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Abstrakt

Vliv véku na fitness jedince je jednim z klicovych témat evolucni ekologie. V soucasnosti
intenzivné studovanym projevem véku je starnuti organismu, tedy zhorSovani télesnych funkci
a kondice s vékem. Naristajici pocet studii ukazuje, ze starnuti je i ve volné ptirodé spise
pravidlem nez vyjimkou, a to i u kratkovékych druhti, u nichz nebylo starnuti v minulosti viibec
piedpokladéano. I ptes vzristajici zdjem evolucnich ekologl o toto téma, vSak ziistavaji nékteré
dalezit¢ aspekty prehlizeny. Starnuti znakii je studovano vétSinou oddélené, chybi tak
informace, zda maji jednotlivé znaky podobnou nebo odlisSnou dynamiku starnuti. Tato
informace je nutnd pro zhodnoceni toho, zda jednotlivé znaky starnou synchronnég, jak to
predikuje Williamsova teorie antagonistické pleiotropie, ¢i naopak asynchronn¢é. Vhodnymi
znaky ke studiu starnuti jsou ty, které se zapojuji do procesu rozmnozovani. Reprodukce je
sekvenéni proces, skladajici se z mnoha komponent, mezi néz patii napiiklad exprese
pohlavnich ornamentt (atraktivita), nacasovani hnizdéni, pocet vajec ve sntisce a jejich velikost
atd. V soucasné dobé¢ se ale vi malo o tom, které z téchto komponent reprodukce jsou starnutim
ovlivnény nejvice, a které jsou k vlivu véku rezistentni. Dobte neni prostudovéna ani dynamika

nebo (a)synchronie starnuti v jednotlivych reprodukénich znacich.

V této praci jsem vyuzil data z dlouhodobé sledované populace vlastovky obecné (Hirundo
rustica) s cilem analyzovat vlivu véku na jednotlivé reprodukéni znaky samic (naptiklad
nacasovani snusky, pocet vyvedenych mlad’at a dalsi). Ve své analyze jsem sledoval, zda
jednotlivé znaky vykazuji starnuti a pokud ano, zda je jeho pribéh u riznych znakti podobny
(synchronie) ¢i odliSny (asynchronie). Vysledky ukéazaly vliv véku u v§ech studovanych znakd,
avSak se zna¢nymi rozdily. Ne&které znaky vykazovaly pouze maturaci (tzn. zlepSovani
s vékem) bez jasného starnuti, zatimco u jinych bylo patrné jasné starnuti. Také pribéh starnuti
se u riznych znak lisil, nebot’ n¢které znaky vykazovaly linedrni pokles po celou dobu Zivota,
zatimco u jinych bylo starnuti pozorovatelné az v pozdnim v€ku po ptedchozim obdobi
maturace. Z mych vysledku je patrné, Ze srovname-li riizné znaky mezi sebou, pozorujeme
znacnou asynchronii starnuti. To naznacuje, Ze koncept synchronie starnuti navrzeny na zéklade

teorie antagonistické pleoitropie bude tfeba prehodnotit.
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reprodukéni uspéch, pohlavni ornamenty



Abstract

The effect of age on an individual’s fitness is one of the key topics of evolution ecology.
Currently intensively studied manifestation of age is an aging of organism, thus a deterioration
of metabolic functions and condition with age. An increasing count of studies shows that aging
in the wild is rather a rule than exception, even with short-lived species of which the aging has
not been previously presumed at all. Despite an increasing interest of evolution ecologists in
this matter, some important aspects remain overlooked. Senescence of the traits are usually
studied separately, therefore, an information whether an individual traits show similar or
different aging dynamics is missing. The information is needed to assess if the signs are aging
synchronously, as predicted by the William’s antagonistic pleiotropy theory, or rather
asynchronously. The suitable traits for study are these, which are involved in a reproduction
activity. The reproduction is a sequential process consisting of many components, e.g. an
expression of sexual ornaments (attractivity), nesting timing, amount of eggs laid and their size,
etc. There is currently a little knowledge of which of these reproduction components are
affected by the aging the most, and which are resistant to the the effect of age. Well studied is

neither dynamics nor aging (a)synchrony in individual reproductions signs.

For this work, I have used a data from a long-term observation on barn swallow (Hirundo
rustica) population, with a goal of analyzing an influence of age on individual female
reproduction traits (e.g. laying eggs timing, hatchlings amount and so on). In my analysis, |
have observed whether a separate traits show aging and if so, whether is its process similar
(synchrony) or different (asynchrony). The results illustrated the effect of age on all studied
traits, although with a highly distinct results. Some characteristics showed only maturation (i.e.
improvement with age) without an evident aging, while others displayed a clear aging. A course
of aging had differed for separate traits as well, since some of the traits linearly declined for the
whole life span, while next had the aging observable only at a late age after a previous

maturation period.

From my results is evident, that if we compare a different characteristics with each other, we
observe a distinct asynchrony of aging. This indicates, that the concept of aging synchrony

based on the antagonistic pleiotropy theory will need to be reconsidered.

Key words:

Barn swallow senescence, reproductive senescence, synchrony of ageing, asynchrony of

ageing, reproductiv succes, sexual ornaments
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1 Uvod

Vliv véku na fitness jedince je jednim z kliovych témat evolucni ekologie. V soucasnosti
intenzivné studovanym projevem véku je starnuti organismu, tedy zhorSovani télesnych funkci
a kondice s vékem. Narustajici pocet studii ukazuje, ze starnuti je i ve volné pfirod¢ spise
pravidlem nez vyjimkou, a Ze jeho nasledky jsou pozorovatelné i u kratkovékych druht, u
kterych nebylo stdrnuti v minulosti vibec pfedpokladano (Kirkwood and Austad, 2000;
Medawar, 1952). I pfes vzristajici zajem evolu¢nich ekologii o toto téma, ziistavaji nékteré
dualezité aspekty piehlizeny. Malo je také v soucasnosti znamo o tom, zda jednotlivé znaky a
organové systémy vykazuji podobny nastup a dynamiku starnuti (tzv. synchronie starnuti), ¢i
zda jsou nékteré znaky a systémy starnutim ovlivnény vice nez jiné (Nussey et al., 2008).
Synchronie starnuti byla predikovdna Georgem C. Williamsem, autorem Siroce piijimané
evoluéni teorie starnuti zvané teorie antagonistické pleiotropie (Williams, 1957). Tato predikce
vychazi z predpokladu, ze selekce proti starnuti bude nejsilnéj$i v ptipadé znaka ¢i funkénich
jednotek organismu, které budou starnout nejrychleji, ¢imz by mélo dojit k synchronizaci

starnuti v riznych znacich.

Reprodukce je k takovému studiu vhodnd, nebot” se jedna o sekvencni proces, skladajici se
z mnoha komponent. Mezi tyto komponenty patii naptiklad exprese pohlavnich ornamentt
(atraktivita), na¢asovani hnizdéni, pocet vajec ve snlsce a jejich velikost a dalsi. Nékolik mélo
studii, které se zaméfily na vice reprodukénich znakil, naznacuje, Ze reprodukéni starnuti
vykazuje velkou miru asynchronie (Nussey et al., 2013). To by mohlo naznacovat, Ze sila
selekce proti starnuti mezi riznymi znaky se lisi, naptiklad v zavislosti na intenzit¢ dopadu

starnuti konkrétniho znaku na fitness (Lemaitre and Gaillard, 2017).

Diplomova prace je zamétfena na studium vlivu v€ku na jednotlivé komponenty reprodukéniho
uspéchu samic u vlastovky obecné (Hirundo rustica). Vlastovka obecna je kratkoveky dalkovy
migrant zfadu pévcl, hnizdici semi-kolonidlnim zplGsobem nejcastéji v hospodarskych
objektech. Vysoka vérnost dospélcii hnizdisti ¢ini z vlastovek velmi vhodny modelovy druh pro

studium starnuti.

Prace byla zpracovavana na hnizdni populaci vlastovky obecné na Tiebonisku, kterd je
dlouhodobé sledovana od roku 2010. V ramci prace byla zaznamenavana data o v€ku dospélych
samic, expresi jejich pohlavnich ornamentt, za¢atku hnizdéni, poc¢tu hnizdéni za rok, poctu a

velikosti vajec ve sniSce a po¢tu mlad’at, jejich rGstu a pfezivani. Soucasti vyzkumu je i



molekularni analyza rodicovstvi, jez umoznuje piesné urcit reprodukéni investici jednotlivych

samic navzdory vyskytu vnitrodruhového hnizdniho parazitizmu.

V ramci prace byl studovan vliv véku na zmény v reprodukcnich znacich samic. Cile prace byly

nasledujici:

1. Zjistit, které komponenty reprodukcniho uspéchu samic vykazuji znamky starnuti a
které nikoliv;

2. Posoudit, zda dochazi k synchronnimu starnuti nebo zda je pribéh starnuti ve
sledovanych znacich asynchronni;

3. Vpfipadé¢ vyskytu asynchronniho starnuti zhodnotit, které reprodukcni znaky
determinuji vysledné starnuti v celkovém ro¢nim reprodukénim uspéchu (tzn. v poctu

mlad’at vyvedenych za sezonu)



2 Starnuti

Vék predstavuje jeden znejvyznamnéjSich faktorti ovliviiujicich reprodukcni uspésnost a
piezivani. S rostoucim vékem dochézi u zivocichti ke zhorSovani télesnych funkei a kondice,
coz zvysuje citlivost pro rizné vnéjsi a vnitini vlivy a vede ke starnuti organismu. Jak
organismus starne, zvySuje se v diisledku jeho zhorSené funkénosti pravdépodobnost thynu

jedince (Maynard-Smith, 1962).

Starnuti 1ze povazovat za zvySovani entropie, pricemz evoluce zivota je udrzovana piirodnim
vybérem (tzn. pfednostnim odstrafiovanim hiife fungujicich jedinct). Vyvstava vsak otdzka,
proc selekce nevede u organismu k vyvinuti odolnéjsich tkani, které by entropii nepodléhaly.
Vysvétleni bylo pfedloZeno mnoho, a to na riznych biologickych urovnich. Uspofadani
n¢kterych tkdni miiZze byt naptiklad natolik komplexni, Ze v dospé€losti nedochazi k mnoZeni
(naptiklad nervova tkan v mozku) a mize zde dochéazet pouze k dil¢im opravam, ale nelze tkan
kompletné regenerovat. V dal$ich tkanich selekce preferuje bunky, které rychle rostou a nikoliv

takové, které budou mit vyhodu v mozném budoucim Zivoté. (Maynard-Smith, 1962).

Az donedavna ptevazoval ndzor, ze starnuti, tedy zhorSovani t¢lesné kondice s vékem, se ve
voln¢ zijicich populacich nevyskytuje, nebot’ jedinci diive uhynou v disledku predace ¢i jinych
externich zdroji mortality (Kirkwood and Austad, 2000; Medawar, 1952). V poslednich letech
vSak pfibyva studii, sledujich starnuti, béhem kterého dochdzi ke snizovani efektivity a
ucinnosti fungovani organismu, napiiklad Balboltin et al., (2011); Robertson a Rendell (2001);
Copper et al., (2019) a dalsi. Soucasné dochazi ke kumulaci defektti, které je pro starnouci
organismus stale t¢Z§1 opravovat. Tento postup starnuti zvySuje pravdépodobnost umrti
organismu na nasledky onéch poskozeni (selhani organtl), predace nebo tieba parazitace
(Kirkwood, 1977). Lze tedy piedpokladat, ze starnuti je 1 ve volné ptirod¢ spise pravidlem nez
vyjimkou, a Ze jeho nésledky jsou pozorovatelné 1 u kratkovékych druhi, naptiklad Liu et al.,

(2008), u kterych nebylo starnuti v minulosti vitbec ptedpokladano.

Dnes pievazuje nazor, ze starnuti nema jedinou pficinu, ale podili se na ném spolené vétsi
mnozstvi faktord. Jednim z vnitinich faktord, ktery hraje dilezitou roli v rychlosti starnuti, jsou
volné kyslikové radikaly a dalsi vysoce reaktivni slouc¢eniny kysliku, dusiku a uhliku (zndmé
jako reactive species — RS). Tyto reaktivni ¢astice reaguji s bunéénou vybavou organismu, ¢imz
vznika jeho oxidacni poSkozeni, které nelze vzdy zcela opravit. Dochazi tak k oxida¢nimu

stresu, ktery je povaZovan za jeden z dilezitych faktorti ucastnicich se procesu starnuti



Mrve

zpochybnéna (Lapointe and Hekimi, 2010; Speakman and Selman, 2011).

Dalsim vyznamnym faktorem ovliviiujicim starnuti je zkracovani a nasledny rozpad koncovych
struktur chromozomu — telomer. Tyto struktury jsou tvofeny repetitivnimi sekvencemi DNA,
jez jsou nezbytné pro proces bunécného déleni a chrani chromozomy pied moznym poskozenim
nebo fuzi s jinymi chromozomy. Béhem kazdého bunécného déleni dochazi ke zkracovani
telomer. K zahajeni replikace DNA je zapotiebi pocatecni sekvence z RNA, ta naseda na
zacatek replikovaného useku DNA. Po probehlé replikaci je zniCena, ¢imz dochazi k tzv.
koncovému replikacnimu problému (end replication problem). Zkrati-li se telomery
v somatickych bunikéach pfilis, ztraci tyto buiiky schopnost déleni a umiraji. Zkracovani telomer
muze byt jakousi pojistkou proti rakovinnému bujeni, ke kterému by mohlo dojit v disledku

kumulace mutaci v DNA somatickych bunck (Pauliny et al., 2006).

Intenzita metabolismu je zdsadnim faktorem pro jednotlivé navzdjem si konkurujici télesné
funkce. V minulém stoleti zacal vyzkum sledovat mozné souvislosti mezi metabolickym
vydejem, velikosti téla a délkou zivota. Pivodni hypotéza, znama jako rate-of-living theory,
zalozena na pozorovani negativni korelace mezi hmotnostné specifickym BMR (bazalni
metabolicky obrat) a délkou Zivota. Tato hypotéza vychazi z pozorovani, ze velkd zvitata ziji
hypotéza predpokladala, ze kazdy organismus vyda na jednotku hmotnosti za sviij Zivot stejné
mnozstvi energie, ¢imz dojde k jeho nevratnému poSkozeni a rozdil je jen v rychlosti vydeje
(Rubner, 1908). Produktem metabolismu jsou jiz zminéné kyslikové radikaly, které dle
oxida¢ni teorie starnuti propojuji intenzitu metabolismu a starnuti. K produkci kyslikovych

radikalt dochazi vice pfi vyssi intenzité¢ metabolismu (Horrum et al., 1987).

2.1 Starnuti sledovanych znaki

2.1.1 Ornamentalni pohlavni znaky

Variabilita mnoha fenotypickych znakti ma diilezitou roli v signalizaci v rdmci druhu (Boul et
al., 2007). U mnoha druhti jsou pohlavni znaky (naptiklad skvrny, zbarveni, parohy apod.)
vybirdny opa¢nym pohlavim na zakladé€ jejich vyssi exprese (napiiklad velikost, intenzita
zbarveni apod.). Takové ornamenty mohou fungovat jako signaly télesné kondice a genetické
kvality jedince, ktery je nese (Bro-Jergensen, 2010). Meller naptiklad sledoval vliv délky ocasu

na Cas priletu vlastovek obecnych (Hirundo rustica) ze zimovisté. Prvni pfilétaji jedinci
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s dlouhymi pery. Nejdiiv samci nasledovani dlouhoocasymi samicemi a nasledn¢ dalSimi

jedinci (Moller, 1994).

D¢élka prodlouzenych krajnich rydovacich per u vlastovek obecnych je ucebnicovym piikladem
pohlavné selektovaného kondi¢n¢ zavislého znaku. Samci krajni rydovaci pera jsou v priméru
0 5-20% delsi nez samici (Meller, 1994). Délku ocasu jako samiciho znaku signalizujiciho
plodnost své nositelky sledovala studie populace vlastovek poddruhu gutturalis v Ciné. Samice
vlastovek s delsimi ocasnimi pery kladly v jedné hnizdni sezon¢ vice vajec. Tyto samice byli
také v parech s vyraznéji zbarvenymi samci a takto slozené pary mély v daném roce nejvyssi
reprodukéni uspéch. To naznacuje, ze délka ocasu miize byt i u samic znak signalizujici kvalitu

a kondici své nositelky (Liu et al., 2018).

Béhem starnuti dochazi ke zménam v délce u obou pohlavi. Pti sledovani délky rydovacich per
u samic vlastovek obecnych bylo pozorovano postupné prodluzovani téchto per az do véku tii
let s mirnym poklesem v dalSich letech (Balbontin et al., 2011). Zjisténi této studie potvrzuji
také studie Pap et al., (2019), Meller (1994), Liu et al., (2018) a Moller a de Lope (1999), které
téz pozorovaly prodluzovani rydovacich per s postupujicim vékem jedince. U samic vlastovek
takové prodluzovani sledovala i studie Balbontin et al. (2011), zpocatku se ocas prodluzoval az
do tfetiho roku Zzivota, v pozdéjsim véku se zmény neprojevily (Balbontin et al., 2011).
Nicméné k tomuto vysledku autoii dosli pomoci kvadratického efektu, pficemz vyssi polynomy
testovany nebyly a vykdzané starnuti by tedy mohlo byt matematickym artefaktem (Bouwhuis

et al., 2009).

Ornamenty (konkrétn€ bilé¢ skvrny) samic lejski bélokrkych (Ficedula albicollis) se béhem
zivota zvétSovaly (Evans et al., 2011). VyS$i intenzitu ornamentli, sytosti barvy zobaku,
pozorovana také u zebficek pestrych (Taeniopygia guttata). Obé pohlavi zebticek mély
s vyS$Sim vekem Cervengjsi (sytéjsi) zobaky. Toto pozorovani vSak neni z divoké populace, ale

od ptakt drzenych v zajeti (Simons et al., 2016).

Vysledky vyse uvedenych studii naznacuji, Ze vyrazné atraktivni znaky maji vyznam i u samic
a nejsou jen sam¢i doménou. Jednotlivé kondicné zavislé znaky mohou u samic signalizovat
jejich kvality a mit pozitivni vliv na jejich fitness (Balbontin et al., 2011; Liu et al., 2018;
Moiller, 1994; Pap et al., 2019). Ve vétsin€ uvedenych studii se ornamentélni znaky do urcitého
veéku zlepSuji a dal§i zmeény nebyly zaznamenany (Evans et al., 2011; Liu et al., 2018; Moller,
1994; Mgller and Lope, 1999; Pap et al., 2019), v nékterych ptipadech by ale absence starnuti

ve vy$$im v€ku mohla byt matematickym artefaktem (Bouwhuis et al., 2009).
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2.1.2 Nacasovani 1. snisky

zalozeni sniSky (nebo vrhu) bylo ¢astéji pozorovano u star§ich samic nez u mladsich. V piipadé
dvou druht vlastovek (vlastovka obecna a vlastovka stromova, Tachycineta bicolor) zakladaly
star$i samice snisku diive. V pfipadé vlastovky obecné tomu tak bylo do tfetiho az ¢tvrtého
roku zivota. StarSi samice se pak zaCaly se zakladanim snisek opozd’ovat (Balbontin et al.,
obecnych pozorovano i v dalsim ptipadé (Balbontin et al., 2012). U stromovych vlastovek tomu
bylo podobné s tim rozdilem, ze se po ¢tvrtém roce tento trend piestal projevovat (Robertson
and Rendell, 2001). S datumem zahnizdéni Gizce koreluje datum pfiletu vlastovek na hnizdiste.
Jedinci, kteti diive pfileti, logicky mohou zakladat hnizda dfive, coz mlze mit urc¢ité¢ vyhody
(naptiklad snadné obsazeni vhodnych hnizd). Datum pfiletu se s vékem méni podobné jako
datum zalozeni prvni snlisky. Zpocatku ptilétaji vlastovky dfive, po tfetim roce zivota se ale
zacinaji opozd’ovat. Pétileté samice v dané studii ptiletély az jako posledni (Mgller and Lope,
1999). Podobné tomu bylo také u modroplaStnikit nadhernych (Malurus cyaneus) jejichz
samice, star$i dvou let, zacinaji hnizdit dfive, u vyrazné starych samic lze pozorovat zpozdéni

oproti predeslym roktim (Cooper et al., 2019).

Cas zapodeti hnizdéni, se kterym souvisi i jeho ukonéeni neovliviiuje jen reprodukéni ispéch
v dané sezoné. Celkova doba hnizdéni a jeho protazeni mize kolidovat s obdobim pelichani.
Dana samice pak fe$i kompromis mezi investici do potomstva (reprodukéniho Uspéchu) a
investici do vlastni kvality (pfepefovani). SniZzend investice do kvality opefeni zvySuje ndklady
na termoregulaci a letové schopnosti coz mize ovlivnit dalsi komponenty fitness, jako jsou
shanéni potravy, unik pfed predatorem, migrace a v dusledku pak piezivani (Nielsson and

Svensson, 1996; Vagasi et al., 2012).

Na zalozeni snliSky ma také vliv kondice samice. Se sniZovanim télesné kondice se posouva i
doba sneseni prvniho vejce u rybakli obecnych (Sterna hirundo). Stejna prace odhalila také
nelinearni vztah véku samice na zacatek hnizdéni. Zhruba do sedmého roku zivota, zainaly
samice hnizdit kazdy rok o tfi a ptl dne diive. Za dobu mezi osmym a dvacatym patym rokem

zivota se datum zaloZeni hnizda posunulo jen o tfi dny za celou tuto dobu (Nisbet et al., 2020).

V pociatcich reprodukce mnoho studii sledovalo mensi Gspésnost reprodukce, cozZ mohlo byt
zpiisobeno nezkuSenosti samic nebo jejich nedostate¢nou zralosti. Velka ¢ast autort se shoduje,

ze star$i samice zakladaji snisky dfive neZ ty mladsi. Ve vysokém vé&ku lze u samic pozorovat
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pokles (Balbontin et al., 2007; Cooper et al., 2019), ktery ale nemusi byt vzdy prikazny
(Balbontin et al., 2012; Nisbet et al., 2020; Robertson and Rendell, 2001).

2.1.3 Pravdépodobnost rozmnoZeni a jeho uspéchu
Pravdépodobnost zahnizdéni nebo zabteznuti je také kondi¢né zavislym znakem. Nékteré druhy
mohou samovolné potratit v ptipad€, ze jsou ve Spatné kondici. Pfipadné opustit sniasku

v ptipadé, Ze by bylo vyznamné ohrozeno jejich pteziti (Williams, 1957).

Napii¢ taxony byly pozorovany zmény v pravdépodobnosti zabieznuti ¢i zahnizdéni.
Pravdépodobnost uspeésnosti hnizdéni u stromovych vlastovek se zvySovala az do ¢tvrtého roku
zivota. Stejny trend vykazovaly i jiné znaky (Uspé&Snost lihnuti a vylétnuti mlad’at). U vSech
znakll bylo nejvyssiho tspéchu dosazeno mezi tfetim a ctvrtym rokem Zzivota, nasledné se
pravdépodobnost tispéchu zacala snizovat (Robertson and Rendell, 2001). Velmi staré samice
alkouni uzkozobych vykazuji nejintenzivngjsi starnuti tfi roky pred smrti. Nejspi$ proto maji
nejvyssi uspésnost a plodnost v pocatcich pohlavniho (reprodukéniho) zivota (Reed et al.,

2008).

Zmeény v piezivani potomkd mizeme pozorovat také u savct. Napiiklad u netopyrd, netopyra
fasnatého (Myotis sattereri) a netopyra vodniho (Myotis daubentonii), bylo sledovana vyssi
pravdépodobnost zabfeznuti u samic. Konkrétné se tato pravdépodobnost zvySovala u netopyra
vodniho do dvou let a dal uz pak ne. U netopyra fasnatého se pravdépodobnost zvySovala do
Ctyt let a dale také stagnovala az do smrti (Culina et al., 2019). Samice slont africkych
véku kdy se osamostatiiovala (Lee et al., 2016). Podobné vychdzela pozorovani i ve studii
pavianil anubi (Papio anubis). Mortalita mlad’at paviani do desatého roku zivota samice mirné
klesala, po desatém roce Zivota samice se mortalita mlad’at opét zacinala zvySovat (Packer et
al., 1998). Stejna studie sledovala takeé lvy (Panthera leo). U lvich samic zacala rast mortalita

potomk po Sestém roce zivota (Packer et al., 1998).

Absence obdobi zrani byla pozorovana u delfinii skakavych (Tursiops truncatus). V této studii
se s vy$§im v€kem samice zvySovala mortalita mlad’at linearn€, konkrétné pravdépodobnost
doziti mladéte do tfetiho roku Zivota. VEk samice byl v této studii robustnéj$im prediktorem
mortality mladéte nez poradi mladéte. S vys$§im v€kem samice se také prodluzovala doba do
odstaveni mladéte. Autofi sami pfipousti, ze odliSnost jejich vysledkl od vysledkt jinych studii
by mohl byt zplsoben vnéjSimi faktory, napiiklad vlivem prostfedi na sledované jedince

(znecisténi, lidska Cinnost apod.) (Karniski et al., 2018).
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Vétsina studii se v kontextu reprodukce a jeho starnuti zabyva hlavné znaky, které¢ maji ptimy
vliv na fitness, jako jsou pocet odchovanych mlad’at, pocet vajec, ptipadné misto celkového
reprodukéniho Uspéchu sleduji roéni reprodukéni uspéch. Studie netopyri naznacuje, ze
plodnost se po pocatecnim zvyseni dale neméni (Culina et al., 2019). U savci se s vékem rtizné
meéni prezivani mlad’at. V ptipad¢ slont se s vékem samice Sance preziti slinéte zvySuje (Lee
etal.,2016), u paviani a Ivl se prezivani mlad’at zpocatku zvysovalo, po dosazeni urcité hranice
ale zacalo znateln¢ klesat (Packer et al., 1998). Pfezivani mlad’at delfinti se oproti pfedchozim
piipadiim linearn¢€ snizovalo s vys$§im vékem matky (Karniski et al., 2018). V piipadé ptaka
byla pozorovana rostouci tspésnost rozmnozovaciho pokusu a plodnosti samice (Robertson and
Rendell, 2001). Podobny trend Ize sledovat i u dlouhovekych ptak, jejichz samice jsou nejvice

plodné prave v pocatcich rozmnozovaciho zivota (Reed et al., 2008).

2.1.4 Pocet a velikost vajec a vrhu

Velikost sniiSky nebo vrhu je dobfe sledovatelny kondicné zavisly znak. Lze ho dobfte sledovat
u druhti v zajeti, ale také v divokych populacich, i kdyz toto nemusi byt pravidlem. U ptakt
byla pozorovana zména poctu a velikosti vajec s vékem. U vlastovky obecné béhem zivota
velikost snlisky prokazatelné rostla az do veku tfi let, poté nasledoval pokles poctu vajec
(Balbontin et al., 2012; Moller et al., 2005). Podobné tomu bylo také v ptipadé stromovych
vlastovek, v dlouhodobé studii byl pozorovan rostouci pocet vaji¢ek ve sntiSce s vys$im vékem
samice. NejstarSi samice vykazovaly mirny pokles ve velikosti snisky, ktery vSak nebyl
signifikantni (Robertson and Rendell, 2001). Signifikantni rast snisky s vékem byl pozorovan
u modroplastniki, velikost jejich snlisky rostla do tietiho roku véku a poté nasledoval postupny
pokles (Cooper et al., 2019). Samicim lejskti bélokrkych se pocet vajec ve snlisce prilis neménil,
1 kdyz vyslednd kiivka nebyla pftili§ konstantni. Zpocatku se projevoval mirny pokles az do
veku Sesti let, poté nasledoval nérust. Po sedmém roce Zivota vSak pocet vajec ve snliSce prudce
klesnul (Evans et al., 2011). U rybakl byla do zhruba dvanéctého roku Zivota pozorovana
zvysujici se pravdépodobnost, Ze snliSka bude citat tfi a vice vajec. Nasledny pokles, ktery by

indikoval starnuti v tomto znaku, pozorovan nebyl (Nisbet et al., 2020).

Zmény ve velikosti sniiSky nebo vrhu byly sledované i v jinych taxonech. Sledované samice
paviani mivaly obvykle jedno mlade¢, v ptipad€ velmi starych samic byl ale pozorovan vyrazny
pokles v porodnosti. Pocet mlad’at ve vrhu se sice sniZil z jednoho na nulu, pfesto se da
presvédcivé hovofit o starnuti. Soucasné byl ve studii sledovan pocet kotat ve vrhu lvi

(Panthera leo). Lvice mivaly zpoc¢atku ve vrhu dvé kot’ata, zhruba od Sestého roku Zivota mély
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nekteré kot’ata 1 tfi. Po desatém roce zivota zacal pocet narozenych mlad’at klesat. Od ¢trnacti

let se pak rodilo jediné kot¢ ve vrhu (Packer et al., 1998).

U plaza, presnéji u mongolskych jestérek Celedi Lacertidae (Eremias argus), byla velikost
sniiSky pozitivné spjatd s délkou samice. Primérna velikost snisky a vejce, byla ale nezavisla
na hmotnosti samice. Zde neuvazujeme o starnuti, ale spiSe o maturaci, lze tak predpokladat
podle toho Ze mladsi samice kladly méné vajec nez starsi samice (Ma et al., 2019). U jestérek
zivorodych (Lacerta vivipara) se s vékem samice zvétSoval pocet mlad’at ve vrhu. Nejveétsi vrhy

m¢eli samice kolem ¢tvrtého roku zivota (Massot et al., 2011).

ey

Niz8i plodnost s rostoucim vékem nebyla pozorovana u kratce Zzijicich ryb, halancika
tyrkysovych (Nothobranchius furzeri). Pocet jiker nemé tendenci se s vékem snizovat. Mirny
pokles byl pozorovan u relativni plodnosti samic halancikt, tento efekt ale nebyl statisticky

vyznamny (Vrtilek et al., 2018).

Z uvedenych studii miZzeme usuzovat, ze pocet vajec ve sniSce (mlad’at ve vrhu) a jejich
velikost neni béhem zivota samice konstantni. VétSina citovanych studii pozorovala zrani
v tomto znaku, tedy s vékem rostouci pocty vajec ve sniskach a mlad’at ve vrzich. VétSina
studii téZ zaznamenala postupné zmensovani sniSek v pozdnim véku (Balbontin et al., 2007;
Cooper et al., 2019; Evans et al., 2011; Ma et al., 2019; Massot et al., 2011; Packer et al., 1998).
V nékterych studiich vSak pokles nebyl signifikantni (Robertson and Rendell, 2001; Vrtilek et
al., 2018), ¢i nebyl zaznamenan vibec (Nisbet et al., 2020), coz naznacuje, ze vyskyt starnuti a

jeho sila mohou byt zavislé na konkrétnim druhu ¢i vnéjSich podminkach.

2.1.5 Roc¢ni reproduk¢ni aspéch
Preziti a vyvedeni potomkt je jednim z faktorii determinujicich celkovy reprodukéni uspéch.
Zavisi na schopnostech rodi¢li o potomstvo pecovat, obstaravat dostatek kvalitni potravy,

obhdjit teritorium, vybrat vhodné misto pro hnizdo atd. (Murgatroyd et al., 2018).

U mnoha druhii ptdkd byly pozorovany zmény v roénim reprodukénim uspéchu s vékem.
Napftiklad u stromovych vlastovek byl sledovan vyssi pocet vyvedenych mladat u starSich
samic. Ro¢ni pocet vyvedenych mlad’at se zvySoval do ¢tvrtého roku Zivota, v dalSich letech se
naopak snizoval (Robertson and Rendell, 2001). Také u skotské populace orlit moiskych
(Haeliaeetus albicilla) bylo pozorovan rostouci rocni pocet vyvedenych mladat. U obou
pohlavi bylo dosazeno vrcholu okolo devatenactého roku zivota a stejné jako v pfedchozim

ptipadé néasledoval pokles (Murgatroyd et al., 2018). Stejny trend byl pozorovan také u tii druha
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albatrosti. Konkrétné u samic albatrose ¢ernohlavého (Thalassarche melanophris) rostl rocni
reprodukéni Gspéch do zhruba dvaceti tfi let. Maximalni ro¢ni reprodukéni Gspéch u samic
albatrose Sedohlavého (Thalassarche chrysosotma) byl ve dvaceti Sesti letech a u albatrose
st¢hovavého (Diomedea exulans) ve Ctrnacti letech. Ve vSech ptipadech zacal po dosazeni
daného véku anualni reprodukcni uspéch klesat (Froy et al., 2017). Podobny pribéh ve zméné
plodnosti s vékem u albatrosii st€éhovavych sledovala také studie Lecomte et al. (2010).
Podobny trend v ro¢nim reprodukénim uspéchu byl pozorovany také u alkount uzkozobych
(Uria aalge). U téchto motskych ptakt rostl az do veku deseti let a stejné jako v pfedchozich
piipadech nasledné¢ klesal (Reed et al., 2008). Nejinak tomu bylo také u rackl bouinich (Larus
canus). Nejvyssiho ro¢niho reprodukéniho uspéchu dosahli v Sestém roce zivota, dale byl
vyrazny pokles (Brommer et al., 2010). Dal§im druhem, u kterého Ize pozorovat starnuti
v rocnim reprodukénim Uspéchu je jiz zmitovany lejsek bélokrky. Zde se roéni reprodukéni
uspéch ptili§ neménil az do veku péti let, kdy zacal klesat (Evans et al., 2011). V jiném piipadé
byl u lejskt bélokrkych sledovan pokles v ro¢nim reprodukénim tspéchu uz od prvniho roku
(Brommer et al., 2007). Na rozdil od ptedchozich studii byl u rybaki obecnych pozorovan

linearni rist v poctu vyvedenych mlad’at v sezoné. (Nisbet et al., 2020).

Z vyse uvedenych studii je patrné starnuti rocniho reprodukcénim uspéchu. Nicméné priabeh
starnuti se u jednotlivych druhtt maze lisit. VétSina studii ptaki zaznamenala polynomicky tvar
kiivky starnuti. V pocatecni fazi zivota byla zaznamenana urcitd maturace a po dosaZeni jejiho
maxima byl viditelny pokles (Brommer et al., 2010; Evans et al., 2011; Froy et al., 2017;
Lecomte et al., 2010; Lee et al., 2016; Murgatroyd et al., 2018; Reed et al., 2008; Robertson
and Rendell, 2001). Ptesto se vyskytnul pfipad, kde bylo pozorovano linearni starnuti
(Brommer et al., 2007) nebo se ro¢ni reprodukéni uspéch s vékem linedrné zvysoval, jako tomu
bylo u rybaki obecnych ve studii Nisbet et al., (2020). V pfevazné vétSiny uvedenych studii je
patrné Ze u zivoc€ichll dochazi ke starnuti ro¢niho reprodukéniho uspéchu, byt ne vzdy ma

starnuti stejny prabéeh.
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3 Teorie starnuti

Vibec prvni hypotézu starnuti formuloval August Weismann (1891). Piivodné se domnival, ze
jedinec hyne po vyprodukovani ur¢it¢tho mnozstvi potomk, coz by mélo byt vyhodné pro druh
tim, ze dojde k uvolnéni mista a zdroj pro nové jedince (Kirkwood and Cremer, 1982). Pozd¢ji
vsSak od tohoto vysvétleni upustil a jako pfic¢inu starnuti navrhl omezenou replikacni schopnost
somatickych bun¢k. Weismann byl prvnim biologem, ktery definoval rozdéleni télnich bunék
na somatickou a germindlni linii a zaroven si vSiml rozdilu v jejich zivotnosti. Zatimco
germinani linie se projevuje jako ,,nesmrtelnd* a neni omezena v reprodukci, tak somatické
buiiky jsou omezeny poctem dé¢leni. Navrhl tedy, ze ke starnuti a smrti vede neschopnost
poskozené somatické tkan¢ se neustadle obnovovat. Toto tvrzeni zdivodnil pravé omezenym

poctem déleni bunék somatickych linii (Kirkwood and Cremer, 1982).

Weismannova teorie byla svého ¢asu hodné kritizovana, naptiklad pro nedostatek
pozorovanych jedinct tak starych, aby zemieli pfirozenou smrti. Tehdejsi piirodovédei si

nedovedli predstavit, jak by takovy mechanismus mohl byt vytvofen pfirozenou selekci.

Prvni evoluéni teorii starnuti formuloval Medawar (1952). Starnuti piedstavoval jako proces,
jehoz pricinou je kumulace Skodlivych mutaci béhem evoluce daného druhu. Tato teorie je
znama jako mutation accumulation theory. Podle Medawara se vysokého véku v ptirod€ doziva
jen velmi malé mnozstvi jedincti. Selekéni tlak proti mutacim, které jsou Skodlivé ve vysokém
veéku, je proto slaby (tzv. selekéni stin). V dasledku toho nedochdzi k dostate¢nému

odstranovani t€chto mutaci a ty pasobi starnuti (Medawar, 1952).

Druhou vyznamnou teorii starnuti predikoval Georg C. Williams, jedna se o Siroce piijimanou
evoluéni teorii starnuti zvanou teorie antagonistické pleiotropie (antagonic pleiotropy theory).
Tato teorie vychazi z pfedpokladu, Ze organismus bude ve vSech znacich starnout stejnou
rychlosti. V takovém pfipadé¢ bude selekce proti starnuti nejsilnéjsi v pfipadé znakd ci

funk¢nich jednotek organismu, které¢ budou starnout nejrychleji (Williams 1957).

Tteti vyznamnou evolucni teorii je teorie ,,t€la na jedno pouziti (disposable soma theory)
formulovana Thomasem B. Kirkwoodem. Hlavnim pfedpokladem této teorie je, Ze télo alokuje
omezené zdroje mezi reprodukci a opravné mechanismy, které zpomaluji starnuti (dochéazi
k tzv. aloka¢nimu trade-off, ,,néco za néco*). V ptipad¢ ze dochéazi k vysoké externi mortalité
dospélcii, selektuje evoluce jedince s rychlejSimi Zivotnimi strategiemi, tzn. s rychlejSim
dospivanim a velkou produkci potomkd, ktefi v§ak mén¢ investuji do opravnych mechanismtl,

a tudiz rychleji starnou (Kirkwood, 1977). Pfi nizké externi mortalité jsou naopak selektovany
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pomalé zivotni strategie, charakterizované nizsi intenzitou riistu a rozmnozovani, coz umozinuje
vyssi alokaci zdrojii do opravnych mechanisml zpomalujicich starnuti. Toto trade-off mezi
intenzitou rustu a reprodukce na stran¢ jedné a rychlosti starnutim a délkou Zivota na strané
druhé tak usmériiuje evoluci zivotnich strategii podél kontinua od rychlych po pomalé

(Montiglio et al., 2018; Stearns, 1992).

3.1 Reprodukéni starnuti

Navzdory rostoucimu zajmu ekologt o reprodukéni starnuti, ziistavaji nékteré dulezité aspekty
prehlizeny. VétSinou je studovan pouze jeden reprodukéni znak, naptiklad velikost snisky,
vrhu nebo pocet odchovanych mlad’at za sezénu. Reprodukéni uspéch ov§em zahrnuje mnohem
vice komponent, mezi néz patii exprese sekundarnich pohlavnich znaki (ornamenti),
nacasovani hnizdéni, pocet vajec ve sniiSce a jejich velikost, pfezivani mlad’at, jejich velikost
pti vzletnosti atd. (Lemaitre and Gaillard, 2017). Malo je vSak v soucasnosti zndmo o tom, zda
jednotlivé komponenty reprodukéniho tispéchu vykazuji podobny néstup a dynamiku starnuti
(tzv. synchronie starnuti), ¢i zda jsou nékteré z nich starnutim ovlivnény vice nez jiné, tedy

vykazuji asynchronni starnuti (Nussey et al., 2008).

Vliv véku na reproduk¢ni parametry nemusi byt, a ¢asto opravdu neni, linearni. S postupujicim
vékem dochazi k postupnému zrani organismu, a to pfedev§im a prvni Casti zivota. B€hem
tohoto zrani dochéazi ke zlepSeni vlastnosti organismu, at' uz fyzickym, kdy je organismus
napiiklad pln€ schopen se rozmnoZovat a pfezivat. Béhem této doby také ziskava jedinec
dualezité zkuSenosti, které mu v jeho Gsili se rozmnozit poméhaji. Po dosazeni urcité vékove
hranice pozorovaly mnohé empirické studie rizné intenzivni pokles kvality jednotlivych znakt

(Clutton-Brock, 1988).

Nekteré studie pozorovaly nejen zmény v reprodukénim uspéchu a plodnosti béhem Zivota

rrrrrr

se rozmnozit u mladych samic, které¢ se dozily nizkého véku (Keller et al., 2008; Tarwater and

Arcese, 2017).

3.2 (A)synchronie starnuti

Pivodné se uvazovalo, Ze starnuti je ve vSech znacich synchronni. Podle Siroce uznavané teorie
antagonistické pleiotropie, tlaci selekce nejvice proti znaklim ¢i funkénim jednotkdm
organismu, které budou starnout nejrychleji. Williams a Maynard-Smith ptedpokladali, ze kvli

nevyhnutelnosti smrti bude selekce odstranovat piednostné jedince, ktefi v daném znaku
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dosahnou dfive zhorSeni. Napiiklad budou-li nejrychleji starnou plice, pak ti jedinci, u kterych

starnou nejrychleji z populace postupné vymizi (Maynard-Smith, 1962; Williams, 1966).

S postupujicim vékem pozorujeme u volné zijicich zivoc¢ichli snizovani kvality u fady znakd,
napiiklad v reprodukci nebo prezivani. Zpocatku se studie zaméfovaly na znaky jednotlive.
V soucasné dob¢ se objevuje vice studii, které se soustfed’'uji i na dalSi fenotypové znaky
(napiiklad na velikost téla, druhotné pohlavni znaky, ornamenty, rodi¢ovskou péci, chovani
v prostiedi atd.) a znaky fyziologické (napiiklad: funkci endokrinnich systému, oxidativni stres,
délku telomer a dalsi). V souCasné literature existuji dikazy o rozdilech v rychlosti starnuti
mezi pohlavimi, ale také mezi jednotlivymi fenotypovymi znaky v rdmci jednoho pohlavi (jak

se méni s postupujicim vékem) (Nussey et al., 2013).

U nékterych obratlovei dochazi k asynchronnimu starnuti matetskych vlastnosti, které jsou
spojeny s uspéchem reprodukce (ziskané zkuSenosti mohou snizit naklady na reprodukci a péci
o potomstvo). V ptipadé druhotnych pohlavnich znakt dochézi ¢asto u samci k jejich zhorSeni
a tim ke snizeni reproduk¢niho uspéchu (nizsi atraktivita pro samice a tim snizend Sance na

spatreni) (Nussey et al., 2008).

Béhem Zzivota se kvalita jednotlivych znakl pouze neklesd, ale miize se rizn¢ ménit. Takové
zmény mohou pfijit ndhle, pozvolna, ptfipadné se zhorSovat postupné s ndslednym vétSim
poklesem. Tyto postupné zmény naznacuji, ze fyziologicky systém starnuti ma za kol udrzet
organismus v kondici po urc¢itou dobu. (Nussey et al., 2011). Nékolik malo studii, které se
zamé&fily na vice reprodukénich znakl, vSak naznacuje, Ze reprodukéni starnuti skutecné
vykazuje velkou miru asynchronie (Nussey et al., 2013). To by mohlo naznacovat, ze sila
selekce proti starnuti mezi riznymi znaky se 1i8i, naptiklad v zavislosti na intenzité dopadu

starnuti konkrétniho znaku na fitness (Lemaitre and Gaillard, 2017).

Studie u soayskych ovci (Ovis aries) sledovala mnoZstvi znakd spojenych nejen
s rozmnozovanim. Celkem byl sledovan vliv véku na dvacet znakd s rozdilnymi pribéhy
ktivek. Bez vyraznych zmén byl pozorovan pribéh napiiklad u datumu porodu, ktery se béhem
zivota vyznamné nemeénil, aZ po dvanactém roce Zivota rodily samice vyrazné diive nez
v ptedchozich letech. Také délka nohy se vyrazné neménila a prib¢h jeji kiivky byl témér
rovnobéZny s osou x. Linedrni pokles byl pozorovan naptiklad u prezivani jehnat, pfezivani
samic a jejich plodnosti. Mirny pokles se projevil u tvaru kiivky grafu kvality doméciho
prostiedi, ktera se zhruba v poloviné Zivota zacala zhorSovat. Z téchto vysledkii autofi dospéli

k zavéru, ze starnuti neni zcela synchronni proces, jak predpoklada teorie antagonistické
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pleiotropie (Hayward et al., 2015). V&k samic ovliviioval u lemuri vari (Varecia variegata) a
vari ¢ervenych (Varecia rubra) pocet mlad’at a jejich prezivani. Nejvice mlad’at ve vrhu mély
samice v deviti letech, ve vys$§im véku uz nebyly vrhy tolik pocetné. Piezivani mlad’at se také
zvysovalo, a to do véku asi jedenact a ptl roku, nasledné klesalo. Piestoze pocet mlad’at a jejich
piezivani vykazuji podobny priib¢h, nastup starnuti v téchto znacich nastava v jinou dobu, coz

by mohlo naznacovat jistou asynchronii ve starnuti (Tidiére et al., 2018).

Studie modroplastniki také sledovala rozdily ve starnuti. Nékteré znaky vykazovaly mirny
pokles s vy$sim vékem jako naptiklad piezivani dospélcii, které u obou pohlavi linearné klesalo
uz od prvniho roku Zzivota. Kfivka jinych je téméf kvadratickd, velikost sniisky se do tfetiho
roku Zivota samice zvétSovala a nasledné zacala klesat. Soucasné se do tii let véku zacinaly
samice hnizdit dfive, mezi tfetim a sedmym rokem se tento datum pfili§ neménil, az po sedmi
letech Zivota se samice zacali zpozd'ovat (Cooper et al., 2019). Asynchronni starnuti lze
pozorovat také u lejskt bélokrkych (Ficedula albicollis). Zatimco velikost sniisky a pocet
potomkii klesa v pozdéjsim veéku (byla zde kvadratickd zavislost), kvalita ¢i intenzita jejich
ornamentd, jako signall kvality jedince, naopak témét linedrné stoupd. Také zde bylo sledovano
zpozd'ovat (Evans et al., 2011). Asynchronni zmény dil¢ich znakt byly pozorovany také u
rybakii. Hmotnost jejich vajec se s vékem téméf neménila, pii ¢emz pocet vajec zpocatku rostl
a ke konci zivota uz se neménil. Zde ale nelze hovofit ptimo o starnuti, protoze zde nebylo

pfimo pozorovano (Nisbet et al., 2020).

JiZ zminéna dlouhodoba studie jestérek Zivorodych sledovala asynchronni zmény nékolika
znaki. Samice jeStérek zivorodych od druhého roku zivota hiife pieZivaly, velikost jejich vrhii
ale rostla az do patého roku zivota, pak az byl pozorovan pokles. Také velikost potomkt byla

s vy$8im vékem matky vétsi (Massot et al., 2011).

Dostupné empirické studie naznacuji, ze starnuti nemusi byt synchronni proces, jak postulovali
Williams a Maynard-Smith. Piesto Ze 1ze pozorovat znaky, které synchronni jsou (Nisbet et al.,
2020), uvedené studie predkladaji mnozstvi dikazi, které svéd¢i o opaku (Evans et al., 2011;
Hayward et al., 2015; Massot et al., 2011; Tidiere et al., 2018). Pfesto je nutno fict, Ze téchto
studii je poskrovnu a k silnéj$im zavérim o obecnosti asynchronie starnuti je potieba dalSiho
vyzkumu. Tyto rozdily by nicméné mohly byt vysvétleny dilezitosti jednotlivych znaki pro
fitness (Cooper et al., 2019; Lemaitre and Gaillard, 2017).
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4 Metodika
4.1 Odchyty dospélcii

Data pro mou diplomovou praci byla sbirdna v populaci vlastovky obecné v okoli Tieboné
v jiznich Cechach. Konkrétnd se jedni o objekty statku v Bfilicich (49°01'15.1"N
14°44'14.7"E), rodinné farmy Dvir Hamr nedaleko Luznice (49°03'23.9"N 14°46'11.4"E) a
n&kolika hospodaiskych budov na sadkach Saloun (49°04'07.8"N 14°42'36.5"E) nedaleko
Lomnice nad Luznici. Diky dlouhodobému sledovani téchto lokalit jsem mohl vyuZzit data
sbirana od roku 2011. Krouzkovani vlastovek zde navic probiha uz od roku 2003, coz ptispélo
k navySeni poctu jedincti znamého staii v prvnich letech detailniho vyzkumu. Odchyty
dospélct probihaji béhem celé hnizdni sezony od kvétna do Cervence, v nékterych piipadech

az do srpna. Téchto odchytovych akei jsem se aktivné Gi€astnil v letech 2018, 2019 a 2020.

Obrazek 1. Mapa tieboiiské panve s vyznacenymi hnizdnimi lokalitami. Generovano Mapy.cz

Ptéci jsou odchytavani do narazovych siti rozmisténych u dvefi a oken hospodaiskych budov.

Odchyt probiha od ¢asného rana. Pti vychodu slunce zacinaji vlastovky aktivovat a postupné
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opoustéji budovy. Béhem nékolika odchyti v pribéhu sezony jsme schopni odchytit prakticky

vSechny dospélé ptaky vyskytujici se na lokalitach.

Odchycené jedince umistujeme do ¢istych papirovych sacka, které jsou oznaceny potiebnymi
udaji. Kazdy jedinec je oznacen hlinikovym ornitologickym krouzkem Krouzkovaci stanice
Nérodniho muzea v Praze s unikatnim cislem. Navic je kazdy dospély jedinec oznacen
plastovymi krouzky s unikétni barevnou kombinaci pro pozd¢jsi odecitani socialnich rodict na
hnizdech béhem inkubace sniisky a krmeni mlad’at. Odchyceni ptéaci byli vazeni na digitalni
vaze (Pesola, MS500, rozsah vahy 0 - 500 g s pfesnosti na 0,1g). Kazdému jedinci byla zmétfena

délka ktidla a prodlouZenych ocasnich per s pfesnosti na 1 mm.

4.2 Hnizdni data

Béhem celé hnizdni sezény jsou denné kontrolovana hnizda na lokalitdch. Na hnizdech je v
dob¢ snaseni zjistovano datum zahajeni snisky (datum prvniho sneseného vejce), pocet vajec
ve snliSce (velikost sniisky) a po dokonceni snaseni jsou vSechna vejce zmétena (délka a Sitka),
zvazena a vyfocena. Nové€ vylihnuta mlad’ata jsou ozna¢ovana obarvenim nozky a to nulty a
prvni den zivota. Druhy den zivota jsou mlad’ata rozliSena zastfizenim jednoho drapku (kazdé
mlad’€¢ ma zasttizen jeden konkrétni drapek). Pii oznacovani jsou mlad’ata vzdy vazena. Devaty
den od vylihnuti prvniho ptaete jsou vSechna okrouzkovana ornitologickym krouzkem.
Vzhledem k tomu, Ze se v populaci vyskytuji jak mimoparové paternity (Michalkova et al.,
2019), tak vnitrodruhovy hnizdni parasitismus (PetrZelkova et al., 2015), je mlad’atim odebran
vzorek krve pro genetické urceni rodicovstvi. Mlad’ata jsou dale zvaZzena a je jim zmétena délka
tarsu. Déle se hnizdo kontroluje pouze pohledem, zda jiz mlad’ata vyletéla. V této fazi vSak jiz
nemame moznost kontrolovat pieZivani a vylet jednotlivych mlad’at, pouze celych hnizd,
jelikoz ruseni na hnizdech v obdobi okolo vyletu by mohlo zptsobit pfed€asné vyskoceni
mlad’at z hnizda. Hnizdo mlad’ata opousti nejdiive Sestnacty den od vylihnuti, vétSinou vSak az
po dvacatém dnu. Béhem celého hnizdniho pokusu jsou hnizda systematicky pozorovéana a

béhem inkubace nebo krmeni jsou odpozorovani ¢i odfoceni socialni rodice.

4.3 Genetické urceni rodicovstvi

Genetické rodice jsme urcovali z krve odebrané jak od mladat, tak od rodict a skladované v
ethanolu. Analyza byla provedena pomoci fragmenta¢ni analyzy PCR a vyhodnocena pomoci
programu Cervus verze 3.0.3 a Colony 2.0 (Michalkova et al., 2019). V analyze bylo vyuzito
polymorfnich mikrosatelitovych lokust (fluorescencné znacené lokusy Hir6, Hir10, Hirl5, Hir

20, Hir 22 (Primmer et al., 1995) a HrU10 (Tsyusko et al., 2007)). Markery, které byly vyuZity,
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nevykazovaly vysokou frekvenci alel. Kombinovana pravdépodobnost vylouceni nespravného

rodice jako genetického otce nebo genetické matky dosahovala 99,99 % pro cely set.

4.4 Statistické vyhodnoceni

Veskeré analyzy byly provadény v programu R 4.0.2 (R Core team, 2020) s vyuzitim
mixovanych modeli implementovanych v baliku glmmTMB (Brooks et al., 2019).
Studovanymi zavislymi proménnymi byly nasledujici reprodukéni parametry: délka
prodlouzenych ocasnich per (mm), datum prvniho hnizdéni v sezén€ (poradovy den v roce),
velikost prvni snlsky v sezon€, uspeésnost prvni sniiSky (pocet okrouzkovanych mléadat,
v modelu kontrolovano na velikost sntiSky; viz nize), pocet ispéSnych sniiSek za sezoénu a rocni
reprodukéni uspéch (pocet mladat za sezénu). Vzhledem k tomu, ze sledovani vyletu
jednotlivych mlad’at je velmi obtizné a ruseni hnizd kolem doby vyletu by mohlo zplsobit
predcasné vyskoceni mlad’at z hnizda, povazovali jsme za GspéSné vyvedend mlad’ata ta, jez se
podobnou hmotnost jako dospéli jedinci. Jelikoz se v nasi populaci vyskytuje vnitrodruhovy
parazitizmus, byl od celkového poctu vajec v prvni snisce a od poctu vyvedenych mlad’at
z prvni snisky odecCten pocet pfitomnych parazitickych mladat (typicky zadné ¢i jedno na

snasku).

Model pro délku ocasu a nacasovani prvniho hnizdéni pfedpokladal Gaussovské rozloZeni
reziduali. Data pocetnich proménnych (velikost snisky, uspéSnost prvni sntsky, pocet
uspéSnych hnizdéni za sezénu a celkovy ro¢ni reprodukéni uspéch) méla nizsi varianci, nez
predpoklada klasické Poissonovo rozlozeni (underdisperze) a proto bylo pouZito Conway-
Maxwell-Poissonovo (CMP) rozloZeni, které je pro tento typ dat vhodnéjsi (Brooks et al.,
2019). Kromé velikosti snliSky mély navic po€etni proménné nadbytecné nuly (zero inflation)
a CMP model byl doplnén o zero-inflation model. Tato slozka modelovala pravdépodobnost
vyskytu dané udalosti (tedy alespon jednoho vyvedeného mladéte z prvni sntiSky, alesponl
jednoho uspésného hnizdéni v sezéné ¢i alespon jednoho vyvedeného mlédéte v sezdng),

kdezto CMP slozka modelovala konkrétni pocty.

Pro kazdy studovany znak byl sestaven globalni mixovany model s velmi podobnou strukturou
prediktorti. Hlavnim testovanym prediktorem byl vEk, ktery byl v globalnim modelu ptitomen
jako lineédrni, kvadraticky (polynom druhého tadu) a kubicky (polynom tfetiho fadu) efekt.
Analyza vlivu véku na jakykoliv znak je komplikovana moznym vlivem selektivniho pfezivani.

Pokud by napiiklad mén¢ kvalitni samice snasely mensi snlisky a zaroven se dozivaly kratsiho

23



veéku, mohlo by toto selektivni prezivani kvalitngjSich samic v disledku zpiisobit vétsi snisky
ve starSich vékovych kategoriich, a to i v ptipad¢, Ze by se velikost snisky v ramci jednotlivych
samic s vékem nemeénila. Z toho diivodu obsahoval kazdy model také vék doziti jako kovariatu
kontrolujici na mozné selektivni piezivani (van de Pol and Verhulst, 2006). Model poctu mlad’at
z prvni snusky navic obsahoval jako kovariatu velikost dané snisky, takze vysledky lze
interpretovat jako vliv véku na uspéSnost prvni snlsky (konkrétné¢ jako pocet mlad’at
vyvedenych z primérné velké snisky). Kazdy mixovany model dale obsahoval efekt jedince
(krom¢ modelu poctu Gspésnych hnizdéni za sezonu) a roku (kromé modelu uspesnosti prvni
snlsky) vlozené jako nahodné proménné. V zavorkach uvedené vyjimky z tohoto pravidla byly
aplikovany z divodu absence konvergence modelu v pfitomnosti uvedenych proménnych.
V piipad¢, ze byly modelovany i nadbyte¢né nuly, mél globalni model pro tuto slozku stejnou

strukturu jako pro CMP slozku.

Z globalniho modelu byly poté vytvoreny zjednodusené alternativy postupnym odebranim
jednotlivych efektti véku (tzn. kubického, kvadratického a linearniho). Ostatni prediktory byly
v modelu vzdy ponechany jako pozadi. V ptipad¢, Zze model obsahoval jak CMP slozku, tak
slozku s nadbyte¢nymi nulami, byly vytvofeny v§echny mozné kombinace modeld obou slozek.
Modely byly nasledné vybirany podle Akaikeho informacniho kritéria (AICc; Akaike
information criterium) pomoci funkce model.sel z baliku MuMIn (Barton, 2020). Jako nejlepsi
koeficientt, signifikance a tvorbu grafli. Ve srovndvacich tabulkdch jsou navic uvedeny

koeficienty u vSech porovnavanych modelt, byt bez jejich stiednich chyb a signifikance.

24



5 Vysledky

5.1 Zména délky ocasu s vékem
Prvnim kondi¢né zavislym znakem sledovanym v mé praci byla délka ocasu samice a zména

jeho délky béhem zivota. Do cca 4. roku véku se ocas s vékem postupné prodluzoval (Tabulka
1 a2, Graf 1). Nejlepsi model obsahoval téz kvadraticky efekt véku s negativnim koeficientem,
coz by mohlo naznaCovat senescenci vtomto znaku. Druhy nejlepsi byl vSak model
s pozitivnim kubickym koeficientem, pfi¢emz tento model se od prvniho lisil v AICc pouze o
0.58. Tyto dva modely lze tedy povazovat za vicemén¢ rovnocenné. Tento fakt i prib¢h
kvadratické kiivky v Grafu 1 naznacuji, ze kolem 4. roku dochéazi k zastavé dalSiho
prodluzovani ocasu, spise nez k jeho zkracovani. To naznacuje absenci starnuti v tomto znaku.

Model neindikoval existenci selektivniho piezivani jedinct souvisejici s délkou ocasu.

Tabulka 1: Srovnani modeli vlivu véku na délku ocasu. Uvedeny jsou koeficienty
linearniho, kvadratického a kubického efektu véku, stupné volnosti, logaritmus vérohodnosti
modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpofeného modelu. Kazdy model obsahoval navic

délku doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako ndhodné efekty.

vék  vék? vék® df logLik AICc  delta
ml 4,58 -0,53 7 1822,89 3660,0 0,00
m2 6,60 -1,40 0,11 8 1822,15 3660,5 0,58
m3 2,04 6 1836,52 3685,2 25,22
m4 5 188741 3785,6 125,63

Tabulka 2: Model vlivu véku na délku ocasu. Uvedeny jsou koeficienty a statistika z nejlépe

podpoteného modelu.

Koeficient SE zZ P
intercept 88,11 0,66 133,25 <0,001
vék 4,58 0,53 8,72  <0,001
vek? -0,53 0,10 -542 <0,001
vék doziti -0,36 0,33 -1,07 0,29
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Vliv véku na délku ocasu
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Graf 1. Vliv véku na délku ocasu. Kfiivka predstavuje parcialni efekt véku z nejlépe
podpoieného modelu s 95 % konfiden¢nimi intervaly.

5.2 ZalozZeni sniSky (kladeni prvniho vejce)

Druhym reprodukénim znakem sledovanym v mé préci bylo nacasovani hnizdéni a jeho zména
s vy$§im vékem. Analyza ukazala, ze do cca 4. roku véku zakladaly samice prvni snlsky
s kazdym rokem diive (Tabulka 3 a 4, Graf 2). V nejlepSim modelu byl téz kvadraticky efekt
veku s kladnym koeficientem, coz naznacuje senescenci v tomto znaku. Druhy nejlepsi model
obsahoval negativni kubicky koeficient a od prvniho se lisil v AICc pouze 0 0.99. Oba Ize tedy
povazovat za vicemén€ rovnocenné. Tento fakt spolu s kvadratickym pribéhem kiivky v Grafu
2 naznacuji, ze od 4. roku se datum zaloZeni prvniho hnizda pfestdva posouvat, a tudiz dochazi
ke starnuti vtomto znaku. Model neindikoval existenci selektivniho pfezivani jedincil

souvisejiciho s naCasovanim prvni snlisky (Tabulka 4).
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Tabulka 3. Srovnani modeli vlivu véku na nacasovani prvniho hnizdéni v sezoné.

Uvedeny jsou koeficienty linearniho, kvadratického a kubického efektu veku, stupné volnosti,

logaritmus vérohodnosti modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpoteného modelu. Kazdy

model obsahoval délku doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako ndhodné

efekty.

vék vék? vék® df  logLik AICc delta
ml| -2045 2,19 7 -1656,48 33272 0,00
m2| -29,53 6,15 -0,49 8 -1655,93 33282 0,99
m3| -9,878 6 -1665,81 33438 16,60
m4 5 -1713,67  3437,5 110,27

Tabulka 4. Model vlivu véku na nacasovani prvniho hnizdéni v sezéné. Uvedeny jsou

koeficienty a statistika z nejlépe podpoieného modelu.

Koeficient SE y/ P
intercept 162,29 2,44 66,57 <0,001
vék -20,46 2,61 -7,82 <0,001
vek? 2,19 0,51 4,27  <0,001
vék doziti 0,96 0,80 1,19 0,23
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Vliv véku na nacasovani prvniho hnizdéni
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Graf 2. Vliv véku na nacasovani hnizdéni. Kiivka predstavuje parcialni efekt véku z nejlépe
podpoieného modelu s 95 % konfiden¢nimi intervaly.

5.3 Velikost sniisky

Dalsim reproduk¢énim znakem sledovanym v mé praci byla velikost sniisky a jeji zména béhem
zivota. Pro tuto analyzu byl z divodu underdisperze vyuzit model s CMP rozlozenim. Model
indikoval, Ze cca 3. roku véku kladly samice vice vajicek (Tabulka 5 a 6, Graf 3). Nejlepsi
model obsahoval téZ kvadraticky efekt véku se zapornym koeficientem, coZ naznacuje existenci
senescence v tomto znaku. Model s kubickym efektem byl od nejlepSiho signifikantné méné
podpoieny (AAICc = 2,08). Kubicky efekt mél navic negativni koeficient. Tento fakt i priibéh
kvadratické kiivky znejlépe podpofeného modelu v Grafu 3 naznacuji existenci starnuti
v tomto znaku. Graf 3 ukazuje, Ze od 3. az 4. roku zivota se velikost sntisky piestava zvétSovat
apo 4. roce dochdzi ke zmensovani. Model neindikoval existenci selektivniho pfezivani jedinct

souvisejici s délkou ocasu.
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Tabulka 5. Srovnani modela vlivu véku na velikost snusky. Uvedeny jsou koeficienty
linearniho, kvadratického a kubického efektu véku, stupné volnosti, logaritmus vérohodnosti
modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpoteného modelu. Kazdy model obsahoval délku
doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako nahodné efekty. Modely byly
zalozeny na Conway-Maxwell-Poissonove rozlozeni. Nulovy model, tedy model neobsahujici
vék mezi fixnimi efekty, nebylo mozno stanovit kvili problémim s jeho konvergenci a do

srovnani proto nebyl zahrnut.

vék vék? vék® df  logLik AICc delta
ml| 0,137 -0,018 7 -492,139 998,6 0,00
m2| 0,123 -0,012  -0,001 8 -492,135 1000,6 2,08
m3| 0,046 6 -492,672 1001,6 2,99

Tabulka 6. Model vlivu véku na velikost sniisky. Uvedeny jsou koeficienty a statistika

z nejlépe podpoieného modelu.

Koeficient SE z P
intercept 1,377 0,039 34,87 <0,001
vék 0,137 0,043 3,19 0,001
vek? -0,018 0,008 -2,24 0,025
vék doziti 0,006 0,012 0,5 0,615
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Graf 3. Vliv véku na velikost sniiSky. Kfivka predstavuje parcidlni efekt véku z nejlépe
podpoieného modelu s 95 % konfiden¢nimi intervaly.

5.4 Pocet uspéSnych hnizdéni
Pro analyzu poctu GspéSnych hnizdéni za sezéonu byl z divodu underdisperze vyuzit model

s CMP rozloZenim rezidualii. Analyza byla dale komplikovana vyskytem nadbyte¢nych nul,
tedy samic, které za sezonu Usp&$né nedokoncily jediné hnizdéni. K analyze, bylo tedy nutné

doplnit CMP model modelem s nadbytecnymi nulami (zero-inflated model).

Nejlépe podpofeny model obsahoval kvadraticky efekt véku jak v CMP ¢asti, tak v Casti
modelujici nadbytecné nuly (Tabulka 7 a 8). Zaporny koeficient linearniho efektu véku v
modelu nadbyte¢nych nul indikuje, Ze se z pocatku s vékem snizuje pravdépodobnost, ze
samice Uspésné nedokonci ani jedno hnizdo za sezénu. Jinymi slovy, pravdépodobnost alespon
jednoho uspésného hnizdéni za sezonu se s vékem zvySuje. VSechny tfi nejlépe podpoiené
modely (AAICc < 2) navic obsahovaly pozitivni kvadraticky efekt s naznacujici, Ze ve vyS§im
véku se naopak pravdépodobnost nevyvedeni zadné snisky za sezonu muze zvySovat. Druhy
nejlépe podpofeny model vSak navic obsahoval kubicky efekt s negativnim koeficientem, coz
indikuje ustaleni pravdépodobnosti nevyvedeni snisky ve vyssim véku, spiSe nez senescenci

v tomto znaku. U CMP modelu vySel signifikantni polynom druhého fadu s negativnim
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koeficientem, ktery spolu s taktéz negativnim polynomem tietitho fadu v tfetim nejlépe
podpoieném modelu (AAICc = 1,90) naznacuje rust poc¢tu vyvedenych mlad’at do tietiho roku

zivota a naslednou senescenci (Tabulka 7 a 8; Graf 4).

Tabulka 7. Srovnani modeli vlivu véku na pocet uspéSnych hnizdéni. Uvedeny jsou
koeficienty linearniho, kvadratického a kubického efektu véku, stupné€ volnosti, logaritmus
veérohodnosti modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpoieného modelu. Kazdy model
obsahoval délku doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako ndhodné efekty.

Modely byly zalozeny na Conway-Maxwell-Poissonové rozlozeni.

CMP model Model nadbyte¢nych nul
poi‘adi vék vék* vek® vék vék? vék®| df  logLik AICc AAICc
m 1 0,33 -0,05 -2,05 0,36 11 -664,24 1350,9 0,00
m 2 0,33 -0,05 -5,19 1,74 -0,17] 12 -663,43 13513 0,45
m 3 0,24 -0,01 0,00 -2,05 0,36 12 -664,15 13528 1,90
m 4 0,24 -0,01 0,00 -5,19 1,74 -0,17| 13  -663,34 13533 235
m 5 0,33 -0,05 -0,43 10 -668,10  1356,5 5,64
m 6 0,24 -0,05 9 -66991 13581 7,20
m 7 0,24 -0,01 0,00 -0,43 11 -668,01 13584 7,54
m 8 0,09 -0,01 0,00 10 -669,82  1360,0 9,08
m 9 0,09 -2,05 0,36 10 -672,05 13644 13,54
m 10 0,09 -5,19 1,74 -0,17] 11 -671,23  1364,9 13,98
m 11 0,09 -0,43 9 -67591 1370,1 19,20
m 12 8 -677,71  1371,7 20,75
m 13 -2,05 0,36 9 -679,27 1376,8 2592
m 14 -5,20 1,74 -0,17| 10 -678,46 13773 26,36
m 15 -0,44 8 -683,13 1382,5 31,59
m 16 7 -684,95 1384,1 33,18
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Tabulka 8: Modely vztahu véku a zmény poctu uspéSnych hnizd za rok s postupujicim
vékem. Prvni ¢ast ukazuje zménu v poctu UspéSnych hnizdéni za sezonu. Druhd pak
pravdépodobnost nevyvedeni ani jedné snlisky za sezonu. Zaporny koeficient v modelu
s nadbyteCnymi nulami znamend vyssi pravdépodobnost, Zze bude mit samice alespon jednu

uspésnou sniisku za sezonu.

CMP model

Koeficient SE z P
intercept 0,053 0,067 0,799 0,424
vék 0,330 0,065 5,067 <0,001
vek? -0,046 0,012 -3,732 0,000
vék doziti -0,002 0,020 -0,107 0,914
Model nadbyte¢nych nul

Koeficient SE y/ P
intercept 1,479 0,536 2,761 0,0058
vék -2,047 0,622 -3,291 0,0010
vek? 0,361 0,120 3,000 0,0027
vék doziti -0,368 0,143 -2,570 0,0102

Vliv véku na pocet uspéSnych hnizd za rok
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Graf 4. Vliv véku na pocet GspéSnych hnizd za rok s postupujicim vékem. Kiivka
predstavuje parcialni efekt véku znejlépe podpofeného modelu s 95 % konfidenénimi
intervaly.
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5.5 Uspésnost prvni sniisky v sezoné

Pro analyzu uspéSnosti prvni snisky v sezoéné byl zdivodu underdisperze a vyskytu
nadbyte¢nych nul opét vyuzit model s CMP se slozkou modelujici nadbyteéné nuly. Zavisla
proménna byl pocet vyvedenych mlad’at (bez parazitickych) v prvni snisce a jako kovariata byl
vloZen pocet snesenych vajec (t€z bez parazitickych). Vysledky lze tedy interpretovat jako

uspésnost prvni snisky, konkrétné jako pocet mlad’at vyvedenych z primérné velké sntsky.

Tabulka 9. Srovnani modeli vlivu véku na uspéSnost prvni snisky v sezéné. Uvedeny jsou
koeficienty linedrniho, kvadratického a kubického efektu veku, stupné volnosti, logaritmus
vérohodnosti modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpofeného modelu. Kazdy model
obsahoval délku doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako ndhodné efekty.

Modely byly zalozeny na Conway-Maxwell-Poissonové rozlozeni.

CMP model Model nadbyte¢nych nul
poi‘adi vk  vék®  vek® vék vék*>  v€k®| df logLik  AICc AAICc
m 1 -0,057 10 -578,54 1177,7 0,00
m 2 -0,057 -0,192 11 -587,51 1179,7 2,07
m 3 0,245 -0,120 0,014 12 -577,52 11799 2,20
m 4 -0,002 -0,011 -0,192 12 -578,14 1181,1 3,40
m 5 -0,057 1,121 -0,237 12 -578,34 1181,5 3,85
m 6 -0,057 14,180  -5,641 0,622| 13 -577,50 11819 4,21
m 7 0,245 -0,120 0,014 -0,192 13 -57749 11819 4,29
m 8 9 -582,00 11825 4,82
m 9 -0,002 -0,011 1,215 -0,237 13 -577,94 11828 5,20
m 10 -0,002 -0,011 14,180  -5,642 0,622| 14 -577,05 11832 5,57
m 11 0,245 -0,120 0,014 1,214  -0,237 14 -577,32 1183.,8 6,10
m 12 0,245 -0,120 0,014 14,180 -5,642 0,622| 15 -576,43 1184,1 6,48
m 13 -0,192 10 -581,98 1186,3 6,88
m 14 1,215 -0,238 11 -581,81 1186,3 8,65
m 15 14,180  -5,642 0,622| 12 -580,91 1186.,6 9,00
m 16 -0,057 7 -609,66 1233,6 5595
m 17 -0,002 -0,011 8 -609,26 12349 57724
m 18 0,246 -0,121 0,014 9 -608,64 12357 58,09
m 19 6 -613,12 12385 60,81

V zero-inflated Casti nejlépe podpotfeného modelu byl signifikantni pouze absolutni ¢len
(intercept), coz indikuje opodstatnénost casti modelujici nadbyte¢né nuly (Tabulka 9 a 10).
Absence signifikantniho efektu véku v této Casti modelu naznacuje, ze pravdépodobnost
uspésného vyvedeni prvni sniiSky (tedy vyvedeni alesponl jednoho mladéte) se s vékem nemeéni.
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V CMP casti nejlépe podpotfeného modelu byl signifikantni linedrni efekt véku indikujici, ze

s vékem klesa pocet mlad’at vyvedenych v prvnim hnizdéni, coz naznacuje starnuti v tomto

znaku (Tabulka 9 a 10; Graf' 5).

Tabulka 10: Modely vztahu véku na aspéSnost prvniho hnizdéni v sezoné s postupujicim

vékem. Prvni ¢ast ukazuje zménu v poctu vyvedenych mlad’at z prvni snisky. Druha pak

pravdépodobnost nevyvedeni ani jednoho mladéte z prvniho hnizdéni v sezén€ s vySSim

vékem. V modelu s nadbyteCnymi nulami, kde je signifikantni pouze absolutni c¢len,

pravdépodobnost vyvedeni alespoil jednoho mladéte z prvni sniisky v sezoné se s vékem

nementi.

CMP model

Koeficient SE z P
intercept 0,356 0,083 4,286 <0,001
vék -0,057 0,022 -2,649 0,00808
realna velikost snisky 0,225 0,018 12,783  <0,001
vék doziti 0,022 0,017 1,34 0,18009
Model nadbyte¢nych nul

Koeficient SE z P
intercept -9,137 3,727 -2,452  0,0142
realna velikost snisky -0,349 0,750 -0,466 0,6413
vék doziti -0,090 0,882 -0,102 0,9185
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Vliv véku na dspésnost prvniho hnizdéni v roce
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Graf 5. Vliv véku na tspésnost prvniho hnizdéni v sezoné s postupujicim vékem. Ktivka
ptedstavuje parcialni efekt véku z nejlépe podpoteného modelu s 95 % konfidenénimi

intervaly.

5.6 Celkovy ro¢ni reproduk¢ni aspéch
Pro analyzu po¢tu odchovanych mladd’at za sezonu byl z divodu underdisperze a vyskytu

nadbytecnych nul vyuzit model s CMP kombinovany se sloZkou modelujici nadbytecné nuly.

Nejlépe podpoteny model obsahoval kvadraticky efekt véku v CMP ¢asti a linearni efekt véku
v ¢asti modelujici nadbyte¢né nuly (Tabulka 11). Zaporny koeficient u modelu s nadbyte¢nymi
nulami indikuje, Ze se s vékem snizuje pravdépodobnost, Ze samice nevyvede ani jedno mladé
za sezonu (Tabulka 12). Jinymi slovy, pravdépodobnost vyvedeni alespoil jednoho mladéte se
s v€kem linearné zvySuje. Ani zde vSak nelze senescenci uplné vyloucit, nebot’ dva ze Ctyt
nejlépe podpotenych modelti (AAICc < 2) obsahovaly pozitivni kvadraticky efekt véku v zero-
inflated slozce. Tato dynamika pravdépodobnosti vyvedeni alespon jednoho mladéte za sezénu
kvalitativné odpovida dynamice analyzujici tuto pravdépodobnost s pouZzitim poctu ispéSnych

hnizdéni za sezonu (viz sekce 5.4).
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Signifikantni polynom druhého fadu u CMP modelu a absence polynomu tietiho fadu mezi
nejlépe podporenymi modely naznacuji, ze pocet vyvedenych mlad’at za sezonu se do tietiho

roku Zivota zvySuje, zatimco od ctvrtého roku dochézi k senescenci (Tabulka 12; Graf 6).

Tabulka 11. Srovnani modeli vlivu véku na celkovy reprodukéni uspéch v sezoné.
Uvedeny jsou koeficienty linearniho, kvadratického a kubického efektu veéku, stupné volnosti,
logaritmus vérohodnosti modelu, AICc a rozdil v AICc od nejvice podpoteného modelu. Kazdy
model obsahoval délku doziti jedince jako fixni efekt a rok a identitu jedince jako nahodné
efekty. Modely byly zaloZzeny na Conway-Maxwell-Poissonové rozlozeni. Model zahrnujici

kvadraticky efekt v CMP &asti a kubicky v ZI ¢asti nekonvergoval, a tudiZ nebyl do vysledki

zahrnut.
CMP model Model nadbyte¢nych nul

poi‘adi vék vék*  vék® vék vék? vék®| df logLik  AICc AAICc
m 1 0,52 -0,08 -0,67 12 -1522,81 3070,10 0,00
m 2 0,52 -0,08 -1,72 0,26 13 -1521,98 3070,50 0,43
m 3 0,78 -0,19 0,01 -0,68 13 -1522,50 3071,60 1,46
m 4 0,76 -0,19 0,01 -1,71 0,25 14 -1521,71 3072,10 1,97
m 5 0,53 -0,08 11 -152522 3072,80 2,74
m 6 0,75 -0,18 0,01 -4,01 1,29 -0,13| 15 -1521,50 3073,80 3,65
m 7 0,78 -0,19 0,01 12 -1524,93 3074,40 4,25
m 8 0,11 -0,68 0,27 11 -1532,93 3088,30 18,16
m 9 0,11 -1,81 1,46 -0,15| 12 -1531,98 3088,50 18,35
m 10 0,11 -4.45 13 -1531,71 3090,00 19,89
m 11 0,12 10 -1535,47 3091,30 21,17
m 12 -0,75 0,27 10 -1537,62 3095,60 25,48
m 13 -1,85 1,41 -0,14| 11 -1536,75 309590 25,81
m 14 -4,38 12 -1536,51 3097,50 27,41
m 15 9 -1540,67 3099,60 29,51
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Tabulka 12: Modely vztahu véku a zmény celkového reprodukéniho uspéchu
s postupujicim vékem. Prvni ¢ast ukazuje zménu v celkovém reprodukénim tuspéchu za
sezoénu. Druhd pak pravdépodobnost nevyvedeni ani jednoho mladéte za sezonu s vysSSim
vékem. Negativni koeficient v modelu s nadbyteCnymi nulami znamena Ze s vékem se snizuje

pravdépodobnost, Ze samice nevyvede za sezoénu ani jedno mladé za sezonu.

CMP model

Koeficient SE z P
intercept 1,169 0,097 12,051 <0,001
vék 0,520 0,098 5,284 <0,001
vek? -0,082 0,019 -4,427 <0,001
vék doziti 0,023 0,029 0,778 0.437
Model nadbyte¢nych nul

Koeficient SE z P
intercept -0,021 0,381 -0,056 0,956
vék -0,672 0,320 -2,096 0,036
vék doziti -0,407 0,179 -2274 0,023

Vliv véku na pocet mlad’at vyvedenych za
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Graf 6. Vliv véku na poc¢et mlad’at vyvedenych samici v sezéné. Kiivka piedstavuje parcialni
efekt véku z nejlépe podpotfené¢ho modelu s 95 % konfidencnimi intervaly.
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6 Diskuse

6.1 Zména délky ocasu s vékem

D¢élka ocasu je povazovana za kondi¢n¢ zavisly znak, ktery by mohly své nositelce poskytovat

urcité vyhody, a to jako signaly télesné kondice a genetické kvality (Bro-Jergensen, 2010).

V mé diplomové praci jsem detekoval nelinearni pritbéh zmén v délce ocasu. Podle nejlepsiho
modelu dochazi s vékem k prodluZzovani ocasu az do ¢tvrtého roku Zzivota. Dalsi zmény po
dosazeni toho to v€ku model nenaznacoval, nic méné druhy nejlepsi model obsahoval navic
kubicky efekt, ktery by mohl znamenat jistou senescenci. Druhy model se od prvniho v AICc
lisil jen 0 0,58 (AAICc = 0,58) a 1ze ho tedy povazovat za rovnocenny. Podobny vysledek jako
v druhém modelu zaznamenala i studie Balbontin et al., (2011), ve které byl analyzovan
kvadraticky efekt a detekované starnuti (Balbontin et al., 2011). Nicméné v piipadé této studie
by mohlo jit o matematicky artefakt, protoze nebyly testovany vyssi polynomy (Bouwhuis et
al., 2009). NaSe data starnuti v tomto pohlavnim ornamentalnim znaku u samic nepodporuji a
naznacuji, ze detekované starnuti ve studii Balbontin et al. (2011) muze byt opravdu pouhym
artefaktem, zptisobenych interpretaci kvadratického efektu bez testovani vysSSich polynomu
(Bouwhuis et al., 2009). K podobnému zavéru jako nase prace dosla také studie Moller & de
Lope (1999), kde bylo prodluZzovani pozorovéano az do véku tii let a zmény v délce v pozdé&jSim
véku autofi nepovazovali za statisticky vyznamné. V nasi analyze bylo prodluzovani ocasnich
per pozorovano az do veku Ctyt let. Obecné Ize tedy usuzovat, Ze délka ocasu samice prochézi
do véku cca 4 let maturaci a tento znak miZe fungovat jako signal véku, tzn. prokézané
schopnosti dozit se vysokého véku (Kokko, 1997; Manning, 1985). Vysledky dale ukazaly, ze
ke zkracovani ocasnich per v pozdéj$im véku pravdépodobné nedochédzi. Vzhledem k tomu, Ze
nase data prokazala starnuti v nékolika dalSich reprodukcnich parametrech, mize absence
zkracovani ocasnich per naznacovat, Ze navzdory fyziologickému starnuti organismu dochazi
ke zvySovani investice do pohlavni signalizace s vékem, tedy se snizujicim se poctem

potencialné zbyvajicich reprodukénich pokust (Evans et al., 2011).

6.2 Zahajeni prvni snusky v sezoné

U mnoha druhti, zv1asté v sezonnim prostiedi, je spravné naasovani hnizdéni velmi dulezité.
Ptipadné zpozdéni miiZze mit vazné negativni disledky pro pteziti mlad’at ¢i samotného rodice
do dal$iho rozmnoZovaciho obdobi (Nielsson and Svensson, 1996). Dosavadni empirické studie

pozorovaly vcelku shodné, ze samice vlastovek zacinaly hnizdni sezénu s kazdym dal§im
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rokem dfive nez piedchozi rok (Balbontin et al., 2007; Balbontin et al., 2012; Robertson and
Rendell, 2001).

V mé diplomové praci byl do analyzy kromé polynomu druhého tadu (kvadraticky efekt)
zatazen také polynom tietiho fadu (kubicky efekt — tedy vék na tieti). Ackoliv model
zpozd'ovani snisky ve vysokém véku, model s kubickym efektem se od tohoto modelu
viceméné nelisil (AAICc =0,99). Negativni koeficient kubického efektu 1 pribeh kiivky
z nejlépe podporeného kvadratického modelu naznacuji, ze ve vysSim véku datum zaloZeni
prvni snisky stagnuje a dal se neméni. NaSe data tedy starnuti v tomto znaku u samic

nepodporuji.

Starnuti v tomto znaku ale podporuji dvé studie Balbontin et al., (2007 a 2012). V obou
ptipadech bylo detekovano starnuti, kdy zpocatku samice zakladaly snisky diive a ve vyS$im

véku se zacaly zpozd'ovat.

Naopak stejny trend, ktery sledovala ma diplomova prace, zaznamenala i studie vlastovek
stromovych, kde bylo téz pozorovani diivejsi zahnizdéni u starSich samic. K tomuto trendu
dochéazelo do v€ku ctyt let a u starSich samice se dalSi zmény neprojevily (Robertson and
Rendell, 2001). Studie jiného ptac¢iho druhu, kterd sledovala nacasovani hnizdéni u
zahnizdéni dvouletych samic oproti jednoletym, bez dalSich signifikantnich zmén ve vySSim
véku. Vzhledem k tomu, Ze naSe data prokdzala starnuti v nékolika dalSich reprodukénich
parametrech, miZe absence zpozd'ovani ¢asovani hnizdéni v pozd¢j$im véku naznacovat, Ze

tento znak je vice neZ fyziologickym starnutim ovlivnén zkuSenostmi.

6.3 Velikost snisSky

Analyzou vlivu v€ku na velikost sniiSky byl jako nejlepsi model vybran model s polynomem
druhého tadu, ktery naznacuje poc¢atecni rust velikosti snisky az do tii az Ctyt let véku samice.
Starnuti v tomto znaku vyjadiuje pokles kiivky grafu po piekroceni dané vékové hranice.
Starnuti v tomto znaku je dale podpoteno absenci kubického efektu véku v nejlépe podporeném

modelu a jeho negativnim koeficientem v druhém nejlepsim modelu (AAICc = 2,08).

Variabilitu ve velikosti snisky s postupujicim vékem sledovalo také nékolik studii, které se
vicemén¢ shoduji na podobném trendu. Dv¢ studie na vlastovce obecné sledovaly pokles po

dosazeni stejné veékové hranice tii let (Balbontin et al., 2012; Moller et al., 2005). Studie

39



ruznych druht ptdk a savci sledovaly rast velikosti snisky nebo vrhu do urcitého véku,
pricemz po jeho dosazeni nasledoval mirny pokles (Balbontin et al., 2007; Cooper et al., 2019;
Evans et al., 2011; Packer et al., 1998). U vlastovek stromovych velikost sntisky rostla az do
veku tif let, od dal$iho roku zacala mirné klesat. V tomto pfipad€ nebyla zména po tfetim roce
zivota signifikantni (Robertson and Rendell, 2001). Také samice modroplastniki kladly mensi
sniisky po dosazeni véku tii let (Cooper et al., 2019). Vliv v€ku na pocet jiker nebyl pozorovan
u halanc¢ikt tyrkysovych, i kdyz pokles v relativni plodnosti detekovan byl, ale nesignifikantni
(Vrtilek et al., 2018). Vétsina dostupnych studii véetné mé prace tedy shodné€ ukazuje nelinedrni

vliv véku na velikost snlisky s maturaci v rané dosp€losti a senescenci ve vyssim véku.

6.4 Pocet uspéSnych hnizdéni v sezoné

Uspé&snost hnizdnich pokust za rok je dosud celkem opomijenym znakem. Studie se prevazné
vénuji celkové ro¢ni fitness, ¢i celkovou plodnosti. Misto snisSky jako jednotky pocitaji
odchovand mlad’ata, tomuto tématu jsem se vénoval v predchozi kapitole. Pro celkovy
reprodukéni uspéch samice je dilezité kolik uspé$nych sniisek ma, pravé z toho diivodu je mij

vysledek jedinecny.

Pocet uspésnych sntisek za rok vykazuje podobny vztah jako pocet mlad’at vyvedenych za rok.
Nejvyssi pocet uspésnych hnizdéni v sezon€ vykazuji samice mezi tfetim a Ctvrtym rokem
zivota. Do této doby pocet GspéSnych hnizdéni za sezonu stoupa a po dosazeni véku Ctyt let
zacina klesat. Zaporny koeficient linearniho efektu véku v modelu nadbyte¢nych nul indikuje,
7e se z pocatku s vékem snizuje pravdépodobnost, Ze samice Uspésné nedokonci ani jedno
hnizdo za sezonu. Soucasn€ vSechny tfi nejlépe podpofené modely obsahovaly pozitivni
kvadraticky efekt, ktery naznacuje ze ve vyssim véku se pravdépodobnost uspésného vyvedeni
alespon jedné sntiSky zacne snizovat. Mj tieti nejlepsi model navic obsahoval jesté¢ kubicky

efekt, ktery indikuje ustaleni ve vys$Sim veéku spiSe nez starnuti.

6.5 Uspésnost prvni snisky

Samice vlastovek obvykle zahnizdi kazdy rok alespoii jednou, z toho diivodu jsem toto hnizdéni
hodnotil samostatné. Pravdépodobnost vyvedeni alespoii jednoho ptacete z prvni snlsky se
s vékem neménila. V CMP ¢asti analyzy byl jasné pozorovatelny linearni pokles tspéSnosti,
tedy snizujici se pocet mlad’at vyvedenych z prvni snisky (Graf 5). Jinymi slovy primérné
snusky Citajici 4,5 vejce vyvede mladéa samice 4,1 mladéte, zatimco starSi samice vyvedou jen

kolem 3,3 mladéte.
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Podobny pokles v Gspésnosti odstaveni mladéte byl pozorovan u delfint skdkavych. Béhem
zivota se linedrné snizovala pravdépodobnost, ze samice mladé odstavi. Jak ale autofi uvadi,

tento jev by mohl byt zpisoben vlivem vné&jsiho prostiedi (Karniski et al., 2018).

Opacny trend byl pozorovan u slont africkych, u kterych se naopak s vys$Sim veékem
pravdépodobnost spésného odstaveni sliinéte zvySovala linearné s vyssim vékem (Lee et al.,
2016). Celkem jasna senescence byla sledovana u paviant anubi a u lvii. Samice paviani do
desatého roku zivota uspesné odchovavaly vice mlad’at a podobné tomu bylo 1 Ivli, kde se pocet
uspésné odchovanych kot’at zvySoval do Sestého roku zivota. Po dosazeni dané vékové hranice

byl u obou druhti sledovana vyssi mortalita mlad’at (Packer et al., 1998).

6.6 Pocet vyvedenych mlad’at

Pocet vyvedenych mlad’at je hlavni znak urcujici celkovou ro¢ni fitness samice. Empirické
studie, které¢ se zabyvaly vlivem v&ku na celkovou ro¢ni fitness, pozorovaly celkem jasné
starnuti tohoto znaku (Balbontin et al., 2012, 2007; Meller and Lope, 1999). Vysledky
mé diplomové prace starnuti potvrzuji, nebot’ jako nejlepsi byl podpofen model s polynomem
druhého tadu. Pribéh zavislosti ukazuje, ze se rocni reprodukéni uspéch zvysuje do tretiho roku
zivota samice a nasledné dochézi k celkem vyraznému poklesu. Tento nésledny pokles indikuje
celkem jasné starnuti v tomto vyznamném reprodukénim znaku. Podobny vysledek byl
pozorovan na rozsdhlém data setu, studie Balbontin et al., (2007), vlaStovky obecné, kde byl
pozorovany vrchol mezi tfetim a ¢tvrtym rokem Zzivota s naslednym poklesem. Ke stejnym
vysledkiim doslo také nékolik studii jinych druht ptaki, naptiklad bouinich rackd (Brommer
et al., 2010), albatrosti Sedohlavych, ¢ernobrvych (Froy et al., 2017) a albatrost st¢hovavych
(Froy et al., 2017; Lecomte et al., 2010), orli motskych (Murgatroyd et al., 2018), alkounti
uzkozobych (Reed et al., 2008) a stromovych vlastovek. Ve vSech uvedenych studiich dosahl
ro¢ni reprodukéni uspéch maxima v uréitém veéku a nasledné doslo k jeho poklesu. Starnuti,
avSak bez pfedchozi maturace, bylo pozorovano i u lejskii bélokrkych. Celkovy rocni
reprodukéni uspéch se u nich do v&ku péti let vyrazné nemenil a az po uplynuti této vékové
hranice zacal klesat (Evans et al., 2011). Starnuti naopak nebylo pozorovano u rybaki
obecnych, u nichZ byl pozorovén linearni narast v roénim reprodukénim tspéchu v pribchu

celého zivota (Nisbet et al., 2020).

Na pozorovanou nelinearni dynamiku ro¢niho reprodukéniho uspéchu s vékem ma podle mych

vysledka pravdépodobné nejvétsi vliv pocet tspéSnych sntsek, piipadné velikost sntiSky. Oba
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tyto znaky pfimo ovliviiuji potencialné mozny pocet vyvedenych mlad’at. Oba tyto znaky mély

v m¢é analyze podobny kvadraticky efekt.

V rané dospélosti se na zvySovani reprodukéniho uspéchu podileji 1 dalsi znaky, jejichz kiivky
v analyze vykazuji pocatecni nartst. Mezi né patii délka ocasu, kterd ma vliv na pfilet na
hnizdisté — viz studie Mollera a Lope (1999). Déle je to naasovani prvniho hnizdéni sezény,
které je zde vyjimkou, protoze s rostoucim vékem hnizdi samice dfive (kiivka v grafu pada
dolt, Graf 2), tedy by mohla v sezén¢ stihnout zahnizdit vice nez jednou (Meller and Lope,

1999).

Naopak ve vysokém véku dochazi ke zhorSeni ve vétSiné jmenovanych znakt (naptiklad pocet
vajec nebo pocet UspéSnych snisek za rok) ¢imz je ovlivnén nejen ro¢ni reprodukéni uspéch
ale i celkova fitness jedince. S vy$$im vékem se také snizuje pravdépodobnost, Ze samice
vyvede alespon jedno mlad¢ ve sntiSce a také pravdépodobnost, ze bude mit alespon jednu
uspéSnou snlsku. VSechny tyto znaky pravdépodobné pfispivaji k vyraznému poklesu

celkového poctu mlad’at vyvedenych za rok.

6.7 Asynchronie starnuti

Jednim z ciltt mé diplomové prace bylo otestovat, zda jednotlivé kondi¢né zavislé reprodukéni
znaky u vlaStovek vykazuji synchronni starnuti, tak jak na zaklad¢ teorie antagonistické
pleiotropie postulovali Williams a Maynard-Smith (Maynard-Smith, 1962; Williams, 1966).
Na toto téma bylo dosud provedeno pouze n¢kolik malo studii (Hayward et al., 2015; Lemaitre
and Gaillard, 2017; Nussey et al., 2011, 2008), které jsou Casto zamétfené jen na jeden znak,

konkrétné pfedevsim pieZivani a celkovy ro¢ni reprodukéni uspéch.

V mé diplomové praci byl sledovan vliv véku na zmény v nékolika reprodukénich znacich.
Znaky sledované v mé diplomové praci u samic vlaStovky vykazovaly rizné, n€kdy odli$né,
trendy. Zatimco né&které znaky vykazovaly témét linedrni pribéh s naslednou stagnaci (délka
ocasu, ¢asovani prvniho hnizdéni), tak u jinych znakt byl pozorovan kvadraticky efekt véku,
tedy bylo zde pozorovéno starnuti. Nejlépe to lze v mych vysledcich sledovat u poctu
vyvedenych mlad’at za sezénu, ale také v poctu GspéSnych snisek za rok a velikosti sntiSky.
Linearni starnuti uz od prvniho roku Zivota vykazovaly UspéSnost prvniho hnizdéni a
pravdépodobnost vyvedeni alespoil jednoho mladéte za sezéonu a pravdépodobnost alesponi
jednoho uspésného hnizdéni za sezonu. Tyto vysledky ukazuji na nejen rtizny prubéh starnuti

a maturace mezi znaky ale také na Uiplnou absenci starnuti v nékterych znacich.
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Neékteré studie na podobné téma zaznamenaly podobné rozdily v jednotlivych studovanych
znacich u riznych taxont. Naptiklad u soayskych ovci (Ovis aries) se u nékterych znaki
starnuti viibec neprojevilo (naptiklad u délky ptedni a zadni nohy), v nékterych ptipadech doslo
s vys$sim vékem ke zhorSeni. Linearni pokles byl pozorovan naptiklad u pfezivani jehnat nebo
plodnosti samice. Pocatecni narust s naslednym poklesem byl pozorovan napiiklad u hmotnosti

samice nebo hmotnosti jehnéte, dale také v kvalité doméciho prostiedi. (Hayward et al., 2015).

Asynchronni zmény s postupujicim vékem byly pozorovany i u jinych druht ptakda.
Modroplastnici napiiklad vykazovali mensi miru ptfezivani, ¢im byli star$i. Navzdory tomu
velikost jejich snisek rostla do tfetiho roku zivota. Podobné¢ tomu bylo i u zakladéni hnizdéni,
do tfi let zaCinaly samice hnizdit dfive, ke zpozd'ovani dochazelo az po sedmi letech Zivota
(Cooper et al., 2019). Lejsci bélokrei vykazovali také znacnou miru asynchronie, kdyZ jejich
velikost sntisky ve vys§Sim veku klesala, ale intenzita jejich pohlavnich ornamentt se zvySovala
s vékem linearné (Evans et al., 2011), coz je prubéh velmi podobny nasemu pozorovani. Také
u rybakt dochézelo k asynchronnim zménam. Zatimco velikost jejich vajec se témét neménila,

pocet jejich vajec ve snliSce rostl a zacal se opét snizovat az ke konci Zivota (Nisbet et al., 2020)

Z dostupnych studii a mych analyz vyplyva, ze starnuti neni zcela synchronni proces, tak jak
ho na zaklad¢ teorie antagonistické pleiotropie definovali Maynard-Smith (1962) a Williams
(1966). Je zjevné, ze tento koncept bude nutné ptehodnotit. Pozorovana asynchronie starnuti je
vétSinou interpretovana jako dikaz svéd¢ici proti samotné teorii antagonistické pleiotropie
(Hayward et al., 2015). Objevila se vSak téZ interpretace, podle které asynchronie tuto evolucni
teorii nepodkopava. Podle ni miize vyznamnou roli hrat to, jak dilezity je dany znak pro fitness.
Lze oc¢ekavat, Ze znaky, které budou pro fitness diilezité, budou starnout pomaleji anebo zaénou

starnout vyrazn€ pozd¢ji nez znaky méné vyznamné (Lemaitre and Gaillard, 2017).
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7 Zavér

Ve své diplomové praci jsem analyzoval vliv véku na reprodukéni znaky u samic vlastovky
obecné. K tomu jsem vyuzil unikatni data ziskana v ramci dlouhodobého vyzkumu populace
tohoto pévce na Tiebonsku. Diky této dlouhodobé datové radé sbirané od roku 2011 jsem m¢l
k dispozici dostatecny pocet starych jedincti, umoznujici analyzu starnuti. Mym zamérem bylo
mimo zjistit, zda u studovanych znakl v nasi populaci vlastovek dochazi ke starnuti a pokud
ano, zda mé synchronni nebo asynchronni povahu a jak jednotlivé dil¢i reprodukéni znaky
determinuji na véku zavislé zmény v celkovém rocnim reprodukcénim uspéchu. Z vysledki mé

diplomové prace lze vyvodit nasledujici zavéry:

1) Témét vSechny studované znaky vykazovaly zmény s vékem. Jediny znak, ktery se
s vékem neménil, byla pravdépodobnost selhani prvni snliSky v sezoné.

2) Vétsina znakii vykazovala zrani v rané dospélosti s naslednou senescenci po ¢tvrtém
roce zivota (velikost snusky, pocet uspésnych hnizdéni za rok, pravdépodobnost
alespoii jednoho Uspé$ného hnizdéni [tzn. alespoii jednoho vyvedeného mladéte] za
rok, celkovy ro¢ni reprodukéni uspéch).

3) Mezi znaky, které vykazovaly zrani (zlepSovani s vékem) bez nasledného starnuti
patfila délka ocasu a na¢asovani prvni sntiSky v sezong.

4) Pouze UspéSnost vyvedeni prvni snisky (tzn. pocet zni vyvedenych mlad’at)
vykazovala linearni pokles po celou dobu Zivota.

5) Vliv véku na jednotlivé reprodukéni znaky tedy vykazoval velkou variability. Timto
srovnanim ma diplomova prace predklada diikkaz o asynchronii reprodukéniho

starnuti u vlastovky obecné.

Ma préce témito zjiSténimi piispiva k rostoucimu poctu praci potvrzujicich existenci starnuti ve
volné ptirodé€, vCetné relativné kratkovékych druhi, jakym je vlaStovka obecnéd. Pozorovanim
asynchronie starnuti ma prace navic pfispiva k dosud nevelkému poctu praci zamétenych na
tuto problematiku a ve spojeni s vysledky zminénych studii naznacuje, Ze vyskyt tohoto
fenoménu ve volné Zijicich populacich je pravdépodobné pomérné bézny. Koncept synchronie

predikovany na zéklad¢ teorie antagonistické pleiotropie bude tedy ziejmé nutné piehodnotit.
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