniho traktu samic a v neutrdlnim prostfedi. Jeden ze Ctyt faktorG velocity byl
signifikantné ovlivnén prostfedim a spermie vétSiny samct plavaly lépe v neutrdlnim mediu
(Mgller et al. 2008). V dalsi studii na vlastovkach obecnych bylo zjisténo, Ze starSi samci
maji lepSi pohybové vlastnosti v samici tekuting, zatimco mladym samcim se dafilo spise

v neutrdlnim mediu (Meller et al. 2009).
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Studium motility v tekutindich  reprodukéniho traktu konspecifickych a
heterospecifickych samic je zajimavé predevsim diky mozné spojitosti mezi skrytou volbou
samice a speciaci druhti. Béhem speciace druhti se mezi druhy postupné vytvaii reprodukéni
izola¢ni bariera. Vytvoieni uplné reprodukéni bariery predchéazi snizeni fertility u vzniklych
hybridi. Samice tedy mohou selektovat spermie v reprodukénim traktu ve prospéch
konspecifickych samcii a zabréanit tak produkci hybridii. Pfedpoklada se, ze spermie samce
by se méli Iépe pohybovat v tekutiné reprodukéniho traktu konspecifické samice. Tento
pfedpoklad byl potvrzen v hybridni zoné lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) a
cernohlavého (F. hypoleuca, Cramer et al. 2016a). Naopak ve studii Cramer et al. (2014) se
testoval vliv samicich tekutin na rychlost a motilitu spermii mezi dvémi druhy vrabcti —
domaciho (Passer domesticus) a poktovniho (Passer hispaniolensis). Vysledky ukazaly, ze
vlastnosti spermii se neliSily v zavislosti na ptivodu tekutiny, do kterého byly vpraveny,
ptesto, ze zde bylo prokazano, Ze tekutiny ziskané z reprodukéniho traktu samice obsahovaly
proteiny (Cramer et al. 2014) dilezité pro interakci mezi spermii a samici (Steele & Wishart
1992). Experimenty byly zopakovany i pro dals$i blizce piibuzné druhy ¢i poddruhy
(vlaStovka obecnd, Hirundo rustica vs. biehule ti¢ni, Riparia riparia; 2 podruhy slavika
modracka, Luscinia svecica svecica vs. L. s. namnetum; sykora konladra, Parus major vs.

sykora modfinka, Cyanistes caeruleus) se stejnym vysledkem (Cramer et al. 2016b).

1.6. Vlastovka obecna — modelovy organizmus

Jako modelovy organizmus pro ptedlozenou studii byla vybrana vlastovka obecna (Hirundo
rustica). Jednd se o malého, pfiblizné 20g, insektivorniho pévce (Passerines) z Celedi
vlastovkovitych (Hirundinidae). Jedinci lovi hmyz za letu, a proto je pro né typicky
manévrovaci let, ktery je umoznén dlouhymi a tzkymi kfidly a také dlouhym vykrojenym
ocasem, jenz se stal uebnicovym piikladem pohlavniho vybéru (napt. Meller 1992; 1995;
Moller et al. 1998; Kleven et al. 2006a; Balbontin et al. 2011). Tito ptaci jsou typicti kovoveé
lesknoucim se pefim na hibeté, melaninovym cihlové zbarvenym hrdélkem a celem
(McGraw et al. 2004) a také bilymi skvrnami na rydovacim pefi. Bfi$ni strana téla je pak
zbarvend od bilé aZ po svétle rezavou.

Do Evropy ptilétaji vlastovky ze zimovist v Africe na obdobi hnizdéni, které probiha
ve vétSiné pripadl od kvétna do srpna. Ptaci hnizdi kolonidln€ a typicka je pro né stavba

miskovitych hnizd. Vlastovka obecnd je pro studium kompetice spermii vhodnym
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modelovym organizmem diky prokazatelnosti existence mimoparovych kopulaci u tohoto
druhu. Mira mimoparovych mlad’at se v jednotlivych populacich miize zna¢né lisit (napf.
Smith & Boag 1991; Moller & Tegelstrom 1997; Saino et al. 1997; Mpller et al. 2003;
Kleven et al. 2006a). V naSich podminkach jsou dospélci schopni vyhnizdit az 3x b&hem
jedné sezony. Samice klade zpravidla jedno vejce denné az do maximalniho poctu 6-7 vajec.
Inkubuje pouze samice, o mlad’ata se staraji oba rodice.

Vlastovka obecna se objevila i jako modelovy organizmus ve studii zaméfené na

cey

fenotyp spermii. Jedna ze studii se zabyva vlivem radiace na fenotyp spermii populace zijici
v Cernobylu. Dle studie jedinci zde Zijici mély vyssi zastoupeni abnormélnich spermii
v ejakulatu nez-li kontrolni skupina (Meller et al. 2005). Laskemoen et al. (2013) pak
provedli analyzu vlivu rizné miry kompetice spermii na fenotyp spermii u 7 populaci tohoto
druhu. Autoii zde sice nalezli signifikantni negativni vztah mezi pomérem hnizd
s mimoparovymi mlad’aty a variabilitou v délce spermii naznacujici stabilizujici selekci na
délku spermii, tento vysledek vSak nedokézali zopakovat v ptipadé poméru mimoparovych
mlad’at (Laskemoen et al. 2013a). Dale se vyzkum zaméfil na vliv samicich tekutin
z reprodukéniho traktu na motilitu spermii. Porovnavala se motilita spermii v tekutinach
samic s motilitou v neutrdlnim mediu. Lepsi motilita byla prokdzéna v neutrdlnim mediu
(Mgller et al. 2008). V navazujici studii bylo poté prokézdno, ze star§Si samci méli
prokazatelné lepsi motilitu spermii v samici tekuting, naopak mladsi jedinci méli lepsi
motilitu v neutralnim mediu (Meller et al. 2009).

Reprodukéni uspéch samct vlaStovky obecné miize byt ovlivnén zbarvenim ventralni
strany té€la, délkou rydovacich per a bilymi skvrnami na ocasnich perach. Vliv téchto
proménnych se vSak vyrazné li§i mezi jednotlivymi poddruhy vlastovky obecné. Pro
evropsky poddruh vlastovky obecné (H. r. rustica) se zda byt velmi dilezitym znakem délka
cizich mlad’at v hnizd¢ a ziskali vice mimoparovych mlad’at. Tento vysledek byl nésledné
potvrzen 1 manipulativnim experimentem. Samci s prodlouzenym ocasem méli vetsi
Zaroven celoZzivotni reprodukéni tspéch koreloval s délkou rydovacich per a skvrnami na
ocase, ale ne se zbarvenim ventrdlni strany téla (Costanzo et al. 2017). Naopak u
severoamerické vlastovky obecné (H. r. erythrogaster) se v manipulativni studii zvySila
uspesnost samctli v ochrané paternity ve vlastnim hnizd€ po ztmaveni ventralni strany téla a
zkréaceni rydovacich per. Ke zméné v reprodukénim uspéchu doslo pouze u samcti, u kterych

bylo zménéno zbarveni (Safran et al. 2016). V pfipad¢ poddruhu H. r. transitiva ochranili
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Iépe paternitu ve svém hnizd¢ samci, u kterych doslo ke ztmaveni ventralni strany téla a
prodlouzeni rydovacich per (Vortman et al. 2013; Safran et al. 2016). Délka rydovacich per
neovlivitovala reprodukéni uspéch u poddruhu H. r. gutturalis (Kojima et al. 2009). Pro
zbyvajici dva poddruhy vlastovky obecné (H. r. tytleri a H. r. savignii) nejsou informace
dostupné. Vliv délky spermii ¢i kombinace prekopulacnich a postkupolacnich znaku u

vlastovky obecné zatim nebyl testovan.
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1.7. Cile prace

1.

Stanoveni opakovatelnosti fenotypu spermii u vlastovky obecné.

Zhodnotit zmény v kvalité¢ spermii (velikost, rychlost, abnormality) s vékem

samce.

Stanovit vztah mezi fenotypem spermii, stafim samce a prekopula¢nimi signély a

fertilizacnim uspéchem samct.

Objasnit vztah mezi vyskytem abnormalnich spermii a fertiliza¢ni

kapacitou ejakulatu.

Ovéftit vliv samiciho prostiedi na chovani spermii v neutrdlnim, konspecifickém a

heterospecifickém prostiedi.
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2. Metodika

2.1. Odchyty

Jedinci byli odchytavani do narazovych siti v Jiznich Cechach na dvou izolovanych
lokalitach v oblasti Luznice — Dvir Hamr (49°3'24.217”N, 14°46'9.361” E) a Lomnice nad
Luznici — Saloun (49°04'07.6"N, 14°42'37.7"E) v okrese Jindfichtiv Hradec (Obr. 7).
Odchyty byly provadény na zemédélskych usedlostech, kde vlastovky kazdoro¢né hnizdi.
Zde je mozné jedince odchytit a diky vzdalenosti a izolovanosti téchto lokalit lze urcit
genetické rodice u naprosté vétSiny mlad’at. Zaroven byly provadény pravidelné kontroly

hnizd.

Obr. 7. Vyzkumné lokality

® Saloun
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.B-;ur Harmr

Dvur Hamr

ey ee

v pritbéhu hnizdni sezény od dubna az do srpna. Jak jiz bylo feceno, jedinci byli odchytavani
do néarazovych siti a to v brzkych rannich hodinéach. Sit¢ byly umistény do priletovych mist
— oken a dvefi. Béhem sezony byla vzdy odchycena vétSina jedinct. VSichni jedinci byli
oznaceni hlinikovym krouZzkem s unikatnim kdédem Nérodniho muzea v Praze. Zaroven
kazdy jedinec dostal kombinaci barevnych krouzk. Kombinace byly taktéz jedinecné a
slouzily k ur€eni socidlnich partnerti na jednotlivych hnizdech pomoci dalekohledu c¢i
fotoaparatu. Kvuli urCeni biologickych rodici mlédd’at byla vSem dospélym jedinclim

odebrana krev, ktera byla uchovavana v 96% ethanolu. Po dobu drZeni byli ptaci umisténi do
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prodySnych sack. Vyzkumna prace byla provadéna v improvizovanych laboratotich.
Samice byly vzdy zpracovavany pfednostné a co nejrychleji vypustény zpét na hnizda.

Kazdy odchyceny jedinec byl zvazen pomoci digitalni vahy (Pesola, MS500, rozsah
0-500 g, ptesnost 0,1 g). Pomoci posuvného digitalniho méfitka (rozsah 0-150 mm, rozliSeni
0,1 mm, chyba £ 0,03 mm) byla jedincim zméiena velikost hlavy, zobaku a tarsu, délka
kiidla pomoci pravitka se zarazkou (pfesnost 0,1 cm) a délky rydovacich per pomoci
pravitka s hiebickem, které slouzi k pfesnému uréeni baze pera. V€k samce byl pfesné znam,
pokud byl jedinec okrouzkouvan jako mladé v nasi lokalité. Pokud byl samec odchycen bez
krouzku, jeho vék byl urcen jako 1 rok. Tento postup byl pievzat z piedchazejicich studii
(Mgller et al. 2003; Costanzo et al. 2017).

Kazdé mladé¢ bylo ve véku 6 — 9 dni okrouzkovano hlinikovym krouzkem
s identifika¢nim kodem a pro pozd€jsi urceni biologickych rodic¢i byla mlad’atim odebrana
krev. Po skonceni odbéru byla mléd’ata vracena na hnizdo, které bylo v pribéhu manipulace

zakryté, aby ho dospéli jedinci nepovazovali za prazdné.

2.2. Odbér vzorku

Spermie byly samciim odebirdny neinvazivni metodou pomoci kloakalni masaze (Wolfson
1952; Albrecht et al. 2013) pomoci tenkosténné kapilary. Vzorky ur¢ené pro méteni motility
byly vlozeny do ptedem vyhtatého (40 °C) media DMEM (Dulbecco’s Modified Eagle
Medium, Advanced D-MEM, Invitrogen, Carlsbad, CA). Vzorek urfen pro analyzu
morfologie spermii byl pfenesen do zkumavky s 5% roztokem formalinu.

Pro ziskéni tekutiny ze samicich reproduk¢nich cest bylo do kloaky samice
aplikovano 5 pl PBS. Po 10 s byla tekutina odebrana a cely postup se dvakrat zopakoval.
Odebrané¢ vzorky byly skladovany v tekutém dusiku. Metodika odbéru tekutin
z reprodukéniho traktu samice byla prevzata od Cramer et al. (2014). Metoda byla

aplikovana stejné u Ceské 1 severoamerické populace.

2.3. Délka spermii

Z odebranych vzorki ejakulatu se pozdé¢ji v laboratofi naneslo pomoci automatické pipety
7 pl spermii v roztoku na podlozni sklicka. Preparat se nechal nejprve pfes noc oschnout,

aby se zajistilo pfichyceni spermii k povrchu, a poté byl oplachnut destilovanou vodou, ¢imz
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byly odstranény zbytky formalinu. Poté se nechal preparat znovu oschnout. Pfipravené
preparaty byly prohlizeny svételnym mikroskopem znacky Olympus (BXS51) pifi zvétSeni
400x za pouziti digitdlni kamery DP71 znacky Olympus a pocitaového programu
QuickPhoto Industrial 2.3. Pro kazdého jedince byly pofizeny snimky 10ti spermii. Do
méfeni byly zahrnuty pouze spermie s normalni morfologii. Z potizenych snimkl se opét
v programu QuickPhoto Industrial zméfila délka hlavicky, krcku a biciku spermie (Obr. 8).
Celkova délka spermie je pak rovna souétu téchto tii ¢asti. Udaje jsou udavany

v mikrometrech (um).

Obr. 8. Spermie vlastovky obecné (zdroj viastni data, zvetseni 400x)

2.3.1. Analyza abnormalit

Od kazdého jedince bylo ndhodné vybrano 100 spermii, u nichz bylo zanalyzovano
zastoupeni abnormalit v morfologii spermii. Kazda spermie, kterd nevykazovala
charakteristickou spiradlovitou konformaci pév¢i spermie, byla urcena jako abnormalni.
Abnormality byly roz¢lenény do 5 kategorii — abnormalni akrozom (obr. 9), chybéjici
akrozom (obr. 10), spermie bez hlavicky (obr. 11), absence helikalni struktury (obr. 12) a
ostatni abnormality. Za abnormdlni morfologii jsem nepovazovala zlomy krc¢ku a biciku,
jelikoz mohou byt zptsobeny pii manipulaci se vzorkem. Spermie bez hlavicky bylo mozné

rozeznat od spermii se zlomem, a proto se s nimi v analyze pocitalo. Metodika byla pfevzata
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ze studie Opatova et al. (2016). Vysledkem je procentudlni zastoupeni abnormalnich spermii

v ejakulatu a typy abnormalit nalezené u téchto jedinci.

Obr. 9. Abnormalni akrozom (zdroj vlastni data, zvétseni 400x)

Obr. 10. Spermie bez akrozomu (zdroj viastni data, zvétseni 400x)
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Obr. 11. Spermie bez hlavicky (zdroj viastni data, zvétSeni 400x)

2.4. Motilita spermii

Odebrané spermie aplikované do media DMEM byly bezprosttedné preneseny na
mikroskopické Leja sklicko (20 pm hlubokd, ¢tyt komorova, Leja, Nieuw-Vennep, The
Netherlands), které bylo rovnéZz jako medium vyhtaté na 40 °C. Motilita spermii byla
nataCena pomoci mikroskopického setu (CX41 s fazovym kontrastem, digitalni kamera Ul-
1540-C, program QuickPhoto Industrial 12.3, Olympus) pti 100 nasobném zvétSeni. Teplota
preparatu se udrzovala na 40 °C pomoci prihledné vyhfevné desticky (ThermoPlate, MATS-
US5S Tokai Hit, Olympus). Pohyb spermii se natidcel po dobu nékolika vtefin na vice
mistech, coz vedlo k zaznamenéani motility vice spermii.

Potizené videonahravky motility spermii byly pozdé¢ji analyzovany v programu
CASA (Computer Assisted Sperm Analysis, CEROS, Hamilton Thorne, Inc. USA).
Z vystupnych dat byla vybrana hodnota VCL (velocity curvilinear). Tato hodnota urcuje
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rychlost spermii po celé jeji trajektorii tak, Ze urci jednotlivé rychlosti v bodech, kterymi
spermie prosla. Krom¢ hodnoty VCL byly na zakladé analyzy motility ziskany i udaje o
rychlosti po vyrovnané trajektorii (VAP, velocity average path) a rychlosti na pfimé
trajektorii mezi vychozim a kone¢nym bodem za urcity cas. Jelikoz vSak neutrdlni medium
neobsahovalo latky, které by spermie navadéli k néjakému cili, byla v analyze vyuzita pouze
hodnota VCL, ktera byla povazovéana za smérodatnou i v dalSich studiich (Kleven et al. 2009;

Opatova et al. 2016, Knief et al. 2017).

2.5. Experiment motility v neutralnim mediu a samic¢im prostredi

Experiment vlivu sami¢i tekutiny zreprodukcénich cest na motilitu spermii byl vzdy
proveden za pouziti vzorku spermii ze samce odchyceného v nasi populaci, tekutiny jedné
konspecifické samice (z nasi populace) a heterospecifické samice (odchycené kolegy z tymu
Dr. Safran v Coloradu, v USA). Odebrany vzorek ejakulatu byl nejprve roziedén v 15 pl
PBS. Zaroven byly ptipraveny 3 pl tekutiny zreprodukéniho traktu od jedné
heterospecifické a konspecifické samice a dale 3 ul PBS, do kterych se po nafedéni pienesly
2 pul vzorku. Po promichani se na vyhtaté mikroskopické Leja sklicko (20 pm hluboka, ¢ty
komorové, Leja, Nieuw-Vennep, The Netherlands) aplikovalo 2,5 pl z kazdé smési a byla
natacena motilita pomoci mikroskopického setu (mikroskop CX41 s fazovym kontrastem,
digitalni kamera UI-1540-C, program QuickPhoto Industrial 12.3, Olympus) pii zvétSeni
100x. V kazdé komtrce se opét natacelo po dobu nékolika vtefin na nékolika mistech
k zaznamenani motility pro vétsi pocet spermii. Postaveni jednotlivych medii na sklicku se

v jednotlivych experimentech lisilo. Schéma experimentu je zobrazeno na obrazku (Obr. 13).
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Obr. 13. Schéma experimentu motility v neutralnim a samicim prostredi (prevzato a

upraveno dle Cramer et al. 2016a).
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2.6. Analyza paternit

Za tucelem urceni paternit byla provedena genotypizace vzorkll s vyuzitim PCR a
fragmentacni analyzy. K paternitni analyze bylo vyuZito 6 vysoce polymorfnich,
fluorescencné znacenych, mikrosatelitovych lokust: Hir6, Hirl0, Hirl5, Hir20, Hir22
(Primmer et al. 1995) a HrU10 (Tsyusko et al. 2007), které byly hodnoceny pomoci
programu GeneMarker® version 1.9 software (Softgenetics). Zadny z pouZitych markert
nevykazoval vysokou frekvenci nulovych alel a kombinovana pravdépodobnost vylouceni
nespravného rodice jako genetického otce/matky (combined probability of exclusion, CPE)

dosahovala 99.999% pro celkovy set. Vzhledem k tomu, ze v ndmi sledované populaci
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vlastovek byl jiz diive detekovan vyskyt mimoparovych maternit (hnizdniho parazitismu) a
quasiparazitismu (Petrzelkova et al. 2015), byla v prvnim kroku provedena analyza urcujici
genetickou matku (Maternity analysis) a teprve poté separatni analyzy urcujiciho
genetického otce (Paternity analysis). Pro potvrzeni nalezenych kandidatnich rodici byla na
zaver provedena ,,Parent-pair analysis“. K analyzdm a odhadu pozorované a ocekavané
heterozygotnosti, frekvenci nulovych alel a CPE, byl pouzit program Cervus 3.0.3
(Kalinowski et al. 2007). Samci byli povazovani za genetické otce mladéte, pokud
vykazovali nulovou nebo pouze jednu neshodu s danym mladétem. Tuto ¢ast prace provedla
¢lenka naSeho tymu Mgr. Romana Michalkova. Podrobnéjsi informace o postupu pfi urceni
genetickych rodict jsou k dispozici v praci Petrzelkova et al. (2015).

Krom¢ parovych a mimoparovych mlad’at byla rozliSena mlad’ata parasiticka a
quasiparazitickd. Parazitické mladé je mladeé, které samice snesla do ciziho hnizda
(nevychovava ho ani jeden geneticky rodi¢). Tyto mldd’ata bylo potieba rozdélit na parova
(zplozend socidlnim parem) a mimoparovd. Dle rozdéleni s nimi bylo dale pocitano
v analyze. Quasiparazitickd mlad’ata jsou takova, ktera jsou snesena cizi samici do hnizda

genetického otce. Byla tedy vzdy zapocitana jako mimoparovy uspéch samce.

2.7. Statistické vyhodnocovani

K vyhodnoceni dat byl pouzit program R 3.5.0 (R Core Team, 2017). Opakovatelnost méfeni
v ramci samce byla testovana s vyuzitim package rptR (pocet bootstrapli nastaven na 1000,
Stoffel et al. 2017). Nejcastéji byly pouzity mixované linedrni modely ¢i zobecnéné
mixované linearni modely (package Ime4 v R programu, Bates et al. 2015). V analyze byli
pouziti vSichni samci odchyceni béhem let 2013 — 2017, kteti méli odbér spermii béhem
prvniho hnizdéni. Analyza vlivu proménnych na reprodukéni uspéch samce tedy zahrnovala
identitu samce jako ndhodny efekt. RozloZeni bylo binomické ¢i Poissonovo dle typu zavislé
proménné. V modelech testujicich senescenci spermii byl v€k do modelli zadan s piikazem
poly (druhého fadu) k otestovani jiného nez linedrniho vztahu mezi proménnymi.
V modelech testujicich faktory ovliviiujici reprodukéni Uspéch byla délka spermii, popf.
delka krcku, do modelu déana s pfikazem poly (druhého tadu) k potvrzeni stabilizujici
selekce na délku spermie ¢i délku krc¢ku. K porovnani fenotypu spermii u podvadénych a
mimoparovych samctl byl vytvofen novy dataset. Velikost spermii byla porovnana v ramci

72 hnizd, motilita pouze u 65 piipadl. Ke srovnani jsem pouZzila zobecnény linedrni model,
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ktery byl kontrolovan na kéd hnizda a identitu samice jako nahodny efekt. Vyhodnocovani
vzdy zapocalo sestavenim plného modelu (full model), ktery byl pomoci funkce dropl
zjednoduSovan postupnym dele¢nim testem (step-wise deletion test) az k ziskani
minimalniho adekvéatniho modelu (minimal adequate model) ¢i nulového modelu, pokud
nebyl prokazan signifikantni vliv ani pro jednu z proménnych. Opravnénost zjednoduseni
byla testovana s vyuzitim Chi® testu (Crawley 2012). Vysledny model byl vzdy srovnan
s nulovym modelem. K analyze motility v tekutindch z reprodukéniho traktu samic a
neutralnim mediu byl pouzit linedrni mixovany model s ¢islem experimentu jako ndhodnym
efektem. Modely byly testovany na normdlni rozlozeni residualti s vyuzitim Shapiro-
Wilkova testu. Relativni délka krcku byla kvali nenormalnimu rozlozeni logit
transformovana. Pro vSechny analyzy byly povazovany za signifikantni hodnoty s p <0,05.

Hodnoty primért jsou prezentovany spole¢né s + SE.
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3. Vysledky

V letech 2013 az 2017 bylo odchyceno celkem 130 samct vlastovky obecné, kteti zahnizdili

a podstoupili odbér spermii v obdobi prvniho hnizdéni. Celkem 3 jedinci byli odchyceni ve

ctyfech po sobé jdoucich sezonach, 7 jedinct ve tfech a 21 jedinct ve dvou sezonach.

Celkové jsem tedy pracovala se 174 pozorovanimi. Seznam pouzitych proménnych je

zobrazen v tabulce (Tabulka 1). Z celkového poctu 687 mladat, 102 (14,8 %) mlad’at

pochazelo z mimoparovych kopulacich. V hnizdech 81 (46,6 %) samct bylo pfitomno

alespont jedno mimoparové mladé. Celkem 17 parazitickych mladat bylo rozdéleno na

parova mlad’ata — 5 mladat (29,4 %) a mimopéarovd mladata — 12 (70,6 %). Dale bylo

v datasetu pocitano s 10 quasiparazitickymi mlad’aty.

Tabulka 1. Popisna statistika pouZitych proménnych

Proménna Primér SE!  Minimum Maximum N
Vék 2,098 0,082 1 6 174
Délka ocasnich per 115,7 0,742 88 141 174
WPY?2 3,362 0,095 1 6 174
EPY v hnizdé&3 0,730 0,070 0 4 174
EPY samce* 0,586 0,078 0 5 174
Fitness® 3,948 0,122 1 10 174
Celkova délka spermie (um) 86,8 0,183 81,2 93,58 174
Délka hlavi¢ky (num) 12,75 0,049 10,26 14,37 174
Relativni délka hlavicky (um) 0,147 0,001 0,12 0,1712 174
Délka kr&ku (um) 58,41 0,208 46,51 65,42 174
Relativni délka krcku (pum) 0,673 0,003 0,544 0,749 174
Délka biciku (um) 15,65 0,261 9,2 28,74 174
VLC (um/s) 93,26 0,955 48,75 118,87 174
Pocet abnormalnich spermii 3,511 0,691 0 80 174

! Smérodatna chyba (standard error)

2 Pocet parovych mlad’at v hnizdé

3 Pocet cizich mlad’at v hnizdé

* Poget mimopérovych mlad’at samce

3 Celkovy pocet mlad’at samce
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3.1. Velikost spermii

Kazdému jedinci byla zmétfena celkova délka spermie a jednotlivych komponent (hlavicka,
kréek, bicik). Nejcastéji uzivanym znakem morfologie spermii je celkova délka. Korelacni
matice (Tabulka 2) prokazuje korelaci jednotlivych morfologickych znakl spermie (délka
hlavicky, relativni délka hlavicky, délka krcku, relativni délka krcku, délka biciku a celkova
délka spermie). Celkova délka spermie koreluje signifikantné se vSemi znaky kromé délky

kr¢ku. Proto se v néaslednych analyzach pocitalo predevsim s celkovou délkou spermie a
délkou krcku.

Tabulka 2. Korelacni matice komponent spermie (hodnoty uvadi Spearmanuv korelacni

koeficient, tucné zvyraznéné hodnoty jsou signifikantni na hladine p<0,05)

Proménna Rel. hlavicka Kréek Rel. kréek Bi¢ik  Celkova délka
Hlavicka 0,82 0,03 -0,08 -0,05 0,22
Rel. hlavic¢ka -0,02 0,20 -0,39 -0,32
Kréek 0,80 -0,67 0,11
Rel. kréek -0,96 -0,46
Bicik 0,60

3.1.1. Opakovatelnost ve fenotypu spermii

Jelikoz néktefi jedinci byli odchyceni vice let po sobé, byla provedena meziro¢ni analyza
opakovatelnosti v délce spermii, zastoupeni abnormalnich spermii a motilit¢ spermii.
Opakovatelnost byla pocitana v programu R s vyuzitim balicku rptR. Z vysledkii (Tabulka 3)
vyplyva, ze celkova délka spermie 1 jeji jednotlivé komponenty, motilita spermii i mnozstvi

abnormalit jsou opakovatelné v Zivoté samce.
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Tabulka 3. Mezirocni opakovatelnost v délce a motilité spermii

Proménna r SE! (o p
Délka hlavicky 0,581 0,113 0,325-0,760 <0,001
Délka krcku 0,679 0,088 0,469 - 0,815 <0,001
Délka biciku 0,732 0,080 0,546 — 0,852 <0,001
Celkova délka spermie 0,869 0,045 0,756 -0,931 <0,001
VCL 0,530 0,115 0,284-0,713 <0,001
Abnormality 0,901 0,035 0,813-0,951 <0,001

¢ Konfidenéni interval 95%

3.1.2. Abnormalni morfologie

Pro vSech 174 pozorovani 130 samcli bylo ur€eno mnozstvi abnormdlnich spermii
v ejakulatu samce. U vlastovky obecné bylo nalezeno 5 druhii abnormalit — abnormalni
akrozom, chybégjici akrozom, spermie bez hlavicky, absence helikdlni struktury a ostatni
abnormality. Cetnost jednotlivych abnormalit Ize vy&ist z tabulky (Tabulka 5). Z tabulky
vyplyva, ze nejcastéj$i abnormalitou pro vlastovku obecnou na Tiebomisku je spermie bez
hlavi¢ky. Celkem bylo zkontrolovano 174 vzorki, ze kterych u 124 (71,3 %) ptipada byla
nalezena alesponl jedna abnormalni spermie. Celkem ze 17400 spermii bylo 603 (3,5 %)
uréeno jako abnormdlnich. Jak lze vyc€ist ztabulky (Tabulka 1), nejméné spermii
zastoupenych v ejakuldtu bylo 0, nejvice 80 abnormalnich spermiich. V tabulce (Tabulka 4)
lze vycist primérné zastoupeni, maximum i minimum danych abnormalit v ramci
jednotlivych samct, celkovy pocet danych abnormalit v datasetu a jejich procentualni

zastoupeni.

Tabulka 4. Abnormality morfologie spermii viastovky obecné

Proménna Pramér SE!  Minimum Maximum Celk. poéet % zastoupeni
Abn. akrozom 1,023 0,129 0 16 178 29,5
Bez akrozomu 0,540 0,102 0 10 94 15,6
Bez hlavicky 1,42 0,580 0 68 247 41,0
A. h. struktury 0,471 0,236 0 35 82 13,6
Ostatni 0,001 0,008 0 1 2 0,3
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3.1.3. Senescence spermii

Pomoci linearniho mixovaného modelu byl testovan neprve vztah mezi celkovou délkou
spermie a vékem samce. Mezi proménnymi nebyl nalezen nelinearni ani linedrni vztah.
Modely zahrnujici délku spermie byl srovnany s nulovym modelem (polynom: Chi? = 1,075;
Adf = 2; p = 0,584; linearni: Chi? = 0,893; Adf = 1; p = 0,345; N = 174 pozorovani, 130
jedincti). Pomoci stejného modelu byl testovan vliv véku na délku kr¢ku (Obr. 14). Nebyl
nalezen nelinedrni vztah mezi proménnymi (srovnani modelu s nulovym modelem:
Chi® = 5,736; Adf=2; p=0,057; N=174 pozorovani, 130 jedinci). Byl viak nalezen negativni
linearni vztah (sklon = SE = -0,289 + 0,142; t = -2,032) véku na délku krcku (srovnano
s nulovym modelem: Chi?= 4,12; Adf = 1; p = 0,042; N = 174 pozorovani, 130 jedinct).
Relativni délka kréku nebyla ovlivnéna vékem samce (polynom: Chi* = 3,169; Adf = 2;
p =0,205; linearni: Chi®> = 2,637; Adf = 1; p = 0,104; N = 174 pozorovani, 130 jedinci).
Naésledujici analyza vztahu mezi motilitou (VCL) a vékem samce opét neodhalila nelinearni
ani linedrni vztah mezi proménnymi. Modely byly opét srovndny s nulovym modelem
(polynom: Chi? = 0,750; Adf = 2; p = 0,687; linearni: Chi’>= 0,166; Adf = 1; p = 0,684;
N =174 pozorovani, 130 jedincii). Jako posledni byl testovan vliv véku na vyskyt spermii
s abnormalni morfologii u samcii vlasStovky obecné. Opét nebyl nalezen nelinedrni ani
linearni vztah mezi vékem samce a vyskytem abnormalnich spermii (polynom: Chi? = 3,235;
Adf = 2; p = 0,198; linearni: Chi?= 0,002; Adf = 1; p = 0,966; N = 174 pozorovani, 130

jedinct).
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Obr. 14. Vztah mezi délkou krcku (um) a vékem samce
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3.2. Vliv délky spermii na motilitu

Vliv celkové délky spermie, délky hlavicky, kr¢ku a relativni délky kr€ku na motilitu
spermii byl testovan s vyuZitim linedrnich mixovanych modeld. Vysledky jednotlivych
univariatnich modelti jsou zobrazeny v tabulce (Tabulka 5). Byl nalezen negativni
signifikantni vliv celkové délky na motilitu spermii (L. ratio = 4,90; Adf = 1; p = 0,026).
Samci s krat§imi spermiemi maji vy$si motilitu (Obr. 15). Nebyl prokdzan Zzadny vliv délky
hlavicky na motilitu spermii (L. ratio = 1,77; Adf = 1; p = 0,183). Mezi délkou kr¢ku a
motilitou nebyl nalezen zaddny vztah (L. ratio = 0,942; Adf = 1; p = 0,332). Zarovenl byl
potvrzen pozitivni vztah mezi relativni délkou kréku a motilitou spermii (L. ratio = 4,032;

Adf=1; p=0,045). Spermie s delSim krckem ku délce spermie plavaly rychleji (Obr. 16).
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Tabulka 5. Vysledky analyz vztahu mezi velikosti spermii a motilitou

Proménna Sklon SE!? t p
Délka hlavicky -2,068 1,508 -1,371 0,177
Délka krcku 0,348 0,359 0,969 0,338
Rel. délka krcku 29,541 14,608 2,022 0,049*
Celk. délka spermie -0,938 0,422 -2,224 0,032*

Obr. 15. Vztah mezi
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Obr. 16. Vztah mezi relativni délkou krcku (um) a motilitou spermii (um/s)
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3.3. Faktory ovliviiujici reprodukéni uspéch samei

Pomoci mixovaného zobecnéného linedrniho modelu s identitou samce jako ndhodnym
efektem byl testovan vliv vybranych proménnych na fitness (poCet parovych a
mimoparovych mlad’at) samce. V modelu byly za testované proménné zvolené¢ motilita
spermii  (VLC), celkovd délka spermie, délka krécku a relativni délka krcku,
pfitomnost/neptitomnost spermii s abnormalni morfologii (1 - pfitomnost, 0 - nepfitomnost),
délka ocasnich per a vék samce. Délka spermie a délka kr¢ku byla do modelu dana
s piikazem poly (testovani linedrniho i polynomického c¢lenu) k prokdzani stabilizujici
selekce. Pokud by zde stabilizujici selekce plisobila na délku spermii, samci s optimalni
byl zjednoduSovan pomoci piikazu dropl. Nebyl vSak potvrzen Zadny signifikantni vztah

mezi proménnymi a celkovou fitness samce. ZjednoduSovani modelu vedlo k vytvofeni
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nulového modelu. Vysledky univariatnich analyz nepfinesly rozdilné vysledky a jsou

zobrazeny v tabulce (Tabulka S1) v piiloze.

Tabulka 6. Pocdtecni plny model pro fitness samce (Chi’ = 5,694; Adf = 9; p = 0,770;
N = 174 pozorovani, 130 samcit)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept 1,341 0,108 12,369 <0,001
VCL -0,030 0,040 -0,759 0,448
Celkova délka spermie (linearni) -2,422 6,149 -0,394 0,694
Celkova délka spermie (polynom) 0,830 0,523 1,588 0,112
Délka krcku (linearni) 3,795 10,261 0,370 0,711
Délka kréku (polynom) -0,332 0,608 -0,545 0,586
Rel. délka krcku -0,335 0,857 -0,391 0,696
Pfitomnost abnormalnich spermii -0,055 0,085 -0,640 0,522
Délka ocasnich per 0,014 0,041 0,334 0,738
vék 0,032 0,037 0,859 0,391

Reprodukéni uspéch samce mize byt posuzovan i dle jeho schopnosti uchranit
paternitu v rdmci vlastniho paru. Nésledujici model tedy jako vysvétlovanou proménnou
obsahuje pomér vlastnich a cizich mlad’at v hnizd€ samce. Nejprve byl sestaven plny model
s vyuzitim vSech vySe zminénych proménnych (Tabulka 7). Pomoci funkce dropl byly
odebirany proménné, pro které nebyl prokdzan signifikantni vliv na pomér mlad’at v hnizdé.
Postupnym odebirdnim doslo k vytvofeni minimalniho adekvatniho modelu (Chi? = 4,551;
Adf = 1; p =0,033; N = 174 pozorovani, 130 samcti), ktery obsahoval pouze relativni délku
krcku. Relativni délka kréku negativné korelovala se schopnosti samce uchranit paternitu ve
vlastnim hnizd¢ (sklon £ SE = -0,261 + 0,124; z = -2,096; p = 0,036). Samci s kratSim
kréckem ku délce spermie méli méné cizich mlad’at ve svém hnizd¢. Opét byly provedeny

univariatni analyzy (Tabulka S2 v ptiloze), jejichz vysledek se od tohoto modelu nelisil.
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Tabulka 7. Pocatecni plny model pro pomér viastnich a cizich mladat v hnizdé samce

(Chi2 =10,610; Adf =9; p = 0,303; N = 174 pozorovani, 130 samcit)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept 1,924 0,354 5,428 <0,001
VCL 0,011 0,128 0,090 0,929
Celkova délka spermie (linearni) -38,149 20,042 -1,903 0,057
Celkova délka spermie (polynom) 1,605 1,756 0,914 0,361
Délka krcku (linearni) 66,197 33,402 1,982 0,048*
Délka krcku (polynom) 1,723 2,108 0,817 0,414
Rel. délka krcku -5,711 2,780 -2,055 0,040*
Pritomnost abnormalnich spermii -0,150 0,261 -0,577 0,564
Délka ocasnich per 0,135 0,129 1,049 0,294
vék -0,002 0,122 -0,204 0,838

Celkovy reprodukcni uspéch samce vSak obsahuje 1 schopnost samce zplodit
mimoparova mlad’ata, a proto jsem test zopakovala pro proménnou schopnost/neschopnost
samce zplodit mimoparova mlad’ata (kategorialni proménna) samce jako vysvétlovanou
slozZku modelu. Opét po ziskdni pocatecniho plného modelu (Tabulka 8) byl model
redukovan pomoci piikazu dropl. Po odstranéni nesignifikatnich proménnych jsem ziskala
minimalni adekvatni model (Chi® = 7,312; Adf = 1; p = 0,007; N = 174 pozorovani, 130
samcil), ktery obsahoval pouze celkovou délku spermie jako signifikantni proménnou. Byl
nalezen negativni vliv celkové délky spermie na schopnost samce uspét v mimoparovych
paternitidch (sklon + SE = -0,454 + 0,174; z = -2,606; p = 0,009). Cim kratsi byla spermie,
tim spiSe samec uspél v mimoparovych kopulacich (Obr. 17). Univariatni analyzy (Tabulka
S3 v piiloze) kromé korelace s délkou spermie ukdzaly i pozitivni vztah mezi relativni
délkou krcku a schopnosti samce zplodit mimoparova mlad’ata (sklon = SE = 0,743 + 0,178;
z=2,659; p=10,008).
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Tabulka 8. Pocatecni plny model pro schopnost samce uspét v mimoparovych kopulacich

(Chi2 = 15,276, Adf = 9; p = 0,084, N = 174 pozorovani, 130 samcit)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept -1,547 0,497 -3,113 0,002
VCL -0,078 0,177 -0,438 0,661
Celkova délka spermie (linearni) -10,914 31,332 -0,348 0,728
Celkova délka spermie (polynom) 1,260 2,451 0,514 0,607
Délka krcku (linearni) 12,782 52,078 0,245 0,806
Délka krcku (polynom) -0,382 3,039 -0,126 0,900
Rel. délka krcku -0,601 4,298 -0,140 0,889
Pfitomnost abnormalnich spermii 0,256 0,378 0,677 0,498
Délka ocasnich per -0,186 0,179 -1,037 0,300
Vék 0,298 0,167 1,792 0,073

Obr. 17. Srovnani délky spermii (um) u samcu, kteri neuspéeli (0) a uspéli (1)

v mimoparovych kopulacich
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3.4. Srovnani podvadénych a mimoparovych samcu

Vzhledem k piedchozim vysledkim jsem se rozhodla vytvofit novy dataset, ktery by mi
umoznil srovnat v rdmci hnizd samce podvadéné a podvadéjici. Pro srovnani v celkové délce
spermie, délce krcku a relativni délce kr¢ku se podatilo vytvofit dataset 72 hnizd s parovym i
mimoparovym samcem (popi. mimoparovymi samci). Motilita byla srovnana pouze u 65
hnizd. Vysledky univariatnich modelt jsou zobrazeny v tabulkach (Tabulka 9 — 12). Samci
se mezi sebou signifikantné nelisili v délce spermii a jejich ¢asti ani v motilité. Vysledky

jsou soucasn¢ prezentovany v grafech (Obr. 18 —21).

Tabulka 9. Srovnani celkové délky spermii parovych a mimopdarovych samcii (Chi’ = 0,239;

Adf=1;p=0,625; N = 159 pozorovani, 72 hnizd, 59 samic)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept -0,190 0,159 -1,189 0,235
Celkova délka spermie 0,078 0,160 0,488 0,625

Obr. 18. Srovndni podvadenych (WP) a podvadéjicich (EP) samcii v délce spermii (V
pripade, zZe se v hnizdé vyskytovali dva mimopdarovi samci, jejich hodnoty pro délku spermii
byly zprumérovany, v grafu je zobrazen median, 25% a 75% kvantil, odlehlé hodnoty jsou
zobrazeny jako jednotlivé body)
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Tabulka 10. Srovnadni délky krcku spermii parovych a mimopdarovych samcii (Chi’ = 0,643;

Adf=1; p =0,423; N = 159 pozorovani, 72 hnizd, 59 samic)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept -0,190 0,160 -1,190 0,234
Délka krcku 0,0129 0,161 0,800 0,424

Obr. 19. Srovnani podvadenych (WP) a podvadejicich (EP) samcii v délce krcku (V pripade,

Ze se v hnizde vyskytovali dva mimoparovi samci, jejich hodnoty pro délku krcku byly

zprumérovany, v grafu je zobrazen median, 25% a 75% kvantil, odlehlé hodnoty jsou

zobrazeny jako jednotlivé body)
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Tabulka 11. Srovnani relativni délky krcku spermii parovych a mimoparovych samcu

(Chi2 =0,270; Adf =1, p = 0,604, N = 159 pozorovani, 72 hnizd, 59 samic)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept -0,190 0,159 -1,189 0,235
Rel. délka krcku 0,083 0,160 0,519 0,604
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Obr. 20. Srovnani podvadenych (WP) a podvadéjicich (EP) samcu v relativni délce krcku
(V pripade, ze se v hnizde vyskytovali dva mimoparovi samci, jejich hodnoty pro relativni
délku krcku byly zprumeérovany, v grafu je zobrazen median, 25% a 75% kvantil, odlehlé
hodnoty jsou zobrazeny jako jednotlivé body)
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Tabulka 12. Srovndni motility spermii pdarovych a mimopdrovych samcii (Chi? = 1,905;

Adf=1; p = 0,168, N = 143 pozorovani, 65 hnizd, 56 samic)

Proménna Sklon SE?! z p
Intercept -1,769 1,182 -1,496 0,135
VCL 0,017 0,012 1,359 0,174
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Obr. 21. Srovnani podvadenych (WP) a podvadéjicich (EP) samcu v motilite spermii (VCL)
(V pripade, ze se v hnizde vyskytovali dva mimoparovi samci, jejich hodnoty pro motilitu
spermii byly zprumérovany, v grafu je zobrazen median, 25% a 75% kvantil, odlehlé
hodnoty jsou zobrazeny jako jednotlivé body)
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3.5. Vliv samiciho prostiedi na motilitu spermii

Vramci studovani vlivu postkopulacni selekce na parametry spermie jsem testovala
existenci skryt¢ volby samice u vlastovky obecné. Byly provedeny experimenty motility
v tekutinach z reprodukéniho traktu samic vlastovky obecné z evropské a severoamerické
populace a neutralnim mediu (Tabulka 13). Tato ¢ast méla prokézat selekci spermii samici
ve prospéch konspecifického samce. Celkem bylo provedeno 16 experimentl. V ptipadé
posledniho experimentu se nezdafilo pfipravit tekutinu severoamerické samice vlaStovky
obecné. Pro srovnani motility spermii v sami¢im prostiedi a neutrdlnim mediem bylo tedy

pouzito dostupnych 15 experimentl.
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Tabulka 13. Motilita spermii v neutralnim mediu (PBS) a v tekutinach reprodukcniho traktu
ceskych (CZ) a americkych (USA) samic

Proménna Priimér SE!? Minimum Maximum N
PBS 74,57 3,792 55,48 99,70 16
cz 87,51 3,349 53,37 109,90 16
USA 87,42 3,868 60,32 114,57 15

Vysledky modelu jsou zobrazeny v tabulce (Tabulka 14). Motilita v tekutinach obou

skupin samic se signifikantné liSila od motility v neutrdlnim mediu. Spermie dosahovaly

vys$si rychlosti v sami¢im prostfedi nez v neutrdlnim mediu. Motilita spermii v tekutinach

z reprodukéniho traktu ¢eskych samic vSak nebyla vyrazné odliSna od motility v tekutinach

samic ze S. Ameriky. Vztahy jsou graficky zndzornény v grafu (Obr. 22).

Tabulka 14. Srovnani motility spermii v neutralnim mediu (PBS, kontrola) a v tekutinach

reprodukcniho traktu ceskych (CZ) a americkych (USA) samic (L. ratio = 17,914, Adf = 2;

p =<0,001)

Proménna Sklon SE?! t p
Kontrola 73,489 3,734 19,679 0,000
cz 14,973 3,497 4,282 <0,001
USA 13,936 3,497 3,986 <0,001
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Obr. 22. Srovnani motility spermii v neutralnim mediu (PBS) a v tekutinach reprodukcniho

traktu ceskych (CZ) a americkych (USA) samic
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4. Diskuze

4.1. Fenotyp spermii a abnormality u vlastovky obecné

Primérna délka spermie vlastovky obecné v této praci je 86,8 pum, coz je srovnatelny
vysledek s predchézejici studii na ¢eské populaci vlastovky obecné (89,9 um, Laskemoen et
al. 2013a). Pro fenotyp spermii byla pocitana meziro¢ni repeatabilita. VSechny komponenty
(celkova délka, délka hlavicky, kr¢ku a volné ¢asti biciku, zastoupeni abnormalnich spermii i
motilita) se vyznacovaly zna¢nou opakovatelnosti. Tento vysledek opét podporuji predchozi
vysledky (Laskemoen et al. 2013a;b). Opakovatelnost v délce a motilit¢ spermii byla
prokazana napf. i u vrabce domaciho (Passer domesticus) a poktovniho (P. hispaniolensis,
Cramer et al. 2013), vlhovce Cervenokiidlého (Agelaius phoeniceus, Liipold et al. 2012) ¢i
zebtiCky pestré (Taenopygia guttata, Opatova et al. 2016). V ptipadé vlhovce vSak byla
opakovatelnost relativné nizka. Pro kréek byla nalezena opakovatelnost 0,32 a pro flagellum
0,29 (Liipold et al. 2012). Udaje o opakovatelnosti fenotypu spermii jsou relativné vzacné.
PredevSim data ziskana z divoce Zijicich populacich jsou nedostatecnd. Vice studovana je
opakovatelnost délky spermii. Data o opakovatelnosti motility jsou vzacné&jsi. Je tieba 1épe
prostudovat problématiku repeatability fenotypu spermii u dalSich druht pévci, nejlépe
v divoce zijicich populacich, k potvrzeni, Ze znaky spermii lze povazovat za charakteristické
znaky samce.

Vlastovka obecnd na Tiebonisku se vyznacuje relativné malym poctem spermii
s abnormalni morfologii. Primérny zastoupeni abnormalit v populaci je 3,5 % abnormalnich
spermii v ejakulatu samce. Abnormality byly u vlastovky zkoumény ve spojitosti
s radioaktivnim prosttedim v Cernobylu. U populace Zijici v Cernobylu byl nalezen zvyseny
pocet abnormalit (21,74 %) v porovnani s kontrolni skupinou (2,65 %, Moeller et al. 2005).
Zastoupeni abnormalnich spermii v ejakulatu samcti v Cernobylu bylo testovano i u dalsich
druhli pévcl. Zastoupeni abnormalit v kontrolnich skupinach se pohybovalo v rozmezi 0,1
az 21,1 %. Zde byla také zastoupena vlaStovka obecnd, pro kterou bylo zastoupeni
abnormalnich spermii v kontrolni skupiné 1,3 %. Mnozstvi abnormalit v kontrolni skupiné je
opét srovnatelny s vysledkem této studie. Kromé vlastovky obecné bylo mnozstvi abnormalit
sledovano u dlaska tlustozobého (Coccothraustes coccothraustes, 21,1 %), ¢ervenky obecné

(Erithacus rubecula, 14 %), pénkavy obecné (Fringilla coelebs, 14,9 %), sykory konadry
(Parus major, 6,6 %), budnicka lesniho (Phylloscopus sibilatrix, 16,1 %), budnicka vétSiho
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(Phylloscopus trochilus, 0,1 %), pénice poktovni (Sylvia curruca, 4,4 %), pénice vlasské
(Sylvia nisoria, 2,4 %) a kosa cerného (Turdus merula, 4,9 %, Hermosell et al. 2013). U
zebtiCky pestré (Taenopygia guttata) byl testovan vliv inbreedingu na zastoupeni
abnormalnich spermii v ejakuldtu samct. U skupiny s vysokym stupném inbreegingu bylo
potvrzeno zvySené zastoupeni abnormalnich spermii (22 %) v porovnani s kontrolni
skupinou (8 %, Opatova et al. 2016). Z dostupnych informacich se zda, ze u vlastovky
obecné je spise nizsi vyskyt spermii s abnormalni morfologii. Tento vysledek by mohl byt
zpisoben relativné vysokou mirou kompetice spermii u tohoto druhu. Pro fadu druht vSak

informace nejsou dostupné.

4.2. Senescence spermii a vliv véku na reproduk¢ni uspéch samci

V ramci své diplomové prace jsem testovala vliv véku na celkovou délku spermie, délku
krcku, relativni délku krcku, motilitu spermii a vyskyt spermii s abnormélni morfologii.
Nalezla jsem negativni vliv véku samce na délku krc¢ku jeho spermii. Ostatni proménné
nebyly signifikantné ovlivnény vékem samce. Cim starsi tedy samec byl, tim kratsi kréek
m¢ély jeho spermie. Tento vysledek tedy mize potvrzovat senescenci spermii, jelikoz délka
kréku byva Casto ddvana do souvislosti s motilitou spermii a reprodukénim uspéchem.
Spermie s del§im kr¢kem by mély byt schopny vyprodukovat vétsi mnoZstvi ATP (Vladi¢ et
al. 2002; Rowe et al. 2013; ale Bennison et al. 2016) a plavat rychleji. V mnou studované
populaci vlaStovky obecné sice nebyl nalezen vztah mezi délkou krc¢ku a rychlosti spermii.
Relativni délka krcku vSak pozitivné rychlost spermii ovlifiovala. Vztah mezi vé€kem a
motilitou spermii vSak v mé studii nalezen nebyl. Spojitost mezi vékem a motilitou byla
testovana spolecné¢ s vlivem media na motilitu spermii vlaStovky obecné ve studii Meller et
al. (2009). StarSi samci méli zhorSené dva parametry ze 13 v porovnani s mladSimi samci —
linearitu (pocitana jako VSL/VCL) a ptimost pohybu (pocitana jako VSL/VAP, Meller et al.
2009). Vliv délky spermie a jejich komponent na motilitu je vice diskutovan niZe.

Nizky vyskyt senescence spermii u vlasStovky obecné by mohl byt zptisoben relativné
vysokym rizikem kompetice spermii. Diky kompetici spermii je kladen vyS$$i narok na
kvalitu spermii a to miize vést k produkci kvalitniho ejakulatu takika po cely Zivot samce,
aby byl schopen vyrovnat se kompeticnimu tlaku. Tento ptedpoklad byl testovan u mysi
rodu Mus srozliénym zastoupenim kompetice spermii. Ani u druhll s nizkou mirou

kompetice vSak nebyla senescence spermii nalezena (delBarco-Trillo et al. 2018). V mé¢
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studii byla navic motilita nataCena po kratkou dobu. Je tedy mozné, Zze spermie starSich
samcl se mohou rychleji vyCerpat a snizeni motility se projevi az po ur¢itém casovém useku.
Dal$im divodem muze byt i neodstatecné vékové rozpéti samcd, kteti byli do studie zahrnuti.

Zaroven reprodukeni uspéch (pomér vlastnich a cizich mlad’at v hnizdé, schopnost
uspet v mimoparovych kopulacich ani celkovy pocet mlad’at samce) neklesal s vékem samce.
Tento vysledek je shodny s dalsimi pévCimi studiemi, kde se spiSe projevovala pozitivni
korelace mezi vékem samce a jeho schopnosti uspét v mimoparovych (Kleven et al. 2006b;
Bitton et al. 2007; Bouwman et al. 2007; Lehtonen et al. 2009; Reitsma et al. 2018), ale 1
vnitroparovych paternitach (Perreault et al. 1997; Bowers et al. 2015, Hsu et al. 2017). Tyto
vysledky vSak nemusi znamenat, Ze starSi samci maji kvalitnéjSi spermie. StarS$i samci
mladych a nezkusenych samcti vice vyhledavaji., ¢i jsou schopni samice ke kopulaci
efektivnéji prinutit (Hsu et al. 2015). Dal§i mozZnou pfi¢inou miize byt vysledek samiciho
vybéru starSich samct, jelikoz ti prokéazali vétsi schopnost pfezit a samice u nich mohou

predpokladat kvalitnéjsi geny.

4.3. Vliv délky spermii na motilitu

K otestovani vlivu délky spermii na jejich motilitu jsem si vybrala Ctyfi parametry spermie —
délku hlavicky, délku krcku, relativni délku krcéku a celkovou délku spermie. Mezi hlavickou
spermii a motilitou nebyl nalezen zadny vztah. Stejny vysledek byl nalezen 1 pro délku krcku.
Relativni délka kréku vsak méla pozitivni vliv na motilitu spermii. Cim delsi kréek na
celkovou délku spermie, tim rychleji spermie plavaly. Stejny vysledek byl zaznamenan
v ptipad¢ ptibuzné vlastovky stromové (Tachycineta bicolor, Laskemoen et al. 2010). Tento
vysledek by potvrzoval teorii, Ze del§i kréek souvisi s vyss§i produkci ATP (Vladi¢ et al.
2002; Rowe et al. 2013, Tourmente et al. 2013). Diky vétSimu mnozstvi ATP jsou pak
spermie schopny plavat rychleji (napt. Tourmente et al. 2013, ale Rowe et al. 2013). Spermie
s delSim krckem by tedy méli mit vys$s$i motilitu. U vlasStovky obecné vSak ziejmé nezalezi
pouze na délce krcku, ale spiSe na poméru délky krc¢ku k celkové délce spermie. U
modropléstnika nadherného (Malurus cyaneus) pak nebyl nalezen vztah mezi délkou krc¢ku a
motilitou spermii (Calhim et al. 2011). V ptipadé zebticky pestré (Taeniopygia guttata)
studie byl nalezen negativni vztah mezi délkou krcku a mnozstvim ATP. Délka krcku vSak

opét nem¢la signifikantni vliv na motilitu (Bennison et al. 2016, ale Knief et al. 2017).
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Komparaéni studie zaméfené na pévce ukazuji rozporuplné vysledky. Nékteré studie
potvrzuji vliv délky kréku na motilitu spermii (Liipold et al. 2009a), ale pii srovnani 23
druhti pévct byl sice nalezen vliv délky kréku na produkci ATP, motilita vSak ziistala
neovlivnéna (Rowe et al. 2013).

Vliv celkové délky na motilitu spermii se ukéazal byt v piipadé mé studie na vlastovce
obecné negativni. Tento vysledek je v rozporu s nékterymi dal$imi studiemi (Gomendio &
Roldan 2008; Liipold et al. 2009a; Losdat & Helfenstein 2018). Delsi spermie lejska
cernohlavého (Ficedula hypoleuca) plavaly srovnatelné s kratkymi (Lifjeld et al. 2012).
V piipadé jiz zminované studii na zebiickach pestrych (Taeniopygia guttata) byl pak nalezen
nelinedrni vztah délky spermie na motilitu. Do urcité délky motilita spermii stoupala se
zvétsujici se délkou spermie, ale pfili§ dlouhé spermie plavaly pomaleji (Bennison et al.
2016). Naopak mé vysledky se shoduji s vysledky u pfibuzného druhu biehule ti¢ni (Riparia
riparia, Helfenstein et al. 2008). Délka spermie negativné ovlivitovala rychlost pohybu i
v pfipad¢ vrabce domaciho (Passer domesticus) a pokifovného (P. hispaniolensis, Cramer et
al. 2015).

Rozporuplné vysledky ukazuji, Ze vztah mezi velikosti spermii a motilitou je patrné
mnohem komplexnéjsi, nez se zprvu zdalo. Je potieba dalSiho testovani k plnému pochopeni
problematiky. Navic se prokazalo, ze mit del§i spermie nemusi byt vzdy nejvyhodnéjsi.
Delsi spermie se mohou ziejmé rychleji vycerpat (Levitan 2000; Helfenstein et al. 2010;
Lifjeld et al. 2012; ale Helfenstein et al. 2008). Navic pfili§ dlouhé spermie mohou mit
potencidlné problém vejit se do skladovacich tubulli samice. DalSi moznosti je, ze délka
spermii a motilita nejsou uzce svdzané proménné a vyviji se nezavisle na sob& na zakladé¢

rizika kompetice spermii.

4.4. Faktory ovliviiujici reproduk¢ni uspéch samcii

K otestovani faktori ovliviiujici reprodukéni Gspéch samcii jsem zvolila motilitu spermii,
celkovou délku spermie, délku kréku a relativni délku krcku, pfitomnost/nepfitomnost
spermii s abnormalni morfologii, délku ocasnich per a v€k samce. Narozdil od naprosté
vétSiny studii, které se zabyvaji prekopula¢nimi a postkopulacnimi znaky oddé€lené, jsem se
pokusila otestovat vliv téchto proménnych soucasné a podat tak uceleny pohled na faktory
ovliviwyjici reprodukéni uspéch samct vlaStovky obecné. Zaroven vSak byly provedeny 1

univariatni analyzy. U vSech téchto proménnych jsem piedpokléddala, ze by mohly
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ovlivitovat celkovy reprodukcéni uspéch (fitness) ¢i jeho slozky (parovy a mimoparovy
uspech). U nasi populace vlastovky obecné nebyl nalezen vliv ani jedné z proménnych na
celkovy reprodukéni uspéch samce. Relativni délka krkéu negativné ovliviiovala pomeér
vlastnich a cizich mlad’at v hnizdé samce. Testovani korelace proménnych na schopnost
samce ziskat mimoparova mlad’ata ukazalo negativni vliv délky spermii na schopnost ziskat
mimoparové paternity. Zaroven univariatni analyzy prokazaly jesté pozitivni vliv relativni
délky krcku na schopnost samce zplodit mimoparova mlad’ata.

Vliv motility na reproduk¢ni Gspéch samct vlastovky obecné se v piipadé mé studie
nepodafilo prokazat. Stejny vysledek byl zaznamenan u slavika modracka (Luscinia svecica),
kde motilita neovliviiovala reproduk¢ni uspéch samce uvnitf paru, mimo néj, ani celkové
(Seetre et al. 2018). Naopak v ptipad¢ zebricky pestré (Taenopygia guttata) spermie
(Knief et al. 2017, ale Bennison et al. 2016). Dle mého podhledu nedostatek studii zabyvajici
se vlivem motility na reprodukcni tspéch péveit mize vést k mylné piedstavé o vztahu mezi
témito veli¢inami. V budoucnu je tedy tifeba vice se zaméfit na otestovani vlivu motility
spermii na poc¢et mlad’at zplozenych samcem.

K potvrzeni stabilizujici selekce na délku spermie jsem testovala nelinedrni vztah
mezi délkou spermie a reprodukénim Uspéchem samce. V piipad¢ existence stabilizujici
selekce na délku spermii u vlastovky obecné jsem predpokladala, ze samci s primérnou
nalezen vztah mezi délkou spermie a reprodukénim Uspéchem samcl. Déle se v mé studii
neprokézal vliv délky krcku ani relativni délky kréku na celkovy pocet zplozenych mlad’at.
Relativni délka kr¢ku vSak méla negativni vliv na podil parovych a mimoparovych mlad’at
v hnizd€. Daéle byla nalezena negativni korelace mezi délkou spermii a schopnosti samce
ziskat mimoparova mlad’ata. Tento vysledek je v souladu s negativni vlivem délky spermii
na jejich motilitu, ktery byl v nasi populaci také prokazan. Vliv motility na mimoparové
paternity se vSak v modelu neprokazal. Zaroven univariatni analyzy prokéazaly pozitivni
korelaci mezi relativni délkou krc¢ku a schopnosti samce zplodit mimoparova mlad’ata. Tento
vysledek je opacény nez v pifipad¢ vnitroparového uspéchu. Mohlo by se jednat o zdroj
stabilizujici ¢i disruptivni selekce nebo o zdroj rozdilnych selekénich tlakt. Je jisté, Ze tato
problematika vyzaduje dal$i vyzkum. Vliv délky spermie jejich ¢asti na celkovy pocet
mlad’at nebyl potvrzen ani v pfipadé jiz zmiflované vlaStovky stromoveé (Tachycineta bicolor,
Laskemoen et al. 2010). Délka spermii neméla zadny vliv na reprodukéni uspéch samct

kachny divoké (Anas platyrhynchos, Denk et al. 2005). Stejné tak v jiz zmifiované studii na
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slavikovi modrackovi (Luscinia svecica) nebyl potvrzen vztah mezi délkou spermii a
celkovym reprodukénim uspéchem samct ani jeho komponentami (Setre et al. 2018).

Zajimavy vysledek byl prezentovan u modroplaStnika nddherného (Malurus cyaneus), kde

vvvvvv

vvvvvv

hnizd¢ (Calhim et al. 2010).

Rada studii prokazuje, Ze mnoZstvi abnormalnich spermii signifikantné ovliviiuje
reprodukéni uspéch samce (Baldredin 1959; Guzick et al. 2001; Malo et al. 2005; Schmoll &
Kleven 2016). Abnormalni morfologie ovliviiuje negativné funk¢nost spermii a to vede ke
snizeni Uspéchu samcl. Vzhledem k nizkému poctu abnormadlnich spermii v ejakulatech
samcu jsem testovala v modelech pouze jejich ptfitomnost/neptitomnost. Samci, kteti méli
alesponi malé zastoupeni spermii s abnormalni morfologii, nem¢li nizsi reprodukéni uspéch
nez samci bez abnormalit. Absence vlivu byla ziejmé zplsobena pouze malym poctem
spermii s abnormalni morfologii. V ejakulatu samcii bylo dostate¢né mnozstvi kvalitnich
spermii, aby byli schopni oplodnit vajicka. Nizky vyskyt abnormalit mize byt zplsoben,
stejné jako senescence, relativné vysokym kompeti¢nim rizikem, coz mize vést k produkei

ejakulatl o vysoké kvalité.

vvvvvv

vvvvvv

Tegelstrom 1997; Saino et al. 1997). V mé studii se neprojevil vliv délky ocasnich per na
mimoparovy uspéch samci. Délka ocasu vSak nemusi ovliviiovat reprodukéni tspéch samcii
v ramci vSech populaci vlaStovky obecné. Jiz dfive byly nalezeny rozdily v selekci na
prekopulacni znaky vlastovky obecné mezi poddruhy (viz vySe). Je tfeba tedy otestovat tento
vliv v dalSich populacich k objasnéni vysledku.

Piestoze byl v€k samce potvrzen jako prediktor reprodukéniho uspéchu v celé fadé
pevcich studiich (napt. Wetton et al. 1995; Richardson & Burke 1999; Johnsen et al. 2001;
Kleven et al. 2006b; Bitton et al. 2007; Schmoll et al. 2007), v nasi populaci vlastovky
obecné se tento piedpoklad nepodatilo potvrdit. Nebyl zde nalezen vliv véku na celkovy
reprodukéni Uspéch samce, na pocet cizich mladd’at v hnizdé¢ ani na schopnost ziskat
mimoparova mlad’ata. U vlastovky stromové (Tachycineta bicolor) vék také nemél zadny
vliv na parovy uspéch samce, ale mimoparovy uspéch pozitivné koreloval s vékem samce

(Laskemoen et al. 2010). Stejny vysledek byl nalezen u strnada rdkosniho (Emberiza
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schoeniclus), kde sice autoii nalezli 1 pozitivni vztah mezi vékem samce a jeho schopnosti

uchranit paternitu v hnizd¢, tento vztah vSak nebyl signifikantni (Bouwman et al. 2007).

W er 14

4.5. Srovnani podvadénych a podvadéjicich samct

Diky urCovani paternity v hnizdech jsem méla moznost porovnat mezi sebou podvadéné a
mimoparové samce v délce spermii, kr¢ku, relativni delce krcku a jejich motilit€¢ v ramci
jednotlivych hnizd. Ani jedna z testovanych proménnych vsak neméla signifikantni vliv na
postaveni samce. Vzhledem k ptfedchozim vysledkiim jsem neocekavala rozdily v motilité
mezi samci. Korelace mezi relativni délkou krcku a schopnosti uchranit paternitu ve
vlastnim hnizdé¢ ¢i ziskat mimopéarova mlad’ata a mezi délkou spermii a mimoparovou
uspésnosti se vsak mohla v testovani potencialné objevit. Skupiny samcti se vSak mezi sebou
vyrazné neliSily ve velikosti ani motilit¢ spermii. Stejny vysledek byl nalezen pii parovém
srovnani podvadénych a mimoparovych samct u slavika modracka (Luscinia svecica, Setre
et al. 2018) anebo sttizlika zahradniho (7roglodytes aedon, Cramer et al. 2013).

Vzhledem k tomu, Ze se samci neliSili ve velikosti ani motilit¢ spermii, je mozné, ze
méli vyrazné odlisny genotyp a samice dle né¢ho vybirala spermie, kterymi oplodni sva
vajicka (napt. Richardson et al. 2005; Thuman & Griffith 2005; ale Promerova et al. 2011).
V tom pfipadé by se u vlaStovky obecné spiSe uplatiovala skrytd volba samice nez

kompetice spermii. Tento pfedpoklad vSak zatim nebyl otestovan.

4.6. Vliv samiciho prostiedi na motilitu spermii

Dale jsem testovala i druhou sloZzku postkopulaéni selekce - skrytou volbu samice. V této
casti prace jsem srovnavala motilitu v sami¢im prostfedi konspecifickych a
heterospecifickych samic a neutralnim prostfedi. Pfedpokladala jsem, ze samice ovliviiuje
motilitu spermii v reprodukénim traktu pomoci proteint ve prospéch konspecifického samce.
V tom piipadé¢ by spermie samcti z Tieboiiské populace mély 1épe plavat v tekutinach
odebranych z reprodukéniho traktu tfeboniskych samic v porovnani s motilitou v tekutinach
odebranych z vlastovky obecné ze severoamerické populace. Tento vysledek by podporoval
moznou ucast skryté volby samice pfi vzniku reprodukénich barier a speciaci druht.

Motilita spermii byla signifikantné¢ lepSi v obou typech samiciho prostiedi nez

v neutralnim mediu. Spermie plavaly rychleji v sami¢im prostfedi neZ v neutrdlnim mediu.
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V pozdéjsi studii bylo prokazano, ze spermie starSich samct plavaly Iépe v sami¢im
prostiedi, zatimco mladsi samci méli lepsi motilitu v neutralnim mediu (Meller et al. 2009).
Rozporuplnost vysledkti mize byt zplsobena vybérem populace. Skrytd volba samice

nemusi plisobit ve vSech populacich stejnou mérou. Stejné jako bylo prokazano, Ze se mira

rrrrr

& Tegelstrom 1997; Saino et al. 1997; Mpller et al. 2003; Kleven et al. 2006a).

Srovnavani motility v tekutindch heterospecifickych a konspecifickych samic
ukazalo, ze spermie Ceskych samcii neplavaly rozdilné v prostiedi Ceskych a americkych
samic. Samice tedy nezvyhodiiuje spermie konspecifického samce skrze motilitu.
Signifikantni rozdil nebyl nalezen ani pifi porovnavani dvou poddruhti slavika modracka
(Luscinia svecica svecica a L. s. namnetum, Cramer et al. 2016) ¢i pfi porovnavani motility u
blizce pfibuznych druht (Cramer et al. 2014; 2016). Vysledky mé a ptedchozich studii tedy
nepotvrzuji skrytou volbu samice skrze ovlivnéni motility jednotlivych spermiich. Piestoze
bylo prokazano, ze samic¢i reproduk¢éni trakt miize ovliviiovat funkénost spermii a podilet se
tak na vytvafeni reprodukcéni bariery mezi druhy pii speciaci. Na§ modelovy systém
nevykazoval naznak speciace v podobé snizeni motility v sami¢im prostfedi heterospecifické
samice. Tato problématika by vSak méla byt studovana spiSe v kontaktnich zonach poddruh

a druhii. Takovy vyzkum by vyznamné ptisp€l k pochopeni problematiky.
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5. Zavér

Ve své diplomové praci jsem se pokusila podat ucelenou piedstavu o morfologii spermii
vlastovky obecné a o vlivu postkopulacni selekce (kompetice spermii a skryté volby samice)
na fenotyp spermii. Vlastovka obecnd je pro studium postkopulacni selekce v mnoha
smérech idedlnim modelovym druhem diky zplsobu hnizdéni, piistupnosti hnizd a
zastoupeni mimoparovych kopulaci a paternit. Z vysledku diplomové prace lze vyvodit tyto

Zavery:

1. Velikost, podil abnormalnich spermii i motilita spermii vlastovky obecné se
vyznacuje zna¢nou meziro¢ni opakovatelnosti.

2. Spermie vlastovky obecné se vyznacuji nizkym zastoupenim abnormalit.
Nizky pocet abnormalnich spermii miize souviset s plisobenim postkopula¢ni
selekce na fenotyp spermii u tohoto druhu. U druhii s vysokym rizikem
kompetice spermii by selekce méla vést k vysoké kvalité spermii v ejakulatu.

3. V nami sledované populaci vlastovek vék samce neovliviioval celkovou délku
spermie, relativni délku kréku, motilitu ani pfitomnost abnormalnich spermii
v ejakulatu samce. Byla vSak nalezena negativni korelace délky kréku
s vékem samce. Nizky vyskyt senescence milze opét souviset s existenci
postkopulaéni selekce u tohoto druhu ¢i s nasi neschopnosti zahrnout do
vzorku skute¢né staré jedince.

4. Motilita pozitivné korelovala s relativni délkou kréku a byla negativné
ovlivnéna celkovou délkou spermie.

5. Reprodukéni uspéch samce, vnitroparovy uspéch ani schopnost ziskat
mimoparova mladat’a nebyla ovlivnéna motilitou, pfitomnosti abnormalnich
spermii v ejakulatu, délkou rydovacich per ani vékem.

6. Vnitroparova paternita souvisela negativné s relativni délka krcku spermie.

7. Schopnost samce uspét v mimoparovych kopulacich byla negativné ovlivnéna
celkovou délkou spermie. Tento vysledek podtrhuje nalezeny negativni vztah
mezi délkou spermii a jejich motilitou. Zaroven byl prokdzan pozitivni vliv

relativni délky kr€ku na schopnost samce zplodit mimoparova mlad’ata.
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8. Vliv stabilizujici selekce na délku spermii se nepodafilo prokéazat. Nebyl
nalezen nelinearni vztah mezi délkou spermie a reprodukénim uspéchem
samctl.

9. Podvadéni a mimoparovi samci se v ramci hnizd neliSili ve velikosti spermii
ani v jejich motilité.

10. Nebyl prokazan vliv skryté volby samice na motilitu spermii. Motilita
spermii v sami¢im prostiedi se vyrazné liSila od motility v neutralnim mediu.
Zaroven vsSak nebyl prokdzan signifikantni rozdil mezi motilitou spermii

v tekutindch konspecifickych a hetespecifickych samic.
Vzhledem k rozporuplnosti nekterych vysledk ve srovnani s ptedchozimi studiemi

by bylo vhodné pokracovat ve studiu vlivu postkopulacni selekce na fenotyp spermii nejen u

vlaStovky obecné, ale i1 u dalSich volné Zijicich populaci pévci.
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7. Piilohy

Tabulka S1. Vysledky univariatnich analyz viivu proménnych na reprodukcni uspéch samcii

Proménna Sklon SE?! z p
VCL -0,033 0,038 -0,875 0,382
Celkova délka spermie (linearni) -0,105 0,484 -0,217 0,828
Celkova délka spermie (polynom) 0,759 0,475 1,598 0,110
Délka krcku (linearni) -0,324 0,515 -0,629 0,530
Délka krcku (polynom) -0,451 0,533 -0,846 0,398
Rel. délka krcku -0,018 0,038 -0,471 0,638
Pfitomnost abnormalnich spermii -0,039 0,084 -0,471 0,638
Délka ocasnich per 0.014 0.038 0.370 0.712
Vék 0,040 0,037 1,054 0,292
Tabulka S2. Vysledky univariatnich analyz vlivu proménnych na pomer vilastnich a cizich
mladat v hnizdeé samcu

Proménna Sklon SE?! z p
VCL -0,040 0,123 -0,328 0,743
Celkova délka spermie (linearni) 2,560 1,650 1,551 0,121
Celkova délka spermie (polynom) 0,094 1,572 0,060 0,952
Délka krcku (linearni) -2,160 1,657 -1,303 0,192
Délka kréku (polynom) -0,180 1,681 -0,107 0,915
Rel. délka krcku -0,261 0,125 -2,096 0,036*
PFitomnost abnormalnich spermii -0,108 0,262 -0,413 0,679
Délka ocasnich per 0,097 0,125 0,774 0,439
Vék 0,032 0,115 0,277 0,782

87



Tabulka S3. Vysledky univaridtnich analyz vlivu proménych na schopnost samce uspét

v mimoparovych kopulacich

Proménna Sklon SE?! z p
VCL 0,026 0,161 0,159 0,874
Celkova délka spermie (linearni) -5,725 2,258 -2,536 0,011*
Celkova délka spermie (polynom) 1,491 2,247 0,664 0,507
Délka krcku (linearni) 3,362 2,416 1,391 0,164
Délka krcku (polynom) -1,466 2,769 -0,530 0,596
Rel. délka krcku 0,473 0,178 2,659 0,008*
Pfitomnost abnormalnich spermii 0,121 0,357 0,338 0,736
Délka ocasnich per -0,093 0,161 -0,575 0,565
Vék 0,198 0,146 1,358 0,174
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