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Abstrakt

Pohlavni vybér hraje vyznamnou roli v evoluci zZivo€ichii. Dnes jiz vime, ze
neprobiha pouze pted kopulaci (prekopulacni pohlavni vybér), ale také po kopulaci.
Tento typ pohlavniho vybéru nazyvame postkopulacni pohlavni vybér, a uplatnuje se
prevazné u promiskuitnich druhti, kde se samice pafi s vice samci. V takovém piipadé¢
dochdzi v sami¢im reprodukénim traktu ke kompetici spermii. Aby si samci zvysili
pravdépodobnost svého reprodukéniho uspéchu, zacali si vytvaret prekvapiveé rozmanité
adaptace spermii na morfologické, fyziologické nebo behavioralni Grovni. Tyto adaptace
Casto ovliviyji rychlost spermie (motilitu), kterd je klicovym faktorem pro uspésné
oplozeni vajicka. AvSak vysledek reprodukéniho uspéchu mohou ovlivnit 1 samice, které
mohou v procesu skryté volby samice upiednostiiovat spermie s urcitym fenotypem,
a tim napf. ziskat lepsi geny pro potomky. U nékterych druht maji samice dokonce
schopnost tfidit a ukladat spermie do specializovanych organii, ve kterych jsou n¢jakou
dobu vyzivovany, a nasledné€ jsou pouzity k oplozeni vajicka. I v tomto piipad¢ Casto
o uskladnéni spermie rozhoduje jeji morfologie. Kvuli témto mechanismim
postkopula¢niho pohlavniho vybéru jsou spermie pod silnym selekénim tlakem, ktery
muze vést k relativné rychlé divergenci v morfologii spermii mezi druhy a nasledné
speciaci. Cilem této prace je prozkoumat morfologii a motilitu spermii u n€kolika blizce
pribuznych astrildovitych pévct rodu Lonchura. Na zékladé analyzy morfologie spermii
jsme zjistili, ze se jednotlivé druhy lisi v délce hlavicky a krcku spermie. Bicik a celkova
délka spermie se mezi druhy nelisi. JelikoZ motilita se mezi jednotlivymi druhy
signifikantné liSila, proveétovali jsme vztah mezi motilitou a morfologii spermii. Vysledky
vSak Zadnou vzajemnou zéavislost nepotvrdily, coZ mohlo byt ovlivnéno malym poctem
vzorki u né€kterych druhtli. Na zdkladé miry variability celkové délky spermie mezi jedinci
v ramci druhu jsme odhalili miru postkopula¢niho pohlavniho vybéru pro jednotlivé

druhy.

Kli¢ova slova: pohlavni vybér, kompetice spermii, skrytd volba samice, morfologie spermie,

motilita spermie



Abstract

Sexual selection plays an important role in the evolution of animals. Today we
already know that it takes place not only before copulation (precopulatory sexual
selection), but also after copulation. This type of sexual selection is called postcopulatory
sexual selection, and occurs mainly in promiscuous species, where females mate with
multiple males. In this case, sperm competition occurs in the female reproductive tract.
To increase the likelihood of their reproductive success, males began to develop
surprisingly diverse sperm adaptations at the morphological, physiological,
or behavioural levels. These adaptations often affect sperm velocity (motility), which is
a key factor for successful egg fertilization. However, the result of reproductive success
can also be influenced by females, who may prefer sperm with a certain phenotype in the
process of cryptic female choice, and thus, for example, obtain better genes for offspring.
In some species, females even can have the ability to sort and store sperm in specialized
organs in which the sperms are nourished for some time, and then used to fertilize the
egg. Even in this case, the storage of sperm is often affected by sperm morphology. Due
to these mechanisms of postcopulatory sexual selection, sperm are under strong selection
pressure, which can lead to a relatively rapid divergence in sperm morphology between
species and subsequent speciation. The aim of this work is to investigate the morphology
and motility of sperm in several closely related estrildid finches of the genus Lonchura.
Based on the analysis of the sperm morphology, we found that the individual species
differ in the length of the head and midpiece. The tail and the total length of the sperm do
not differ between species. As motility varied significantly among species, we
investigated the relationship between motility and sperm morphology. However, the
results did not confirm any relationship between morphology and motility of sperm,
which may have been influenced by the small number of samples in some species. Based
on the variability in total sperm length between individuals of the same species, we

estimated the strength of postcopulatory sexual selection for individual species.

Key words: sexual selection, sperm competition, cryptic female choice, sperm
morphology, sperm motility
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1 Uvod

Pohlavni vybér je dilezitym hnacim motorem evoluce. Jeho pisobenim vznikaji
znaky, které zvySuji reprodukéni tispéch svého nositele, 1 kdyz nékdy na tkor snizené
zivotaschopnosti (Birkhead & Pizzari 2002). Mezi takové znaky patii napi. dlouha ocasni
pera rajek ¢i africkych ptaki rodu Euplectes (Peters et al. 2004), pestie zbarvené zobaky
samcl kachny divoké (4Anas platyrhynchos) (Peters et al. 2004) ¢i parohy jelent. Tyto
znaky jsou Casto napadné a jejich vytvoreni mize byt velmi nakladné. Protoze neziidka
snizuji zivotaschopnost svého nositele napf. tim, ze zvySuji riziko predace, t€Zko bychom
jejich vznik vysvétlili plsobenim pfirozeného vybéru, pifi kterém maji veétsi

pravdépodobnost pieziti zivocichové, 1épe prizplisobeni svému zivotnimu prostiedi.

Dlouho se ptedpokladalo, ze k pohlavnimu vybéru dochézi pouze ptred kopulaci.
Tento pohlavni vybér nazyvame prekopulacni, a ma dvé slozky — intrasexualni, kdy
vzajemné soupeii vice samcil o samici, a intersexudlni, kdy si samice vybiraji partnera
mezi vice samci. K pohlavnimu vybéru vSak muze dochazet i po kopulaci, tedy
od pocatku pafeni az po samotné oplozeni vajicka (Andersson 1994). Tento mén¢ znamy
typ pohlavniho vybéru je oznacovan jako pohlavni vybér postkopulacni. Podobné jako
pifi prekopulaénim pohlavnim vybéru jej délime na intrasexudalni a intersexualni. Pti
intrasexualnim postkopula¢nim pohlavnim vybéru spolu soupeti spermie vice samct
o oplozeni vajicka (kompetice spermii) (Parker 1970), zatimco postkopulacni pohlavni

vybér intersexualni zahrnuje skrytou volbu samice (Snook 2005).

Samci pohlavni bunky neboli spermie jsou morfologicky velice variabilni.
Rozdily v morfologii spermii se objevuji mezi druhy, poddruhy, ale dokonce 1 v ramci
jednoho druhu (Laskemoen et al. 2013; Kleven et al. 2008). Piedpoklada se, Zze tato
zna¢na variabilita je disledkem postkopulacniho vybéru, respektive rychlé koevoluce
mezi sam¢imi pohlavnimi bunikami a reprodukénim traktem samice. Tato koevoluce
muze vést k rychlé divergenci v morfologii spermii mezi druhy. Vznikajici fenotypové
adaptace spermii mohou mit vliv na motilitu (pohyblivost), Zivotaschopnost nebo
kooperaci spermii (Snook 2005). VSechny tyto jmenované vlastnosti jsou klicové a hraji

dulezitou roli pti tspéchu oplozeni vajicka (Anderson 1994).



Postkopula¢ni pohlavni vybér byl zkouman u mnoha skupin Zivo¢ichli s vnéjSim
jeho vyzkum u zivo€ichi s oplozenim vnitinim, napt. u savet, plazli nebo ptaki. V ramci
této diplomové prace se budu zabyvat postkopulacnim pohlavnim vybérem u jedné
skupiny zivocichti s vnitinim oplozenim — u ptakt. Konkrétné u astrildovitych pévceii rodu

Lonchura.



2 Pohlavni vybér

Kdyz Charles Darwin piisel s myslenkou ptirodniho vybéru, v§iml si, ze v ptirodé
existuje mnoho znaki jako je napf. pestré zbarveni u zivocichl, které svym nositelim
evidentné nepfinasi zddnou vyhodu v preziti a lze je tak jen obtizné vysvétlit pfirozenym
vybérem (Darwin 1871). Pozdé&ji proto navrhl myslenku pohlavniho vybéru, ktery popsal
jako vyhodu, kterou maji nékteii jedinci oproti jinym jedincim stejného druhu pouze
s ohledem na reprodukeci. Jedinci s urcitymi znaky, jako jsou napadné ozdoby u zivoc€ichd,
vétsi velikost téla nebo vyrazné zbarveni, mohou mit vétsi pravdépodobnost uspéchu pii
ziskavani partnert a tim se tyto znaky v populaci $ifi, i kdyZ mohou pfindSet rizika napf.
zvySenou viditelnost zvifete v prostfedi a tim vyS$si riziko predace (Darwin 1871).
Ke vSemu tyto znaky byvaji energeticky ndkladné. Diky tomu odrazeji kvalitu jedince,
coz je pro samici dobry ukazatel Zivotaschopnosti partnera (Andersson 1994). Dnes je
zfejmé, Ze je v prirod€ pohlavni vybér velmi daleZitou hybnou silou, kterd je mnohdy
siln€j§i nez piirozeny vybér (Hosken & House 2011). Z hlediska casové faze
rozmnozovani, délime pohlavni vybér na prekopulacni a postkopulacni. Zatimco
prekopula¢nimu pohlavnimu vybéru byla vénovana pozornost uz od Darwina, vyznam

postkopula¢niho pohlavniho vybéru byl po dlouhou dobu piehlizen.

2.1 Prekopula¢ni pohlavni vybér

Prekopulaéni pohlavni vybér probiha pred samotnou kopulaci. Délime jej na dva
typy, intrasexualni a intersexudlni. Intrasexudlni pohlavni vybér probihda mezi ¢leny
stejného pohlavi, nejcastéji samci. Ti mezi sebou riznymi zplisoby soupeti ve snaze sparit
se samici. U druhl s vyraznou sexualni kompetici samcli, mizeme Casto pozorovat
napadné znaky souvisejici s bojem jako jsou napi. parohy nebo vétSi velikost téla

(Kawano 2006).

Druhym typem prekopulacniho pohlavniho vybéru je intersexudlni pohlavni
vybér. Ten spociva v samicim vybéru atraktivnéjSich samctli. Samice si obvykle vybiraji
podle napadnych znakt jako je napf. zbarveni pefi u ptaki, které jsou ndkladné na vznik
a odrazeji tak mimo jiné¢ kvalitu genii svého nositele. Nemusi se ale jednat jen
o morfologické znaky, ale také o rizné typy chovani (Irestedt et al. 2009). Napt. podle
Thornhill (1976) maze hrat roli i poskytnuti kofisti ¢i darku samici pted kopulaci, nebo

ochota pfi stavéni hnizda. Déle zplisob ndmluv, vabeni samice nebo agrese (Petersen



& Warner 1998). Extrémnim ptikladem intersexudni selekce jsou leky, kdy se v dobé
pareni shlukuje na jednom misté velké mnozstvi samcii, ktefi se predvadéji samicim, které

si pak mezi samci vybiraji toho, se kterym se spari (Jiguet et al. 2000).

2.2 Postkopulaéni pohlavni vybér

Po dlouhou dobu se védci domnivali, ze k pohlavnimu vybéru dochdzi pouze
na vysSe zminéné prekopulacni urovni. AvSak u mnoha druhii zZivocichii je Uspéch
oplozeni ovlivnén i postkopulacn¢ (Andersson 1994). Probiha tedy v ¢asovém tUseku
od kopulace az po oplozeni. U organismu s polyspermii, kdy do vaji¢ka vstupuje vice
spermii, jako napt. u ptakd, by dokonce postkopulacni pohlavni vybér mohl fungovat
po vniknuti spermii do vajicka pted spojenim jader. Stejné tak jako u prekopulaéniho
vybeéru, tak 1 u poskopulaéniho vybéru si samci vytvareji rizné adaptace a typy chovani,
aby zvysili pravdépodobnost svého reprodukéniho uspéchu, vtomto piipadé vSak

na gametické trovni.

Mechanismy poskopulacniho pohlavniho vybéru byly nejprve studovany
u zivocichti s vn&jSim oplozenim (Rosengrave et al. 2008). U téchto zivocichi bylo
studium pon¢kud jednodussi, protoze jednotlivé interakce probihaji ve vodnim prosttedi.
Naptiklad u ryb bylo zjisténo, Ze pohlavni vybér silné upfednostituje samce, ktefi
produkuji spermie s maximalni rychlosti a energetickymi zdroji (ATP) (Fitzpatrick et al.
2009). Stejn¢ tak Rosengrave et al. (2008) popsal, Ze u druhli s vnéj$im oplozenim je
schopnost oplozeni zavisla na rychlosti plavani spermii. Rychlejsi spermie se k vajicku
dostanou dfive a maji tak vyS$i Sanci na oplozeni. Podle nékterych studii by rychlost
spermie mohla pozitivn€ korelovat s jeji délkou. Tento pozitivni vztah, ktery naznacuje,
Ze by selekeni tlak na rychlejsi spermie mohl vést k delSim spermiim byl pozorovan napf.

u motské jezovky (Heliocidaris erythrogramma) (Fitzpatrick et al. 2010).

Postupem casu se ukazalo, Ze postkopula¢ni pohlavni vybér je dilezitym
procesem i u organismu s vnitinim oplozenim (Birkhead & Pizzari 2002; Forstmeier et
al. 2011). Uznéni této skryté, ale intenzivni, sexudlni soutéze poskytlo novy pohled na
piekvapivou rozmanitost morfologickych, fyziologickych a behavioralnich adaptaci
spermii (Eberhard 2009). Ty jsou modelovany intrasexualnim poskopula¢nim vybérem,
ktery zahrnuje kompetici spermii, a intersexudlnim postkopulacnim vybérem, do kterého

bychom zatadili skrytou volbu samice (Snook 2005). V nadchézejicich kapitolach se

4



detailn¢ji zaméfim na tyto dva komponenty postkopulacniho vybéru s dirazem na ptaky,

zejména na pévcee, kterym se vénuji v mé diplomové praci.



3 Kompetice spermii

Kompetice spermii byla prvné popsana Parkerem (1970), ktery ji definoval jako
soupefeni mezi spermiemi dvou nebo vice samct o oplodnéni samicich vajicek. Aby
mohlo tedy ke kompetici viibec dochazet, je nezbytna samici promiskuita. Prestoze
se myslelo, ze je vétSina ptak (alespon v ramci pévct, kteti tvoii zhruba polovinu druhti
ptaki) socialné monogamnich, nedavné studie ukazaly velkou Cetnost tzv. mimoparovych
paternit (,,extra-pair paternity*, EPP), jejichz pfitomnost naznacCuje, Zze i u socialné
monogamnich druht mohou samice kopulovat s vice samci a tim padem muze probihat
postkopulacni pohlavni vybér (Griffith et al. 2002). Prilom ve studiu EPP nastal
s objevem metody DNA fingerprintingu. Ptaci byli jednou z prvnich skupin, u kterych
byla tato metoda praktikovana. Na zéklad¢€ studii provedenych na vice nez 120 druzich
ptaki, byla zjiSténa rizna mira EPP (Birkhead 1998b). Nizkou miru EPP vykazuji
napiiklad ptaci z fadu trubkonosych, brodivych, pelikani (Quillfeldt et al. 2012), dravci
nebo volavek (Birkhead 1998b). U pévci jsou EPP obecné castéjsi, nez u ostatnich
skupin ptdkt (Birkhead 1998b). Podle Westneat & Webster (1994) je pravidelné

mimoparove zplozeno pfiblizné 10-20 % potomk pevet.

Samice diky své promiskuité ziskdvaji rtizné vyhody, mezi které patii napft.
dostatecny pifijem spermii, rozmanitost a vé&tsi zivotaschopnost potomkl, nebo
kompabilita mezi spermatem a sami¢¢im reprodukénim traktem ¢i vajicky (Birkhead &
Pizzari 2002). AvSak s mimoparovymi kopulacemi se poji i znacna rizika. Mimo to, Ze je
energeticky narocné najit si partnera, miiZze pti kopulacich dochazet napf. k prenosu

ektoparazitli a pohlavnich nemoci (Hasselquist et al. 2009).

Jelikoz je u promiskuitnéjSich druht siln€jsi kompetice spermii, zacali si samci
v disledku postkopulaéniho pohlavniho vybéru vytvaret rizné fenotypové adaptace
spermii, které mohou mit vliv na jejich rychlost (motilitu). Vzhledem k tomu Ze jsou
vyskytuji se u promiskuitnich druhti pfevazné delsi spermie (Briskie et al. 1997). Cim je
tedy vyssi riziko kompetice spermii, tim del$i spermie samci produkuji (napt. Johnson

& Briskie 1999), 1 kdyz tato zavislost neni zcela bez vyjimek (Hosken 1997).

S 24

Mechanismy postkopulaéniho pohlavniho vybéru jsou ale rozmanitéjsi.
U nékterych druhti zahrnuji naptiklad kooperaci spermii (Pizzari & Foster 2008). To by

se mohlo zdat divné, protoZe oplodnit vajicko mize v drtivé vétSin€ situaci preci pouze



jedna spermie. AvsSak, vzhledem k tomu, Ze izolované spermie nejsou v nékterych
situacich efektivnimi plavci, zacali se shlukovat do tzv. vlacki. Tyto vlacky si miizeme
predstavit, jako souhrn 5-10 spermii, které plavou spoleéné a spolupracuji, a toto
seskupeni jim umoznuje plavat rychleji pfimo k vajicku (Immler et al. 2007). Nékteti
samci si zase vytvari dva typy spermii, kdy jeden typ slouzi pouze jako ochrana spermii
prvniho typu, jejichz ukolem je oplozeni vajicka (Buckland-Nicks 1998). Dalsimi typy
chovani samct, které zvysuji pravdépodobnost oplozeni, je prodlouzeni doby kopulace,
opakovana ejakulace se stejnou samici nebo zvyseni rychlosti pfenosu spermii (Wedell

etal. 2002).

Faktorem, ktery by taktéZ mohl hrat roli pfi kompetici spermii je celkové mnozstvi
spermii, které souvisi s velikosti varlat samcti (Briskie & Montgomerie 2007; Liipold
et al. 2009b). Varlata ptakl se zvétSuji a zmenSuji v zavislosti na sezoné€. Tudiz v obdobi
rozmnozovani je produkce spermii vétsi. Tato zvétSeni jsou patrnéd hlavné u polygamnich

druhti (Mulder & Cockburn 1993).

Na kompeti¢ni ispéch samcli mohou mit mimo vyse zminéné faktory vliv jesté
dalsi aspekty. Témi jsou napf. vlastnosti samic¢iho reprodukéniho traktu a ukladéani
spermii ve specializovanych organech. AvsSak k pochopeni toho, jak spermie funguji

a interaguji, je dilezité se nejprve seznamit s jejich morfologii.

3.1 Morfologie spermii u pévci

Spermie pévcl, kterymi se budu zabyvat ve své praci, se skladaji ze tii ¢asti. Prvni
velmi dalezitou ¢ast spermie tvoii hlavicka. Spermie pévci je pod mikroskopem viditelné
poznatelnd diky své Sroubovité hlavi¢ce (Briskie & Montgomerie 2007). Ta se de€li
na akrozomdlni a postakrozomalni cast. V akrozomadlni ¢asti hlavicky se nachazi
specializovany lyzozom, nazyvany akrozom. Akrozom obsahuje enzymy, napf.
hyaluroniddzu nebo akrozin. Tyto enzymy jsou nepostradatelné k tomu, aby spermie
vnikla do vajicka a nasledné¢ doSlo k jejich fazi (Drobnis & Overstreet 1992).
Postakrozomalni ¢ast obsahuje jadro, které je ulozistém genetického materidlu v podobé

jedné sady otcovskych chromozoma.



Na hlavicku déle navazuje kréek, ktery je u pévcl na prvni pohled ndpadné
prodlouzeny. V krcku jsou umistény koncentricky uloZzené mitochondrie, které vytvari
energii v podobé molekul ATP (adenosintrifosfatu), a tim umoziuji pohyb spermie.
Krcek bychom tedy mohli povazovat jako energetickou slozku spermie (Cardullo & Baltz

1991).

V misté zvaném anulus kréek konci, a navazuje na néj bicik, tedy posledni ¢ast

spermie, ve které je uloZzen pohybovy aparat spermie (Darszon et al. 2011).

Obrdzek 1: Spermie pévce rodu Lonchura (foto: Markéta Sarova)

Ackoliv jsou v anglicky psané literatufe spermie Casto rozliSeny pouze na dvé
¢asti, tedy hlavicku a flagellum (zahrnuje kréek s bicikem), ve své diplomové praci
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na hlavicku, krcek a bicik.

V 1i8i péveli se miizeme setkat s rizn¢€ dlouhymi spermiemi v rozmezi od 42,7 pm
do 291 um (Dixon & Birkhead 1997). Variabilita v délce spermii vSak nemusi byt vzdy
jen mezidruhova, ale setkdvame se taktéz s vnitrodruhovou variabilitou ve velikosti
spermii. Pfi€iny této vnitrodruhové variability mohou byt rizné a mohou zahrnovat rizné
abnormality zptisobené chybami v procesu spermatogeneze. Roli mlize hrat stari samce
(Mgller et al. 2009) nebo slozeni spermii v ejakulatu, ktery miize obsahovat staré, nové

nebo dokonce nezralé spermie (Humphreys 1972).



Pfestoze se morfologie spermii mezi riznymi druhy pévct 1iSi, maji jedno
spolecné, svou unikatni spiralovitou stavbu. Diky tomu se od ostatnich skupin zivoc¢ichti
odlisuji mechanismem pohybu. Zatimco spermie jinych obratlovcll se pohybuji vpted
mrskanim bi¢iku ze strany na stranu (Koehler 1995), u pévct je pohyb vpied generovan
Sroubovitym otaenim spermie, ktera se toCi kolem vlastni osy po sméru hodinovych
rucicek (Vernon & Woolley 1999). Poskozené, nezivotaschopné spermie maji snizenou

pohyblivost a nerotuji.

3.2 Jak kompetice spermii ovliviiuje morfologii a motilitu spermii
Morfologie spermii a sni souvisejici rychlost pohybu spermii, je jednim
z hlavnich aspektt, rozhodujicich o vysledku kompetice spermii. Jeden z prvnich model
pfedpokladal, ze kompetice spermii vede ke zvySenému poctu spermii, ale zaroveil
ke zmensSenti jejich velikosti (Laskemoen et al. 2010). Samci si tedy mohou pokusit zvysit
svoje Sance veétsim mnozstvim spermii v ejakuldtu na ukor velikosti spermii (Parker

1982).

Dalsi studie nicméné potvrzuji, ze v disledku vzristajiciho rizika kompetice
spermii muze také dochazet k prodluzovani jednotlivych ¢asti spermii nebo jejich celkové
délky (Liipold et al. 2009a). Delsi spermie totiz mohou byt rychlejsi, a dostanou se tak
k vajicku diive (Gomendio & Roldan 2008; Liipold et al. 2009a; Snook 2005). Mohly by
mit tedy v konkurenénim scénafi vyhodu oproti krat§im spermiim, protoZe obecné maji:
(1) delsi biciky (Immlet & Birkhead 2007) poskytujici vétsi dopiedny pohon (Cardulo
& Baltz 1991), a (i1) relativné vétsi kr€kovou €ast (Immlet & Birkhead 2007), ktera
produkuje vice energie ve formé ATP (Vladi¢ et al. 2002; Tourmente et al. 2013). Ac¢koli
je vztah mezi obsahem ATP spermii a rychlosti plavani nejisty (Tourmente et al. 2013;
Rowe et al. 2013), napt. podle Fitzpatrick et al. (2010) existuji dobré dikazy, ze delsi
spermie plavou rychleji nez ty kratsi, a to jak uvnitt druhu, tak mezi druhy (Bennison
et al. 2015). Liipold et al. (2009a) svou studii zacilil na pévce, u kterych potvrdil, ze
rychlost spermie pozitivné koreluje s délkou spermie. Tento vztah potvrdila 1 studie
Losdat & Helgenstein (2018) u sykory konladry (Parus major). Zminit by se mél také
vyzkum, provedeny na zebtickach pestrych (Taeniopygia guttata), ve kterém bylo

vvvvvv

Mossman et al. (2009), kterému byla modelovym druhem taktéz zebticka pestrd, tuto



teorii potvrdil, a zaroven popsal, ze motilita je zévisla 1 na poméru délky hlavicky
a bic¢iku. Vyznamnym faktorem by mohly byt tedy i poméry délek jednotlivych ¢asti
(Helfenstein et al. 2010). Zmény v jednotlivych ¢astech spermie jsou na sob¢ casto
zavislé. Napt. dojde-li u spermie ke zvétSeni bic¢iku, dochazi Casto i ke zvétSeni krcku,
a to kvili energetické dynamice spermie (Lipold et al. 2009a). To je piipad i vrabce
domaéciho (Passer domesticus), u néhoz bylo zjisténo, ze rychlost spermii pozitivné

koreluje s pomérem hlavicky ku biciku (Helfenstein et al. 2010).

Anderson & Dixson (2002) potvrzuje, ze ¢im je kréek delsi, tim vice se nachézi
ve spermii mitochondrii, které vyrabi potiebnou energii pro motilitu spermie. Pozitivni
vztah mezi délkou krc¢ku a motilitou potvrzuje i Cardullo & Baltz (1991) nebo Liipold
et al. (2009a).

Vyzkum Katz et al. (1989) stejné tak jako Briskie & Montgomerie (1992) zase
nepodceniuje tlohu biciku, ktery by mohl pozitivné korelovat s motilitou spermie. Podle
studie zalozené na celedi vlhovcovitych (Icteridae), byl nalezen pozitivni vztah mezi
délkou biciku a rychlosti spermie. A zaroven bylo potvrzeno, Ze se vzrustajici délkou

kréku se zvySuje 1 délka bicikl (Liipold et al. 2009a).

Role hlavicky je vSak sporna, a v nékterych vyzkumech dokonce jeji délka
negativné koreluje s motilitou (Liipold et al. 2009a). Napt. Calhim et al. (2011) tvrdi,
ze spermie, které maji vetsi hlavicky, jsou pomalejsi, ale jsou schopny v reprodukénim

traktu déle prezivat.

Avsak, nékteré studie tyto vztahy vyvraci. Napt. Cramer et al. (2015) sledoval
vztah mezi délkou spermie a jeji motilitou u vrabce domaciho (Passer domesticus)
a vrabce poktovniho (Passer hispaniolensis) a zjistil, ze motilita spermie nekoreluje
s délkou kréku. Ze rychlejsi spermie disponuji del§im krékem a del$§im bigikem
nepotvrdila ani studie Kleven et al. (2009). Lifjeld et al. (2012) ve své studii pfedpokladal,
ze deldi spermie lejska Cernohlavého (Ficedula hypoleuca), budou rychlejsi. Jejich
rychlost v§ak po né€kolika minutdch klesla, a rychlejSimi se staly kratsi spermie. To by
mohlo znamenat, ze pti kompetici spermii neni diilezitd pouze motilita spermii, ale i doba
pfezivani spermii (Birkhead et al. 2009). Jedinci, ktefi maji spermie s dlouhymi krcky,
mohou mit zdroje energie rychleji vyCerpany, a tim se miZe jejich motilita rychleji sniZit,

stejné tak jako pravdépodobnost reprodukéniho uspéchu (Immler & Birkhead 2007).
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Velikost spermii souvisi 1 s poctem spermii v ejakulatu. ZvétSena velikost spermii
je obvykle spojena se snizenym pocCtem spermii. Nicméné, pokud maji delsi
spermie zvySenou pravdépodobnost oplodnéni, muze byt tato morfologickd zména
v postkopulaénim pohlavnim vybéru upfednostiiovana (Wigby & Chapman 2004).
Naopak, pokud je pro samce vyhodné vytvofit velké mnozstvi spermii, budou

selektovany na co nejmensi velikost (Holman & Snook 2006).

Bylo také ukazano, ze druhy se siln€jsSim postkopulacnim pohlavnim vybérem
vykazuji niz$i variabilitu v celkové délce spermie mezi jedinci v ramci druhu (Lifjeld
et al. 2010), ¢ehoz lze vyuzit pfi odhadu miry postkopula¢niho pohlavniho vybéru a EPP

jednolivych druhti na zéklad¢ analyzy morfologie spermii.

Na morfologii spermii a s ni spojenou motilitu by také mohla mit vliv
domestikace. Napft. Griffith et al. (2002) a Griffith & Buchanan (2010) ve svych studiich
testuji miru EPP u domestikovanych a divokych populaci zebticek. Tyto dvé populace se
mezi sebou silné li§i v EPP. V divoké populaci jsou EPP cca 2-3 %. V domestikovanych
populacich je vSak mira EPP mnohem vétsi, cca 12-14 %. S tim vzrista riziko kompetice
spermii, a tim 1 selek¢ni tlaky na fenotyp spermie. Spermie u domestikovanych populaci

by se tedy mohly morfologicky liit od spermii divokych druhii.
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4 Skryta volba samice

Studium postkopulacniho pohlavniho vybéru znaén¢ komplikuje fakt, ze mimo
kompetici spermii se v sami¢im reproduk¢nim traktu odehrava jesté skryta volba samice
(Birkhead 1998a). Skryta volba samice je mén¢ znamou formou postkopula¢niho
pohlavniho vybéru, ktera se zacala zkoumat pozdéji nez kompetice spermii. Studium
tohoto jevu je komplikované, jelikoz je t€zké rozliSit konkrétni plisobeni téchto dvou

mechanismu postkopula¢niho vybéru (Birkhead 1998a).

Nejedna se o klasickou samici volbu, pfi které si samice vybira na zakladé samcich
fenotypovych vlastnosti, ale o cilené tfidéni spermii od riznych samcti. Samice mtze mit
kontrolu nad pfenosem spermii, a to jak pfi prave probihajici kopulaci, po kopulaci,

vcetné prepravy spermii do skladovacich tubuld nebo pii oplodnéni (Firman et al. 2017).

Skryta volba samice probihd v sami¢im reproduk¢ni traktu, coz je prostiedi pro
spermie ¢asto nepfiznivé, a tudiz potencialné selektivni (Birkhead et al. 1993). Samice je
procesem skryté volby schopna ziskat napft. lepsi geny pro potomky. Diky této schopnosti

wrwe

1 zvyhodnéni nékterych spermii pfi jejich kompetici (Thornhill 1983).

Existuje Siroka skala prostfedkl, diky nimz mohou samice potencidlné ovlivnit
vysledek kopulace. Spadaji mezi n€ rizné chemické bariéry (napft. nizké pH a viskdzni
hlen), anatomické bariéry (napt. délozni ¢ipek), spermicidni latky v reprodukénim traktu

(Birkhead et al. 1993) a aktivni vypuzeni spermii samici (Pitnick & Hosken 2010).

vvvvvv

wrwe

nové nedegenerované spermie. Mezi dal§i mechanismy patii schopnost urychlit ovulaci

nebo dozrani vajicek po kopulaci se vhodnym partnerem (Eberhard 1996).

Podle Milinski (2006) by si samice mohla vybirat spermie na zdkladé
histokompatibilniho komplexu (MHC). Vzhledem k tomu, Ze geny MHC jsou zdsadni
pro imunitni funkci, 1ze ocekavat, ze zvySeni heterozygotnosti MHC nebo ziskéani

vzéacnych alel v komplexu MHC povede ke zvySené rezistenci mezi potomky. V dasledku
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toho lze ptfedpokladat, Ze mechanismy skryté volby samice zvyhodni spermie bud’

odlisnych samcti, nebo samcu s ,,optimalni* podobnosti MHC.

Podle Eberharta (1996) dochazi také k cilenym potratim nebo k tzv. vstfebani
embrya. To se Casto stava, pokud je bfezi samice v kontaktu s jinym samcem, a je
vystavena naptiklad jeho chemickym stimuliim. V tom ptipadé muze dojit k jevu, ktery
se nazyva Bruceiiv efekt (Heske & Nelson 1984). Tento mechanismus vSak jiz nespada
do klasického postkopulacniho pohlavniho vybéru, jelikoz k tomu dochazi jiz po

oplozeni.

4.1 Reprodukéni trakt samice
Abychom 1épe pochopili procesy souvisejici s postkopulaénim pohlavnim

vybérem, je dllezité si popsat samici reprodukéni trakt a pribeh oplozeni u ptakda.

Reprodukeni trakt samice se skladd z nekolika struktur, které se znacné zvétsuji
v obdobi rozmnoZovani. Prvnimi jsou vaje¢niky (ovaria). Samice maji zpravidla aktivni
pouze levy vajecnik. Ten produkuje vajecné buiky, které béhem dospivani samice
dozravaji. Na vaje¢niky navazuji vejcovody (oviductus) hroznovitého tvaru. U ptaki je
opét funkéni pouze levy vejcovod, ktery se déli na nekolik usekli — nalevku
(infundibulum), bilkotvornou ¢&ast (magnum) a kréek (isthmus). V dal$i casti
reprodukéniho traktu se nachdzi deloha (uterus) a pochva (vagina) (napt. Birkhead
& Mpoller 1992). Vyusténi vaginy se nazyva kloaka. Dulezitou soucasti samiciho
reprodukéniho traktu jsou také tzv. sperm storage tubules (SST), specializované tubuly,
ve kterych jsou samice schopny uchovévat spermie. Tyto tubuly jsou umistény primarné
v lamina propria slizni€nich zahybl v utero-vagindlnim spojeni (UVJ)

a v infundibulu (Sasanami et. al 2013).
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Obrazek 2: Schéma samiciho reprodukcniho traktu zmdzornujici umisténi utero-vagindlniho spojeni
a infundibulum, kde se vyskytuji specializované tubuly pro ukladani spermii (upravené od Birkhead 1996).

4.2 Kopulace a oplozeni u ptaki

Samotny akt kopulace je u ptaka prevazné velmi rychly. Samec vstiikne sperma
pfitlatenim své kloaky na kloaku samice. Odtud se spermie aktivné dostavaji
do vejcovodu (Birkhead et al. 1999). Jejich pohyb ve sméru vajicka je také podporovan
stahy vejcovodu. Mimo jiné je v reprodukénim traktu samice produkovana tzv. ovarialni
tekutina, ktera obsahuje kationty jako je Mg?** a Na'. Tyto kationty miZou mit vliv na
spermie a to tak, Ze mohou zvySovat jejich pohyblivost a Zivotnost (napf. Alonzo et al.
2016, Tesafik et al. 1990, Linhart et. al. 2002). Spermie se dostavaji do horni asti
vejcovodu, tedy do infundibula, kde dochazi béhem 15-30 minut k oplozeni vajicka
(Birkhead & Fletcher 1994). Oplozeni je proces, pii némz dojde ke splynuti vajicka
a spermie. AvSak, aby mohlo k tomuto splynuti dojit, musi spermie vyvolat tzv.
akrozomalni reakci. Pfi této reakci jsou uvolnény akrozomalni enzymy, které usnadni
projit spermii glykoproteinovym obalem vajicka, tzv. zonou pellucidou, kterd slouzi
k selekci spermii (pouze nepoSkozené spermie jsou schopné projit skrz). Nasledné uz
dochazi k vyse zminénému splynuti neboli fuzi gamet (Campbell & Reece 2006), coz je
aktivni proces, Casto zprosttedkovany specifickymi ,,fusogennimi‘ proteiny. Po oplozeni

nasleduje splyvani jader tzv. karyogamie (Krawczyk & Jaworska-Adamu 2019).

Ackoliv vajicko fuzuje s jedinym jaddrem spermie, mizeme se u ptakl setkat

s takzvanou polyspermii, tedy situaci, kdy béhem oplozeni pronika do vajicka hned
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nekolik spermii, ale pouze jedno jadro spermie se spoji s jadrem vajicka (Harper 1904).
Pocet spermii v infundibulu v dobé oplozeni 1ze odhadnout spocitanim zachycenych
spermii na vnéj$i vrstve tzv. perivitelinni membrany (Gilbert 1971; Wishart 1987), kterou
si miZzeme piedstavit, jako extracelularni matrix obklopujici ptaci pohlavni bunky
(Sasanami et al. 2007). PocCet spermii proniknuvsich do vajicka lze pak odhadnout
spocitanim dér v tzv. vnitini perivitellinni membrané, coz je cytoplazmatickd membrana
vajicka. Naptiklad Birkhead et al. (1993) zaznamenal pozitivni korelaci mezi pocty
proniklych spermii do vajicka a poctem spermii zachycenych na vné&j§i vrstvé

perivitelinni membrany u zebticky pestré (Taeniopygia guttata).

I kdyz ma polyspermie u vétSiny zivocCichti katastrofalni nésledky, u ptakt je
ptirozend. Selhani oplozeni po kopulaci mize byt pravé disledkem nedostatku spermii,
které pronikaji do vajicka (Hemmings & Birkhead 2015) nebo jejich $patnou funkci
(Brillard 1990). Nicmén¢, pokud dochazi k polyspermii, mohli bychom si klast otazku,
u které spermie z mnoha dojde ke karyogamii? Touto otdzkou se zabyva studie Gorelick
et al. (2011), ktera predpoklada, ze nedochazi pouze ke klasickému postkopulacnimu
vybeéru, ale i tzv. postplazmogamicko — ptedkaryogamickému. Ten probiha ve chvili, kdy
spermie vstupuji do vajicka, ale jesté nedoslo k fuzi jejich jader. Avsak aby mohlo viibec
k tomuto zvlaStnimu pohlavnimu vybéru dochézet, je zapotiebi, aby se spermie chovaly
nezavisle na sob€. Studiem postplazmogamicko— ptedkaryogamickym vybéru se zabyva

malo studii (napt. Birkhead 1998b), jelikoz studium tohoto dé¢je je velmi komplikované.

Jadro vajicka miiZze upfednostiiovat spermie s urcitymi rysy. Témi by mohly byt
naptiklad detekce dobrych gent, prostfednictvim mRNA signala. Je totiz mozné, ze
mRNA spermii je pouZivana pro manipulaci v oblasti sami¢i reprodukéni investice. Tato
tzv. hypotéza trojskych genti predpovida, ze spermie funguji jako trojské kon¢ dodavajici
do vajicka manipulativni mRNA (Gorelick et al. 2011; Hosken & Hodgson 2014). Dalsi
hypotézou je, Zze by mohly byt upfednostiiovany geny pro urcité vlastnosti (Gorelick

etal. 2011).

4.3 Sperm storage tubules
Jak jiz bylo zminéno v kapitole o reprodukénim sami¢im traktu, samice disponuji
specializovanymi tubuly (SST), ve kterych jsou skladovany zivé spermie. I v téchto

tubulech mtze dochézet k postkopulacnimu pohlavnimu vybéru. Roli v tom mtize hrat
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jak morfologie, tak motilita spermii, ktera je zdsadni pro co mozna nejrychlejsi obsazeni
volnych tubuli v téle samice (Birkhead et al. 1999). To bylo prokdzano napt. u kura

domaciho (Gallus gallus domesticus) (Birkhead et al. 1999).

Spermie po kopulaci vstupuji do SST, které¢ se nachazeji v infundibulu a utero-
vaginalnim spojeni (Sasanami et. al 2013). Je pro né velice dilezité, aby se do téchto
tubult dostaly v co nejkratsi dobé, jelikoz samici reprodukéni trakt je pro n€ nepiiznivy
a nedokazou v ném dlouhodobé¢ prezivat. Ty rychlejsi maji tedy mensi pravdépodobnost
poskozeni. Spermie, které nejsou mobilni, se do tubuli vibec nedostanou a jsou
reprodukénim traktem odstranény. Uvadi se, ze méné nez 1 % spermii, které vstupuje
do samiciho reprodukéniho traktu, vstupuje do SST (Bakst et al.1994). Spermie jsou
v SST obnovovény za nové a samice ma schopnost dlouho uschované sperma vypudit,

aby tim ptedesla degenerativnim porucham u budouciho potomstva (Wagner et al. 2004).

Délka SST pozitivné koreluje s délkou spermii. To naznacuje, ze dochazi
ke koevoluci mezi velikosti spermii délkou tubultl (napt. Briskie et al. 1997). Podle
nékterych studii u pévet (Briskie & Montgomerie 1992; Briskie & Montgomerie 1993)
jsou SST piiblizné dvojnasobné delsi nez spermie, tzn. Ze se do nich vejdou ptiblizné dvé
vrstvy, ve kterych se promichavaji minimalng. Ve SST jsou spermie ukladany tak, Ze
hlavicka sméfuje ke slepému konci tubulu (Bobr et al. 1964). Jejich metabolismus
a spotieba ATP je sniZena, jelikoZ se uvnitf tubulu nepohybuji. Pfi teploté¢ 41 °C
(Sasanami et al. 2013) jsou zaroven vyzivovany, a diky antioxidantim setrvaji déle aniz

by dochazelo ke vzniku novych mutaci (Bakst & Richards 1985).

V SST mohou byt ulozeny spermie z riznych kopulaci. Podle Birkhead & Moller
(1993) jsou spermie z posledni kopulace pravdépodobné zvyhodnény tim, Ze jsou uloZeny
v posledni vrstvé. Brani tedy ostatnim spermiim tubul opustit (Briskie 1996). Na zakladé
toho zplodi pfevaznou vétSinu potomstva samec, ktery kopuloval se samici jako posledni.
Spermie setrvavaji v SST nékolik dnl az tydni. KdyZ dojde k ovulaci, za¢nou se
v disledku hormonu progesteronu z SST uvolovat (Tomomi et al. 2011) a putuji

oplodnit zralé vajicko (Briskie et al. 1997).
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Obrazek 3: Bila Sipka zndzornuje spermie uloZené v SST u kiepelky japonské; bila cara= 2,5 um
(zdroj: Sasanami et al.2013)

Byla prokdzana zna¢na variabilita v délce (Briskie & Montgomerie 1993) a poctu
SST (Birkhead & Mpgller 1992) mezi jednotlivymi druhy ptakd. Pocty SST zavisi
na velikosti samice. Pohybuji se od 300 — 20 000 tubuld (Briskie et al. 1997), a jsou
pozoruhodnym vychodiskem, jak dosahnout Casoprostorové regulace kontaktu spermie

a vajicka béhem oplodnéni.
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5 Postkopulacni pohlavni vybér a reprodukéni izolace

Oba aspekty poskopulacniho pohlavniho vybéru podrobuji spermie silnému tlaku,
ktery Casto vede k relativné rychlé divergenci v morfologii spermii mezi druhy. Ta je
Casto zpusobena tzv. pohlavnim konfliktem, tedy situaci, kdy jedno pohlavi neustale
odpovida na nové znaky druhého pohlavi. To bychom mohli nazvat jako intersexudlni
koevoluci. Tato intersexualni soutéz mize vést k velmi rychlé divergenci samcich gamet
a samiciho reproduk¢niho traktu mezi druhy (Manier et al. 2013). Ta miize v disledku
zpusobovat reprodukéni izolaci mezi druhy. Bud’ vzniké vnitini postzygoticka izolace,
ktera je zptisobena nekompabilitou gent od riznych druhd, napt. hybridni sterilita (Coyne

& Orr 2004) nebo dochézi ke vzniku postkopulacni prezygotické izolace.

Jelikoz maji samice schopnost rozliSovat mezi spermiemi vlastniho druhu
(konspecifické spermie) a ciziho druhu (heterospecifické spermie) (Birkhead 2000),
mohou napf. upfednostiiovat konspecifické spermie nad heterospecifickymi (Howard
1999) bez ohledu na potadi kopulace s konspecifickym a heterospecifickym samcem
(Price 1997). Tento tzv. konspecificky ,,sperm precedence* (CSP), byl popsan u fady
suchozemskych 1 vodnich organismii (Klibansky et al. 2014). Funguje jako gameticka
izolace, ktera byla prokazana napi. ve studiich u kobylek (Hewitt et al.1989; Bella et
al.1992), cvrcki (Howard & Gregory 1998), moucnych broukti (Wade et al.1994) nebo
moftskych jezovek (Geyer 2005). Stejné tak jako u bezobratlych, byl tento jev popsaniu
obratlovcl napf. u dvou blizce ptibuznych druhi mysi (Dean & Nachman 2009). U ptakt
byl tento CSP potvrzen napt. ve studii Sellier et al. (2005), ktera zkoumala miru oplozeni

u dvou druht kachen.

Z vyse uvedenych studii vyplyva, Ze postkopulacni pohlavni vybér je vyznamnym

hybatelem evoluce, zodpovédnym za rozmanitost na riiznych trovnich v Zivocisné fisi.
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6 Modelovy systém pévci rodu Lonchura

Vyzkum popsany v této diplomové praci se zamétuje na modelovy systém ptaka
rodu Lonchura (Cesky se tito ptaci nazyvaji panenky). Panenky jsou dobrym modelovym
systémem z diivodu, Ze existuje relativné hodné rizné vzdalenych druht, které je mozné
v zajeti kiizit a tim padem do budoucna napf. studovat morfologii spermii u hybridi nebo

mapovat geny odpovédné za odliSnou morfologii spermii u riiznych druhi.

Tato skupina pévci je sesterskym taxonem zebticek (Taeniopygia guttata), které
jsou v fadé studii taktéz vyuzivany jako modelovy druh (Mossman et al. 2009; Hemmings
et al. 2016). Ob¢ tyto skupiny spadaji z hlediska systematiky do celedi astrildovitych
pevce (Estrildidae). Panenky v soucasnosti zahrnuji zhruba 37 druhti a mnoho poddruht,
i kdyz udaje o poctu druhti se v literatufe mtizou trochu lisit (Restall 2010). Rozdily

v poctech druhtl jsou zplisobeny uznavanim nebo naopak neuzndvanim nékterych druhi.

Panenky ziji v Africe, jizni Asii, od Indie az po Indonésii a Filipiny, avSak dva
druhy nalezneme 1 v Australii. Zahrnuji jeden z ptikladii nedavné a rychlé radiace u ptakt
(Stryjewski& Sorenson 2017). Uvnitt této skupiny probéhla diverzifikace ptiblizné pred
5 miliony lety, ale n¢které druhy jsou mladsi, diverzifikovaly pied sty tisici lety. Nékteré
druhy v pfirodé vzajemné hybridizuji. Panenky lze chovat v zajeti a tam je 1 kiizit. Napf.
Hopkinson (1938) pozoroval kiiZzeni v zajeti u panenky cernohlavé (Lonchura

atricapilla) a chuvicky japonské (Lonchura striata domestica).

039Mil. i

= i | ploceid hinches (m = 3
4 Prunella montanelie (n = 2)
] cutgroups (n = 40 speches)

20 18 16 14 12 10 8 6 4 2 0
Cas divergence (mil. let)

Obrazek 4: Fylogeneticky strom zndzornujici pribuznost nami studovanych druhii rodu

Lonchura a diverzifikaci jednotlivych druhit (upravené od Stryjewski et al. 2017)
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NejznaméjsSim a cCasto chovanym druhem ztéto skupiny je pravdépodobné
Lonchura striata domestica, kterou mtizeme také znat pod ¢eskym nazvem jako chtvicku
japonskou (Obr. 5). Jde o domestikovany druh, ktery se nevyskytuje ve volné ptirodé.
Proces domestikace zacal asi pred 250 lety v Japonsku a doslo k né¢kolika modifikacim
zabarveni a chovani (Honda 2009). Poprvé se objevil v zoologickych zahradach
v Sedesatych letech minulého stoleti. Tento druh byl chovan po mnoho let v Japonsku,
nez byl importovan do Evropy, kde se stal oblibenym chovnym ptdkem. Byl vyslechtén
z n€kolika voln¢ Zijicich druhti panenek rodu Lonchura. Vychozim druhem byla hlavné
Lonchura striata, ale na vzniku se podileli i Lonchura leucogastroides, Lonchura
malabarica ¢i Lonchura acuticauda (Svanberg 2008). Chuvicka japonska dostala své
Ceské jméno na zékladé skuteCnosti, Zze sedi na vejcich cizich ptaki, pokud ji jsou
podstréeny a zaroven je stejné jako chiiva odchovava. Je tedy tzv. pomocnym ptakem, pti
dochovu vzacnych druhti, které nechtéji sedét na vejcich nebo mlad’ata krmit (Honda
2009). Latinské druhové jméno je zaloZeno na faktu, Ze je tento druh chovan jiz po mnohé
generace v zajeti. Na rozdil od nasledujicich druhti panenek, které jsou chovany v zajeti

pouze v n¢kolika malo generacich. Tyto druhy jsou blizce piibuzné divokym populacim.

Jednim z téchto druhl je Lonchura atricapilla (Obr. 6). Oznacovana také jako
panenka cernohlava. Jednd se o hnédého ptidka s Cernou hlavou a cihlové ¢ervenou
skvrnou na zadech, ktera je vidét pouze v letu. Panenka ¢ernohlavé v dob& hnizdéni Zije
v parech, po vylétnuti mlad’at z hnizda se sdruzuje v malych rodinnych skupinkach, ale

po zbytek roku tvoii velka hejna.

Velmi podobnou L. atricapilla je L. malacca (Obr.7), kterd se od ni lisi

pritomnosti bil¢ barvy. Kviili tomuto zbarveni je pojmenovéna jako panenka tfibarva.

Dal$im zastupcem zahrnutym do této diplomové prace je Lonchura
castaneothorax, neboli panenka hnédoprsa (Obr.8). Mezi chovateli je panenka hnédoprsa

velice popularni.

Pestie zbarvena L. punctulata, znama jako panenka muskatova (Obr. 9), je stejné
jako L. castaneothorax velmi oblibenym ptdkem chovanym ve voliérdich nejenom

¢eskych chovateld.

Poslednim druhem, kterého se naSe studie tyka je L. flaviprymna, panenka

zlutobticha (Obr.10). Tento druh je pomérné€ vzacny a neni bézn€ chovanym ptakem.
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Obrazek 5: Lonchura striata domestica Obrazek 6: L. atricapilla
(zdroj:en.wikipedia.org) (zdroj:en.wikipedia.org)

Obrazek 8: L. castaneothorax
(zdroj: https: cs.wikipedia.org)

Obrazek 7: L. malacca
(zdroj: en.wikipedia.org)

S Obrazek 10: L. flaviprymna
Obrazek 9: L. punctulata (zdroj:en.wikipedia.org)
(zdroj: cs.wikipedia.org)
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7  Cile prace

Hlavnim cilem tohoto vyzkumu je srovnani morfologie a motility spermii mezi
jednotlivymi druhy panenek, zahrnujici L. striata domestica, L. punctulata,
L. castaneothorax. L. atricapilla, L. malacca a L. flaviprymna. Tato prace se zaméfuje

na nasledujici otazky:

1. Lisi se morfologie spermii mezi druhy rodu Lonchura?

2. Lisi se mezi druhy mira vnitrodruhové variability v morfologii spermii?
3. Lisi se motilita spermii mezi druhy rodu Lonchura?

4. Jaké morfologické charakteristiky spermii ovliviiuji jejich motilitu?

5. Je morfologie a motilita spermii ovlivnéna domestikaci?
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8 Material a metody

8.1 Shromazdéni jedinca

Od roku 2018 byly shromazd’ovéany jednotlivé druhy panenek. V idealnim ptipadé
jsme se je pokusili ziskat od rtiznych chovatelii, aby se maximalizovala neptibuznost
jedinct v ramci druhu. Jedinci byli umistény do chovii v Ustavu biologie obratlovel

ve Studenci. Zde byli na pocatku sezony samci ptipusténi k samicim.

Do vyzkumu byli zahrnuti dospéli jedinci 6 druht panenek - L. striata domestica,
L. punctulata, L. castaneothorax. L. atricapilla, L. malacca, L. flaviprymna. Kromé
L. flaviprymna a L. malacca jsme samplovali spermie u minimalné€ 4 jedinct na druh.
U L. flaviprymna bylo obtizné ziskat spermie, a proto je v naSem vzorku pouze jeden
jedinec na druh. U L. malacca se nam nepodafilo osamplovat dostatek jedinct, jelikoz
tento druh neni v ¢eské republice bézné chovany a béhem covid pandemie bylo obtizné
provést dal§i samplovani v zahrani¢i. Celkem se Ucastnilo vyzkumu 36 jedinci rodu

Lonchura (Tabulka 1).

Tabulka 1: Tabulka zndzornuje viechny jedince, kteri jsou ve vyzkumu zahrnuti, jejich piivod a vyuziti
vzorku spermatu

Druh 1D jedince Piivod VyuZiti vzorku

L. striata domestica CZ194401 Vysoéina (Studenec) Morfologie/motilita
L. str. domestica CZ181781 1 Vysocina (Namést’ nad Oslavou) Morfologie/motilita
L. str.d tica CZ181782 Vysocina (Namest nad Oslavou) Morfologie

L. str. domestica CZ181798 Vysodina (Tiebic) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ181800 Vysocina (Ttebi¢) Morfologie/motilita
L. str.d tica CZ183890 StiedoCesky kraj (Hradistko) Morfologie

L. str. domestica CZ183891 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ183904 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ183906 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. domestica CZ190955 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ190956 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. domestica CZ190958 Stiedocesky kraj (Hradistko) Morfologie/motilita
L. str. domestica CZ1818611 Jihomoravsky kraj (Brno) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ1818613 Jihomoravsky kraj (Brno) Morfologie/motilita
L. str. domestica CZ190957 Jihomoravsky kraj (Brno) Morfologie/motilita
L. str. d tica CZ181799 Vysocina (Ttebi¢) Motilita

L. str. d tica 1VB0029 Vysocina (Studenec) Motilita

L. str. domestica 1IVB1022 Vysodina (Studenec) Motilita

L. str. d tica CZ194403 Vysocina (Studenec) Motilita

L. punctulata NBI18116 Polsko Morfologie

L. punctulata NB17008 Polsko Morfologie

L. punctulata NB17015 Polsko Morfologie/motilita
L. punctulata NB18019 1 Polsko Morfologie/motilita
L. castaneothorax CZ163759 Liberecky kraj (Struznice) Morfologie/motilita
L. castaneothorax CZ180088 Zlinsky kraj (Roznov pod Radhostém) Morfologie/motilita
L. castaneothorax CZ160495 1 Liberecky kraj (Struznice) Morfologie/motilita
L. castaneothorax CZ173988 Vysodina (Statec¢) Motilita

L. castaneothorax CZ163168 1 Liberecky kraj (Struznice) Morfologie/motilita
L. atricapilla 6AHP233 Nizozemsko (Almelo) Morfologie/motilita
L. atricapilla CZ177519 Vysogina (Vyskytna) Morfologie/motilita
L. atricapilla EPN168 Nizozemsko (Almelo) Morfologie/motilita
L. atricapilla EPN179 Nizozemsko (Almelo) Morfologie/motilita
L. atricapilla CZ177520 1 Vysocina (Vyskytna) Morfologie/motilita
L. malacca CZ181791 Plzensky kraj (Plzei) Morfologie

L. malacca CZ181790 Plzensky kraj (Plzei) Morfologie/motilita
L. flaviprymna CZ15036 Zlinsky kraj (Roznov pod Radhostém) Morfologie
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8.2 Odbér vzorku spermii

Ejakulat byl odebiran v jednotlivych obdobich v letech 2018 az 2020 neinvazivni
metodou kloakdlni masaze (Albrecht et al. 2013) pomoci tenké sklenéné kapilary.
Bohuzel se ndm nepodafilo vzdy pfi prvnich pokusech ziskat vzorek spermatu od vSech
jedinct. U nékterych druhti panenek (L. striata domestica) bylo pomérné lehké vzorek
spermatu pomoci kloakalni masaze ziskat. U jinych byla situace opacna (L. flaviprymna)
a 1 po nékolika pokusech jsme neuspéli. V téchto pifipadech jsme odebirani vzorku

opakovali po nékolika mésicich.

Odebrany ejakulat byl vlozen do 5 pl vyhtatého (40 °C) media DMEM
(Dulbecco’s Modified Eagle Medium, Advanced D-MEM, Invitrogen, Carlsbad, CA).
Ihned po smichani byla z této smési odebrana kapka, kterd byla kapnuta na predem
vyhtata vicekomtirkovad mikroskopicka Leja sklicka (20 um hluboka, ¢ty komorova,
Leja, Nieuw-Vennep, The Netherlands). Pod mikroskopem bylo okamzité zjistovano,
zda jsou ve vzorku pfitomny spermie a zda se pohybuji. V ptipadé€, ze spermie nebyly
pritomny, kloakalni masaz a stejny postup pod mikroskopem se opakovaly. V piipadé
pritomnosti spermii byl zhotoven videozdznam pod svételnym mikroskopem Olympus
CX41 s fazovym kontrastem a digitalni kamerou UI1540-C, pti 100nasobném zvétSent,
ktery byl pouzit pro nasledné méfeni motility. S cilem zachytit motilitu v&tsiho mnoZstvi

spermii, bylo na tomto kratkém videu (5-6 sec.) natoceno n¢kolik oblasti.

8.3 Priprava preparati spermii

Zbytek spermii v DMEM byl konzervovan ptidanim 20 pl 5% roztoku formalinu.
Nasledné byla jeho ¢ast vyuzita na piipravu preparatli pro méfeni morfologie spermii.
Na podlozni sklicka jsem nanesla pomoci automatické pipety 10 ul smési odebranych
spermii v roztoku formalinu. Po zaschnuti jsem oplachla sklicka pod destilovanou vodou
za ucelem odstranéni krystalki formalinu a lepsi viditelnosti pod mikroskopem. Takto
pfipravené preparaty jsem prohliZzela pod svételnym mikroskopem se zvétSenim 40x.
V prvni ¢asti vyzkumu jsem od kazdého jedince nafotila minimalné 10 spermii, ale kvl
vetsi prikaznosti dat, jsem v dalSim samplovani fotila alespot 20 spermii na jedince

v programu QuickPhoto Indrustrial. 2.3.
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8.4 Méieni spermii

Od kazdého jedince jsem zméfila 10 spermii (u 5 jedinct) nebo pozdéji 20 spermii
(u 26 jedinct, viz Tabulka 2). Spermie s poni¢enym kr¢kem, ulomenym bic¢ikem, i jinymi
abnormalitami jsem vyjmula z méfeni. Méfeni jsem provadéla pro individualni ¢asti
spermii. Jednotlivé jsem tedy zméftila délku hlavicky, kr¢ku a biciku kazdé spermie
s presnosti na desetiny mikrometri (um). Na zéklad¢ téchto tii hodnot byla v programu
QuickPhoto Indrustrial. 2.3 vypoctena celkovd délka spermie. VeSkerd méfeni jsem
provadéla sama, abych predesla ptipadnym chybam ¢i rozdilim zptisobenych odliSnym

typem méfeni jinou osobou.

8.5 Méreni motility

Videozdznamy pohybujicich se spermii byly vyhodnoceny v programu CASA
(Computer Assisted Sperm Analysis, CEROS, Hamilton Thorne, Inc. USA). Motilita
spermii byla méfena jako rychlost na celkové trajektorii, ktera se sklada ze vSech bod,
kterymi spermie proplavala. Tato hodnota, ktera odrézi redlnou drahu spermie nejlépe, je
oznacovana jako VCL (velocity curvilinear) (Fitzpatrick et al. 2007). Motilita byla
naméfena u 30 jedincti (Tabulka 3). Ve vétsing ptipadi Slo o stejné jedince jako v piipade
morfologie spermii, nékolik malo jedinct bylo jinych (Tabulka 1). VSechny hodnoty byly
méfeny v um/s. U L. flaviprymna nebylo mozné motilitu zméfit z divodu absence
mobilnich spermii. Stejné tak u L. punctulata a L. malacca nebylo ziskdno dostatecné

mnozstvi pohybujicich se spermii.

8.6 Statisticka analyza dat

Jedinci, kterym byly vzorky spermatu odebirany opakované, byly do statistiky
zafazeni pouze jednou. Ke statistické analyze byly pouZity statistické programy Minitab
a R. Pocitala jsem proménlivost morfologie spermii (1) v rameci jedince, (i1) mezi jedinci

stejné¢ho druhu, a (iii) mezi druhy.

Pro znézornéni variability morfologie spermie v ramci jedince jsem pouZila
koeficient variance (CV), ktery se udavd v % - viz nize vzorec pro vypocet. CV byl
pocitan z namétenych hodnot morfologie spermii na zékladé¢ 10 ¢i 20 spermii pro kazdého

jedince podle vzorecku:

25



Q

CV= *100

X

kde o je smérodatna odchylka a x je aritmeticky primér z naméfenych hodnot

K urceni miry variability mezi jedinci v rdmci druhu jsem spocitala CV obdobné
jak je uvedeno vySe. CV ale byl pocitin z primérnych hodnot morfologie spermii
na jedince pies vSechny jedince daného druhu. Kromé CV, jsem jesté spocitala CV index,

ktery na rozdil od CV bere v potaz pocet analyzovanych jedincii v ramci druhu.
CV index = (o/x) *100*%(1-1/4 N)
kde N je pocet jedinct v ramci druhu.

Protoze mira variability celkové délky spermie odrdzi miru EPP (Lifjeld
et al. 2010), odhadla jsem na zékladé¢ CV idex miru EPP u jednotlivych druhii panenek

dle vzorce:

SIN(0,8614-1,08826*LOG(spermCV))?

K testovani, zda se primérnd délka jednotlivych ¢asti spermii a celkové délky
stejné tak ke zhodnoceni rozdili motility mezi druhy. Abych zjistila, které druhy
vybocuji, pouzila jsem posthoc Tukey test. Pro zjisténi vztahu mezi motilitou a morfologii
spermie jsem pouZila mixed effect model, kde druh byl pouzit jako random faktor. Pro

vSechny analyzy byly za signifikantni povazovany vysledky s p < 0,05.
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Tabulka 2: Prehled hodnot primérnych délek individualnich casti spermit (hlavicky, kréku a biciku) a celkovych délek
spermii u jednotlivych druhii rodu Lonchura (um). Koeficienty variance pro individudlni ¢asti spermii a celkovou délku
spermie v ramci jedince.

prumér Loeficient variance
Celkovi Celkovi
Druh ID jedince Datum samplovini Poéet spermii Hlavicka Kréek Bicik déllkea Hlavicka | Kriek Bidik délka
spermie spermie

L. striata domestica CZ194401 12.07.2019 20 11,570 34,040 68,230 4954 7,938 11,133 2,727
L. str. domestica CZ181781_1 30.10.2018 10 12,070 35,080 67,770 3,303 10,038 21,934 3,068
L. str. domestica CZ181782 09.10.2019 10 11,930 34,090 65,400 9839 11,667 24939 3659
L. str. domestica CZ181798 00.10.2019 20 11,150 32753 63470 6,631 7490 14,633 2259
L. str. domestica CZ181300 09.10.2019 20 11,595 33,025 65910 2,662 7430 11,048 3,603
L. str. domestica CZ183390 00.10.2019 20 11,890 37.310 66,083 7437 6,874 18811 4109
L. str. domestica CZ183891 09.10.2019 20 12,515 38.8%0 67,825 4077 6,581 20,648 4586
L. str. domestica CZ183004 00.10.2019 20 11,360 33,780 61,323 0,687 6,186 17.963 4493
L. str. domestica CZ183906 09.10.2019 20 11,8035 32475 65880 7.1%0 14,188 23144 3190
L. str. domestica CZ190053 09.10.2019 20 11,595 37.840 66.680 6,400 5.851 12,788 3,744
L. str. domestica CZ1909356 092102019 20 11,980 33,545 62,105 13,599 16,742 21,206 3,992
L. str. domestica CZ190938 09.10.2019 20 11,835 39,970 70,760 1.327 7041 16,775 5,123
L. str. domestica CZ1318611 02.10.2019 20 11,830 33,380 66,363 3,831 6,080 10211 3,348
L. str. domestica CZ1818613 09.10.2019 20 10,960 33,740 69.820 6,315 6,388 0.492
L. str. domestica CZ190037 20 12,733 32,643 68,330 6,380 11,202 2331
L. punctulata NB18116 20 10,435 39,095 71,063 4278 3,147 10,637
L. punctulata NB17008 20 12,003 33,330 68,380 6,466 4,306 9377
L. punctulata NB17013 20 11,635 40,305 73,633 4268 3,331 13,533
L. punctulata NB130192_1 20 11,300 35,803 63,203 3,106 7,904
L. castaneothorax CZ16373% 20 10,355 34,190 64,193 5,105 6,793
L. castaneothorax CZ130083 20 10,960 34,040 63,000 7,199 3,360
L. castaneothorax CZ160495_1 10 12,150 36,890 68.910 3,747 1957
L. castaneothorax CZ163168_1 10 11,660 34,900 63,070 8.313 3,151
L. atricapilla 6AHP233 20 11,400 34,040 69,945 3933 G472
L. atricapilla CZ17751% 20 10,505 36,363 64,433 3961 6479
L. atricapilla EPN168 20 12,175 33,795 67235 4751 6,127
L. atricapilla EFN179 12.07.2019 20 11,440 31,083 66.340 3,209 8,332
L. atricapilla CZ177320_1 30102018 10 11200 36340 11972 5,894
L. malacea CZ131791 9.10.2019 20 12,330 38.900 4,103 6.213
L. malacca CZ181790 09.10.2019 20 11940 38435 6.967 5,037 i
L. flaviprymna CZ13036 30.10.2018 10 13,340 30,730 6,373 13,888 18.874

Tabulka 3: Namérené hodnoty motility spermii mezi druhy Lonchura (um/s).

Druh ID jedince Datum VCL Poiet spermii
L.striata. domestica |CZ181798 2020 58,46598 97
L.str. domestica CZ181799 2020 78,22519 270
L.str. domestica CZ181800 2020 03,81763 170
L.str. domestica CZ183891 2020 04,55231 195
L.str. domestica CZ183904 2020 70,46351 74
L.str. domestica CZ183906 2020 83,79541 218
L.str. domestica CZ1818611 2020 83,06986 219
L.str. domestica CZ1818613 2020 78,99375 352
L.str. domestica CZ190955 2020 3091732 127
L.str. domestica CZ190956 2020 47.86122 196
L.str. domestica CZ190957 2020 71,59925 308
L.str. domestica CZ190958 2020 85,69673 338
L.str. domestica IVB0029 2020 350
L.str. domestica IVB1022 2020 333
L.str. domestica CZ181781 2019 336
L.str. domestica CZ194401 2019 198
L.str. domestica CZ194403 2019 55,25692 253
L. punctulata NE17015 2019 32,13678 454
L. punctulata NE18016 2019 35,36400 300
L. castaneothorax |[CZ160495 2019 33,30000 16
L. castaneothorax |[CZ163168 2019 3400312 385
L. castaneothorax |[CZ163739 2019 31.40000 47
L. castaneothorax |[CZ173988 2019 34.60323 402
L. castaneothorax |[CZ180088 2019 4826434 129
L. atricapilla 6AHP233 2019 44,67527 186
L. atricapilla CZ177519 2019 6790630 524
L. atricapilla CZ177520 2019 46,59008 133
L. atricapilla EPN168 2019 34,51946 149
L. atricapilla EPN179 2019 65,41536 306
L. malacca CZ181790 2020 42,69588 194
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9 Vysledky

9.1 LiSi se morfologie spermii mezi druhy rodu Lonchura?
Prvnim cilem bylo porovnat délky jednotlivych ¢asti spermii a jejich celkové délky
mezi druhy rodu Lonchura. Morfologie byla zméfena u 560 spermii od 31 jedinct

nalezicich do 6 riznych druht (Tabulka 2).

Prvnim posuzovanym parametrem byla celkova délka spermie. Nejdelsi spermie
vykazovala L. punctulata (69,64 pum) a nejkratsi L. flaviprymna (63,58 um) (Obrazek 11).
Variabilita v délce spermii v ramci druhu vSak byla zna¢néa. Na zdklad¢ statistiky bylo
zjisténo, Ze se celkova délka spermie mezi druhy vyznamné nelisi (ANOVA: p=0,171)

Tabulka 4).

Dalsi posuzovanou ¢asti byla délka hlavicky spermie. Nejkratsi hlavicku méla
L. castaneothorax (11,281pum), nejdelsi hlavickou se vyznacovala L. flaviprymna
(13,34 um). Analyza variance ukézala, Ze se délka hlavicky mezi druhy signifikantné lisi
(ANOVA: p=0,018) (Tabulka 4, Obr. 11). Pro detailnéj$i porovnani byl pouzit Tukey
test, na zaklad¢ kterého bylo zjisténo, Ze rozdily délek hlavicek jsou signifikantni mezi L.
flaviprymna a L. punctulata, L. flaviprymna a L. castaneothorax, a dale L. flaviprymna a
L. atricapilla (Obr. 12). Tyto vysledky je ale tfeba brat s rezervou, protoze pro L.

Sflaviprymna byly spermie méfeny jen u jednoho jedince.

Krcek byl dalsi ¢asti spermie, kterd byla hodnocena. Bylo zjisténo, Ze se délka
kréku mezi druhy signifikantné 1i8§i (ANOVA: p=0,027) (Tabulka 4). Nejkratsim krckem
disponovala L. flaviprymna (30,73 pm), naopak nejdelsi kréek méla L. malacca (38,715
um) (Obr. 11). Bohuzel i u obou druhii bylo métfeni zalozeno na malo jedincich. Dle
Tukey testu vSak nebyly nalezeny Zadné signifikantni rozdily mezi jednotlivymi

dvojicemi druhi (Obr. 13).

Posledni c¢asti, kterd byla mezi druhy srovnavana, byla délka biciku spermie.
Nejdelsi bicik se vyskytoval u L. atricapilla (21,47 pm), nejkratSsi méla L. malacca
(16,115 um) (Obr. 11). V této ¢asti spermie vSak nebyly shledany zadné signifikantni
rozdily mezi druhy (ANOVA: p=0,206) (Tabulka 4).
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Tabulka 4: Analyza variance (ANOVA) pro celkovou délku spermie, délku hlavicky, krcku a biciku, kde druh byl
vysvétlujicim faktorem. DF je pocet stupnii volnosti, Adj SS je soucet ctvercii odchylek od priumeru, Adj MS je priimérny
Ctverec, F-Value je hodnota testového kritéria, které porovnava dvojici modelit a P-Value urcuje, na jaké hladiné
vyznamnosti je mozné zamitnout nulovou hypotézu (Hy).

|DF [ AdjSS [ AdjMS | F-Value | P-Value
Celkova délka spermie
Factor (druh) 5 51,42 10,285 1,70 0,171
Error 25 150,92 6,037
Total 30 202,34
Délka hlavi¢ky
Factor (druh) 5 5,263 1,0526 3,40 0,018
Error 25 7,737 0,3095
Total 30 12,999
Délka kréku
Factor (druh) 5 78,24 15,648 3,08 0,027
Error 25 127,02 5,081
Total 30 205,26
Délka bic¢iku
Factor (druh) 5 44,97 8,993 1,57 0,206
Error 25 143,55 5,742
Total 30 188,51
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Obrazek 11: A) Celkova délka spermie, B) délka hlavicky, C) délka krcku, D) délka biciku u jednotlivych druhi
Lonchura. Horni a spodni hranice boxplotii oznacuji 3. a 1. kvartil, vodorovna cara uvniti boxplotu znaci median,
fousky signalizuji polohu hodnot vice vzdalenych od medianu, hvezdicka oznacuje odlehlou hodnotu.
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Obrazek 12: Grafické vyjadreni Tukey testu zobrazujictho 95% konfidencni intervaly pro rozdily v délce
hlavicky mezi druhy. Pokud 95% konfidencni interval neobsahuje 0, odpovidajici priméry v délce hlavicek
spermii jsou signifikantné odlisné.
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Obrazek 13: Grafické vyjadrent Tukey testu zobrazujictho 95% konfidencni intervaly pro rozdily v délce krckii
mezi druhy. Pokud 95% konfidencni interval neobsahuje 0, odpovidajici primeéry v délce krckii spermii jsou
signifikantné odlisné.
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9.2 LiSi se mezi druhy mira vnitrodruhové variability v morfologii
spermii?

Pro vyjadieni miry variability v délce spermie a jejich soucasti v ramci jedince
jsem pouzila CV (variacni koeficient). Na zaklad¢ analyzy variance bylo zjisténo, ze CV
vramci jedince pro celkovou délku spermie se signifikantné neli§i mezi druhy
(ANOVA: p=0,102) (Tabulka 5). Stejn¢ tak koeficient variance pro délku hlavicky
(ANOVA: p=0,718), délku krcku (ANOVA: p=0,091) a délku biciku
(ANOVA: p= 0,321) se signifikantn¢ neliSily (Tabulka 5, Obr. 14), coz naznacuje, ze je

variabilita spermii v rdmci jedince obdobna pro jednotlivé druhy Lonchur.

Tabulka 5: Analyza variance (ANOVA) pro koeficient variance (CV) celkové délky spermie, délky hlavicky, krcku
a biciku v ramci jedince. Vysvétlujicim faktorem byl druh. DF je pocet stupnii volnosti, Adj SS je soucet Ctvercii
odchylek od priiméru, Adj MS je primeérny ctverec, F-Value je hodnota testového kritéria, které porovnava dvojici
modelit a P-Value urcuje, na jaké hladiné vyznamnosti je mozné zamitnout nulovou hypotézu (Ho).

‘ DF ‘ Adj SS Adj MS F-Value P-Value
Celkova délka spermie
Factor (druh) 5 12,53 2,505 2,08 0,102
Error 25 30,11 1,204
Total 30 42,64
Délka hlavicky
Factor (druh) 5 18,94 3,788 0,58 0,718
Error 25 164,65 6,586
Total 30 183,59
Délka krcku
Factor (druh) 5 80,84 16,168 2,16 0,091
Error 25 186,74 7,470
Total 30 267,58
Délka biciku
Factor (druh) 5 126,8 25,37 1,24 0,321
Error 25 512,3 20,49
Total 30 639,1
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Obrazek 14: Koeficient variance (CV) A) celkové délky spermie, B) hlavicky, C) kréku a D) biciku spermie. Horni

a spodni hranice boxplotii oznacuji 3. a 1. kvartil, vodorovnd cédra uvniti boxplotu znaci median, fousky signalizuji
polohu hodnot vice vzdalenych od medidanu, hvézdicka oznacuje odlehlou hodnotu.

Pro odhad variability celkové délky spermie v rdmci druhu jsem spocitala (1) CV,
(i1) CV index a na jejich zéklad¢ spocitala miru EPP pro jednolivé druhy. Nejvyssi CV
index méla L. punctulata (4,799) coz reflektuje nejnizs§i hodnotu EPP (0,014), tzn. ze
pouze 1,4 % mladat mize byt zplozeno mimoparové. Opakem je druh L. malacca,
u kterého CV index vykazoval nejnizsi hodnotu (1,190) a zaroven i nejvyssi irovenn EPP
(0,494) coz predstavuje 49 ,4 % mimoparovych mladd’at. To by znamenalo, Ze L. malacca
je ve srovnani s ostatnimi druhy Lonchur promiskuitnéj$i. Pro potvrzeni toho
predpokladu by bylo nezbytné zahrnout do vyzkumu vétsi mnozstvi jedinct, jelikoz byla
morfologie v ramci této studie zméfena pouze u 2 jedincl L. malacca, coz miuze vést

k nepfesnému odhadu.

Tabulka 6: Hodnoty CV, CV indexu a miry EPP pro jednotlivé druhy rodu Lonchura.

Druh CV druh CV index druh EPP
celkova délka spermie celkova délka spermie celkova délka spermie

L. str. domestica 3,455 3,398 0,0781

L. punctulata 5,119 4,799 0,014

L. castaneothorax 3,943 3,696 0,058

L. atricapilla 3,071 2918 0,121

L. malacca 1,360 1,190 0,494
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9.3 Motilita spermii

Motilita byla zméfena u 30 jedincii. Vysledky ANOVY ukazuji, ze se motilita,
métena jako VCL, mezi druhy signifikantné lisi (p=0,005) (Tabulka 7). Nejrychle;jsi
spermie méla L. str. domestica (70,10 um/s), nejpomalejsi L. punctulata (33,75 pm/s)
(Obr. 15). Nasledny Tukey test odhalil statisticky vyznamny rozdil v motilit€¢ spermii

mezi L. str. domestica a L. castaneothorax (Obr.16).

Tabulka 7: Tabulka vyjadruje statistické vysledky ANOVA pro motilitu spermii mezi druhy Lonchura.

DF je pocet stupiiii volnosti, Adj SS je soucet ctvercii odchylek od priméru, Adj MS je primeérny ctverec, F-
Value je hodnota testového kritéria, které porovnava dvojici modelit a P-Value urcuje, na jaké hladiné
vyznamnosti je mozné zamitnout nulovou hypotézu (Hy).

Source DF Adj SS Adj MS F-Value P-Value
Factor (druh) 5 6755 1351,0 4,52 0,005
Error 25 7468 298,7
Total 30 14224
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Obrazek 15: Motilita spermii mezi druhy Lonchura. Horni a spodni hranice boxplotii oznacuji 3. a 1.
kvartil, vodorovna c¢ara uvniti boxplotu znaci median, fousky signalizuji polohu hodnot vice vzdalenych

od medidnu.
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Obrazek 16: Grafické vyjadreni Tukey testu zobrazujictho 95% konfidencni intervaly rozdilit v motilité spermii mezi
druhy. Pokud 95% konfidencni interval neobsahuje 0, odpovidajici priumery v motilité spermii jsou signifikantné
odlisné.

9.4 Jaké morfologické charakteristiky ovliviiuji motilitu spermii?

Pro zjisténi mozného vztahu mezi motilitou spermii a jejich morfologii, byl pouzit
mixed efekt model, kde VCL byla vysvétlovanou proménnou a vysvétlujicimi
proménnymi byly: (i) délka hlavicky, kr¢ku a biciku a (i1) celkova délka spermie. Kviili
korelaci mezi celkovou délkou spermie a jejimi soucastmi byla celkova délka spermie
testovana v separatnim modelu. Druh byl pouzit jako random faktor. Nebyl nalezen zadny
signifikantni vztah mezi celkovou délkou spermie a motilitou spermie (p=0,560)
(Tabulka 8). Stejné tak nebyl nalezen vztah mezi délkou jednotlivych ¢asti spermie
a motilitou spermie (Tabulka 8). Tyto vysledky naznacuji, Ze morfologie spermie nema

u Lonchur vliv na rychlost pohybu spermie (Obr.17).

Tabulka 8: Vystup mixed efekt modelu pro motilitu celkové délky spermie, délky hlavicky, kréku a bic¢iku, kde SE je
priblizna standardni odchylka populace, DF je pocet stupiiii volnosti, t-value méri velikost rozdilu vzhledem k odchylce
a P-Value urcuje, na jaké hladiné vyznamnosti je mozné zamitnout nulovou hypotézu (Hy).

Proménna Koeficient SE DF t-value | P-value
Celkova délka spermie -0,93 1,56 18 -0,59 0,560
Délka hlavicky 1,24 7,04 16 0,18 0,862
Délka kréku -0,68 2,03 16 -0,34 0,741
Délka biciku -1,44 1,92 16 -0,75 0,466
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Obrazek 17: Vztah motility a A) celkové délky spermie, B) délky hlavicky, C) délky krcku a D) délky biciku spermie
ziskany linearni regresi. R-Sq predstavuje podil rozptylu pro zavislou proménnou, kterd je vysvetlena nezavislou

proménnou nebo proménnymi v regresnim modelu.

9.5 Je morfologie a motilita spermii ovlivnéna domestikaci?

Morfologie a motilita spermii u L. striata domestica by mohla byt ovlivnéna
dlouhodobou domestikaci a odchovem tohoto druhu v zajeti, jelikoZ jsou miry EPP
u domestikovanych druht astrildovitych ptakti mnohem vyssi neZ u divokych (Griffith et
al. 2002; Griffith & Buchanan 2010). Diky zvySené kompetici spermii, by jejich
morfologie v ramci populace mohla byt méné variabilni a spermie by mohly byt rychlejsi,

ptipadné delsi. Na druhou stranu mohou byt v zajeti uvolnéné nckteré selekéni tlaky.

Vysledky v této diplomové praci ukazuji, ze L. str. domestica ma ze vSech druhti
nejrychlejsi spermie. Nicméné statisticky signifikantné odliSna rychlost je jen viici
L. castaneothorax (Obr. 16). Koeficient variance v ramci jedince v celkové délce

spermie, jeji hlavicky, kréku ¢i biciku se u L.str. domestica signifikantné neodliSuje od
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ostatnich druhti (Obr.14). Stejné tak celkova délka spermie, délka hlavicky, kréku a biciku
neni signifikantné odlisna u L. str. domestica od ostatnich druhii (Obr.11). Taktéz CV
mezi jedinci v rdmci druhu a z n€j odhadnuta mira EPP byla srovnatelna u L. domestica
a jinymi druhy (Tabulka 6), i kdyz odhady u nékterych druht mohou byt neptesné kvili
malému poctu analyzovanych jedinci. Nase vysledky tedy nenaznacluji, Ze by
domestikace méla vyrazny vliv na morfologii spermii u panenek, ale mohla by vést

k rychlejsi motilité.
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10 Diskuze

V ramci diplomové prace jsem zkoumala variabilitu v morfologii a motilité
spermii mezi Sesti blizce ptibuznymi druhy astrildovitych pévct rodu Lonchura, a vliv
jednotlivych morfologickych charakteristik spermii na jejich motilitu. Nase vysledky
ukazuji, Ze se zkoumané druhy lisi délkou hlavicky spermie a délkou krcku spermie.
Délka biciku a celkova délka spermie se mezi druhy nelisila. Jednotlivé druhy se sice
signifikantné liSily motilitou spermii, nicméné jsme nenalezli zadnou souvislost mezi
motilitou a morfologickymi charakteristikami spermii. Mira variability v délce
jednolivych casti spermie a jeji celkové délky v rdmci jedince se mezi druhy signifikantné
neliSila. Na zakladé miry variability celkové délky spermie mezi jedinci v ramci druhu
jsme odhadli miru EPP pro jednotlivé druhy, kterd odrazi miru postkopula¢niho
pohlavniho vybéru. Nicméné, tyto odhady mohou byt u nckterych druhli neptesné
z diivodu nizkého poctu analyzovanych jedinc na druh. Domestikovany druh L. str.
domestica vykazoval oproti ostatnim druhtim rychlejsi spermie, nicméné morfologicky

se od ostatnich druhti vyrazné neliSily. Nize naSe zjisténi podrobnéji diskutuji.

10.1 Srovnani morfologie a motility spermii mezi jednolivymi druhy rodu
Lonchura

Vysledky prezentované v této diplomové praci potvrzuji, ze morfologie spermii
se Casto liSi 1 mezi blizce pfibuznymi druhy. Podobné zjisténi bylo pozorovano napt. mezi
blizce ptfibuznymi druhy slavikii (Albrecht et al. 2019). U dvou poddruhti pénkavy
dlouhoocasé (Poephila acuticauda) (Rowe et al. 2015) byly nalezeny také rozdily v délce
spermie, stejné tak u blizce pfibuznych druht, vrabce doméaciho (Passer domesticus)
a vrabce poktovniho (Passer hispaniolensis) (Cramer et al. 2015). Nejvyraznéji se mezi
druhy panenek liSila délka krcku a hlavicky, naopak délka bic¢iku se neliSila. Podobné
morfologické zmény se objevily i u jinych studii na pévcich (napf. Schmoll & Kleven
2011; Liipold et al. 2009a). Napft. u dvou druhti slavikii byl rozdil v morfologii spermii
mezi druhy dan zejména délkou krcku, a v mensi mife délkou hlavicky, délka bi¢iku se
mezi druhy neliSila (Albrecht et al. 2019). To naznacuje, Ze hlavicka a kréek jsou

v evoluci pod silngj$im evolu¢nim tlakem nez délka bicika.
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Kréek spermie, ktery u pévceil tvori nejdelsi ¢ast spermie, obsahuje mitochondrie
tvorici energii ve form¢ ATP. Publikované studie potvrzuji, ze kvili vétSimu mnoZzstvi
ATP jsou spermie schopny plavat rychleji (napt. Briskie & Montgomerie 1992; Cardullo
& Baltz 1991; Rowe et al. 2013; Tourmente et al. 2013; Vladi¢ et al. 2002). Proto jsme
na zaklad¢ téchto studii ocCekavali, ze by délka kr€ku mohla pozitivné korelovat
s motilitou. To bylo zjiSténo napt. u savct (Cardullo & Baltz 1991). V nasem piipad¢ se
ovSem vztah mezi dékou kréku a rychlosti spermie nepotvrdil. K podobnému zavéru
dosel Rowe et al. (2013), ktery zkoumal morfologii a energetiku spermii u 23 druht
pevcl, napt. u lindusky lucni (Anthus pratensis), zvonka zeleného (Carduelis chloris),
sykory modiinky (Cyanistes caeruleus) nebo strnada rakosnika (Emberiza schoeniclus)
a ukazal, ze délka krcku ma sice vliv na produkci ATP, avSak nenalezl korelaci mezi
délkou krcku a motilitou. Ani délka hlavicky, kterd napi. u celedi vlhovcovitych
(Icteridae) negativné koreluje s motilitou spermie (Liipold et al. 2009b), v ptipad¢ naseho
modelového systému motilitu  spermii neovliviiovala. Ostatni morfologické
charakteristiky spermii také s motilitou nesouvisely. Pfitom se motilita spermii mezi
druhy vyznamné lisila. Je tedy otdzkou, co zptsobuje rozdily v rychlosti spermii mezi

druhy panenek, kdyZ ne jejich morfologie.

Ackoli délka jednotlivych ¢asti spermie neméla vliv na rychlost pohybu spermie
v roztoku DMEM, ktery jsme v nasi praci pouzili, a ktery se standardn€ pouZziva v in vitro
studiich motility spermii (napt. Tomasek et al. 2017; Opatova et al. 2015), nemizeme
vyloucit, Ze by se vliv morfologie spermii na jejich pohyblivost neprojevil
v reprodukénim traktu samic, které ma mnohem komplexné¢jsi sloZzeni a odliSnou
viskozitu nez DMEM. To potvrzuje Schmoll et al. (2020) ve studii, kterd zkoumala
rychlost spermie v rizné viskdéznich mediich ve srovnani s roztokem DMEM. Média
obohacend o 1 % nebo 2 % methylcelulozu, kterd zvysila viskozitu roztoku, sniZila
rychlost spermii az o piiblizné 50 %. Cisty DMEM by tedy mohl piedstavovat
kvalitativné odlisné prostredi od prostfedi samic¢iho reprodukéniho traktu a budoucich
studiich by bylo dobré testovat rychlost spermii v médiich vice pfipominajici prostiedi

samiciho reprodukéniho traktu.

Morfologie spermii nemusi ovlivnit jen motilitu spermii, ale mize mit vliv
na uskladnéni spermii v SST, jelikoZ velikost spermii koreluje s velikosti skladovacich
tubult samice (Briskie et al. 1997). Pfipadné by velikost hlavicky mohla hrat roli pfi fazi

vajicka a spermie. Napf. protoze by vetsi hlavicka mohla mit vétsi akrozom. Ackoli jsme
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neznamenali vztah mezi rychlosti spermii a jejich morfologii, je mozné, ze pozorovana

variabilita v morfologii spermii je diilezitd v postkopula¢nim pohlavnim vybéru.

10.2. LiSi se mira vnitrodruhové variability v délce spermii mezi druhy?
Predchozi studie na ptacich naznacily, Ze mira variability v délce spermii mezi
jedinci jednoho druhu, stejné¢ jako celkova délka spermie, mohou odrazet miru
promiskuity druht. Promiskuitni druhy s vyssi kompetici spermii vykazuji nizsi
variabilitu v délce spermii mezi jedinci v rdmci druhu (Calhim et al. 2007; Kleven
et al. 2008; Lifjeld et al. 2010, Janousek et al. 2019) a zaroven maji ¢astéji delsi spermie
(Gomendio & Roldan 2008; Kleven et al. 2009, Lifjeld et al. 2010). Lifjeld et al. (2010)
dokonce ukazal, Ze miru variability v celkové délce spermie mezi jedinci jednoho druhu
1ze vyuzit k odhadu EPP pro dany druh. VSechny zkoumané druhy panenek, které jsme
studovali jsou socialné¢ monogamni, a ackoli mira EPP v pfirodé nebyla zkoumana,
pfepoklada se, Ze je nizkd, podobné jako u zebticky (Griffith et al. 2002; Griffith
& Buchanan). Tomu odpovida i relativné mala délka spermie u Lonchur (61,3-73,64 pm)
srovnatelna s délkou spermie u zebticky (43 - 69 um) (Bennison et al. 2015). Ve srovnani
s tim napf. spermie slavika obecného (Luscina megarhynchos), ktery ma relativné
vysokou miru EPP (Janousek et al. 2019) ma podstatn¢ delsi spermie (272,28 um). Podle
naSich vysledkl je nejvyssi mira vnitrodruhové variability v celkové délce spermie
u L. punctulata a odpovida EPP 1,4%, coz znamena, ze u totoho druhu ma 1,4% mlad’at
jiného nez socidlniho otce. U L. str. domestica, L. castaneothorax a L. atricapilla se
variability v délce spermie a tim padem nejvyssi hodnotu EPP dosahujici 49% vykazovala
L. malacca, nicméné, zde je odhad nejspi§ velmi nepfesny a nadhodnoceny z diivodu
malého mnozstvi jedincti ve vzorku (pouze 2). Tyto hodnoty miizeme porovnat s mirou
EPP u zebfticek, kterd se odhaduje na 2-14% v zavislosti, zda se jedna o domestikovanou

nebo divokou polpulaci (Griffith et al. 2002 a Griffith & Buchanan 2010).

10.2 Je variabilita spermii ovlivhéna domestikaci?

V ramci diplomové prace byl zkouman vliv domestikace na morfologii a motilitu
spermii. V naSem ptipad¢ byla posuzovana morfologie a motilita spermie u L. str.
domestica, tedy u jediného domestikovaného druhu ucastniciho se naseho vyzkumu,
ve srovnani s 5 druhy, které jsou chovany v zajeti z evolu¢niho hlediska relativné kratkou

dobu. Na zaklad¢ studi Griffith et al. (2002) a Griffith & Buchanan (2010), kterym byla

39


https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR9
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR33
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR43
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR22
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR34
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR43
https://www.nature.com/articles/s41437-018-0161-3#ref-CR43

modelovym druhem zebfticka pestrd (Taeniopygia guttata), spadajici stejné tak jako rod
Lonchura do ¢eledi astrildoviti, bylo zjisténo, Ze EPP jsou u domestikovanych jedinct
(12-14 %) mnohem vy$si nez u divokych (2-3 %). Jelikoz s EPP stoupa mira kompetice
spermii, mohly by mit domestikované druhy méné variabilni spermie v ramci druhu, delsi

spermie, piipadné rychlejsi spermie.

L. str. domestica vykazovala nejvetsi variabilitu v celkové délce spermie v ramci
jedince, 1 kdyz ANOVA neodhalila signifikantni rozdily ve variabilité¢ celkové délky
spermie v ramci jedince mezi druhy. Mira variability celkové délky spermie mezi jedinci
stejného druhu ani odhadovana mira EPP vSak u L. str. domestica oproti ostatnim druhim
nikterak nevybocovala. To by tedy nenasvédcovalo tomu, ze L. str. domestica ma vyssi

miru kompetice spermii ve srovnani s nedomestikovanymi druhy.

Na druhou stranu motilita spermii u L. str. domestica byla nejvyssi ze vSech
studovanych druhi, 1 kdyz signifikantné se liSila pouze od L. castaneothorax. Celkova
délka spermie L. domestica nebyla signifikantné odlisné od ostatnich druhd. Zda se tedy,
ze domestikace mize mit pozitivni vliv na motilitu spermiti, ale zaroven nevede ke snizeni
vnitrodruhové variability v morfologii spermii ani ke zvétSeni spermii, jak bychom

ocekavali v ptipadé zvySeni miry postkopulacniho pohlavniho vybéru.

10.3 Mozny vliv rozdilii v morfologii a motilité spermii na reprodukéni
izolaci mezi druhy.

Pozorované rozdily v morfologii a motilit¢ spermii mezi druhy by mohly hrat
potencidlné roli v reprodukéni izolaci mezi druhy Lonchur, at’ uz na postkopulacni
prezygotické tirovni nebo na postzygotické irovni (hybridni sterilita). Tak tomu je napf.
u blizce piibuznych druhii lejski, lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) a lejska
¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca), mezi kterymi dochazi k hybridizaci (Cramer et al.
2016a). Hybridi téchto dvou lejski jsou sterilni, a pokud se v ejakulatu nachéazeji spermie,
jsou abnormaélni (Alund et al. 2013). Nam se bohuzel do diplomové prace nepodaiilo
ziskat dostatek dat z hybridii mezi jednotlivymi druhy Lonchur, ale minimalné jedno
pozorovani u hybridi mezi L. domestica a L. punctullata naznacilo, ze hybridi maji
spermie motilni podobné jako rodi¢ovské druhy, coz naznacuje, Ze rozdily v morfologii

spermii nevedou k postzygotické izolaci (hybridni sterilita).
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Vznik postkopulacni prezygotické izolace (conspecific sperm precedence) byl
potvrzen u bezobratlych (Fricke & Arnqvist 2004; Price et al. 2000). U ptakt se touto
problematikou zabyva napft. studie Cramer et al. (2016b), ve které testovali rychlost
spermii v samicich tekutinach u dvojic blizce ptibuznych pévci, napi mezi vlastovkou
obecnou (Hirundo rustica) a btehuli ficni (Riparia riparia) nebo sykorou konadrou
(Parus major) a sykorou modiinkou (Cyanistes caeruleus), které se lisi morfologii
spermii. Navzdory ocekéavani se v§ak motilita spermii neliSila v tekutin¢ z konspecifické
(stejny druh) a heterospecifické (jiny druh) samice. V jiné studii, kde se autofi zaméfili
na dva blizce piibuzné druhy lejski, lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) a lejska
¢ernohlavého (F. hypoleuca), uz byla snizend motilita spermii v heterospecifickém
prosttedi zaznamenana (Cramer et al. 2016a). Bohuzel studii s touto problematikou
u ptakd je malo. Zda mize vést rozdilnd morfologie spermii k postkopulacni prezygotické

izolaci u panenek rodu Lonchura nevime, ale bylo by to zajimavé do budoucna studovat.
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11 Zavér

Prace ukazala signifikantni variabilitu v morfologii spermii (délka krcku
a hlavicky) a motilit¢ spermii mezi druhy panenek rodu Lonchura. Nezaznamenali jsme
ale zadny vztah mezi motilitou a morfologii spermie. To muze byt ale zptisobeno i malym
poctem vzorkl pro nékteré druhy. Diky tomu, ze lze panenky relativné snadno chovat
a kfizit v zajeti, mohly by tyto druhy byt vhodnym modelovym systémem pro studium
postkopula¢niho pohlavniho vybéru u ptakl. Nabizeji napf. moznost studovat vliv
divergence v morfologii spermii na reproduk¢ni izolaci mezi druhy, nebo pomoci
genetického mapovani nalézt geny odpovédné za odliSnou morfologii spermii mezi
druhy. Poskopulaéni prezygoticka bariéra je u obratlovca vcetné ptakl ¢asto opomijena
a tato diplomové prace poukazuje na to, Ze panenky nabizi vhodny modelovy systém

pro jeji studium.

4



12 Piehled literatury

Albrecht, T., Kleven, O., Kreisinger, J., Laskemoen, T., Omotoriogun, T. C., Ottosson,
U, ... & Lifjeld, J. T. (2013). Sperm competition in tropical versus temperate zone
birds. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 280(1752), 20122434,

Albrecht, T., Opletalova, K., Reif, J., Janousek, V., Pialek, L., Cramer, E.R.A., Johnsen,
A., and Reifova, R. (2019). Sperm divergence in a passerine contact zone: Indication of

reinforcement at the gametic level. Evolution 73, 202-213.

Alonzo, S. H, Stiver, K. A., & Marsh-Rollo, S. E. (2016). varian fluid allows directional

cryptic female choice despite external fertilization. Nat Commun, 7, 12452.

Alund, M., Immler, S., Rice, A. M., & Qvarnstrém, A. (2013). Low fertility of wild hybrid

male flycatchers despite recent divergence. Biology Letters 9, 169.

Andersson, M. (1994). Sexual selection. Princeton, N.J.: Princeton University Press, 599

p.

Anderson, M. J.,, & Dixson, A. F. (2002). Motility and the midpiece
in primates. Nature, 416(6880), 496-496.

Bakst, M. R., & Richards, M. P. (1985). Concentrations of selected cations in turkey

serum and oviductal mucosae. Poultry science, 64(3), 555-563.

Bakst, M. R., Wishart, G., & Brillard, J. P. (1994). Oviducal sperm selection, transport,
and storage in poultry. Poult. Sci. Rev, 5, 117-143.

Bella, J. L., Butlin, R. K., Ferris, C., & Hewitt, G. M. (1992). Asymmetrical homogamy
and unequal sex ratio from reciprocal mating-order crosses between Chorthippus

parallelus subspecies. Heredity, 68(4), 345-352.

43



Bennison, C., Hemmings, N., Slate, J., & Birkhead, T. (2015). Long sperm fertilize more
eggs in a bird. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 282(1799),
20141897.

Birkhead, T. R. (1998a). Cryptic female choice: criteria for establishing female sperm
choice. Evolution 52, 1212-1218.

Birkhead, T. R. (1998b). Sperm competition in birds. Reviews of Reproduction 3, 123—
129.

Birkhead, T. R. (2000). Defining and demonstrating postcopulatory female choice-
again. Evolution, 1057-1060.

Birkhead, T. R., Hosken, D. J. & Pitnick, A. S. (2009). Sperm biology: an evolutionary

perspective. Amsterdam: Academic Press, xxxii, 642 s.

Birkhead, T. R., Martinez, J. G., Burke, T. & Froman, D. P. (1999). Sperm mobility
determines the outcome of sperm competition in the domestic fowl. Proceedings of the

Royal Society of London, Series B, Biological Sciences, 266, 1759-1764.

Birkhead, T. R., & Magller, A. P. (1992). Numbers and size of sperm storage tubules and
the duration of sperm storage in birds: a comparative study. Biological Journal of the

Linnean Society, 45(4), 363-372.

Birkhead, T. R., & Mogller, A. P. (1993). Sexual selection and the temporal separation of
reproductive events: sperm storage data from reptiles, birds and mammals. Biological

Journal of the Linnean Society, 50(4), 295-311.

Birkhead, T. R., & Pizzari, T. (2002). Postcopulatory sexual selection. Nature Reviews
Genetics, 3(4), 262-273.

Birkhead, T. R., Sheldon, B. C., & Fletcher, F. (1994). A comparative study of sperm—
egg interactions in birds. Reproduction, 101(2), 353-361.

Bobr, L. W., Ogasawara, F. X., & Lorenz, F. W. (1964). Distribution of spermatozoa
in the oviduct and fertility in domestic birds. Reproduction, 8(1), 49-58.

Briskie, J. V. (1996). Spatiotemporal patterns of sperm storage and last-male sperm

precedence in birds. Functional Ecology, 375-383.

44



Briskie, J. V., & Montgomerie, R. (1992). Sperm size and sperm competition
in birds. Proceedings of the Royal Society of London. Series B: Biological
Sciences, 247(1319), 89-95.

Briskie, J. V., & Montgomerie, R. (1993). Patterns of sperm storage in relation to sperm

competition in passerine birds. The Condor, 95(2), 442-454.

Briskie, J. V. & Montgomerie, R. (2007). Testis size, sperm size and sperm competition.
Reproductive biology and phylogeny of birds, Science Publishers, Enfield, New
Hampshire, USA.

Briskie, J. V., Montgomerie, R., & Birkhead, T. R. (1997). The evolution of sperm size
in birds. Evolution, 51(3), 937-945.

Buckland-Nicks, J. (1998). Prosobranch parasperm: sterile germ cells that promote
paternity? Micron, 29(4), 267-280.

Calhim, S., Double, M. C., Margraf, N., Birkhead, T. R., & Cockburn, A. (2011).
Maintenance of sperm variation in a highly promiscuous wild bird. PloS one, 6(12),

€28809.

Calhim, S., Immler, S., & Birkhead, T. R. (2007). Postcopulatory sexual selection is

associated with reduced variation in sperm morphology. PLoS one, 2(5), e413.
Campbell, N. A., & Reece, J. B. (2006). Biologie. Brno.

Cardullo, R. A. & Baltz, J. M. (1991). Metabolic regulation in mammalian sperm:
mitochondrial volume determines sperm length and flagellar beat frequency. Cell

Motility and the Cytoskeleton, 19, 180-188.

Cramer, E. R., Alund, M., McFarlane, S. E., Johnsen, A., & Qvarnstrom, A. (2016a).
Females discriminate against heterospecific sperm in a natural hybrid zone. Evolution,
70(8), 1844-1855.

Cramer, E. R., Laskemoen, T., Stensrud, E., Rowe, M., Haas, F., Lifjeld, J. T., ... &
Johnsen, A. (2015). Morphology-function relationships and repeatability in the sperm of
Passer sparrows. Journal of Morphology, 276(4), 370-377.

45



Cramer, E. R., Stensrud, E., Marthinsen, G., Hogner, S., Johannessen, L. E., Laskemoen,
T., ... & Johnsen, A. (2016b). Sperm performance in conspecific and heterospecific
female fluid. Ecology and Evolution, 6(5), 1363-1377.

Coyne, J. A., & Orr, H. A. (2004). Speciation (Vol. 37). Sunderland, MA: Sinauer
Associates.

Darszon, A., Nishigaki, T., Beltran, C., & Trevifio, C. L. (2011). Calcium channels in the
development, maturation, and function of spermatozoa. Physiological reviews, 91(4).
Darwin, C. (1871). Principles of sexual selection.

Davies, N. B. (1983). Polyandry, cloaca-pecking and sperm competition
in dunnocks. Nature, 302(5906), 334-336.

Dean, M. D., & Nachman, M.W. (2009). Faster Fertilization Rate in Conspecific Versus
Heterospecific Matings in House Mice. Evolution 63, 20-28.

Dixon, A., & Birkhead, T. R. (1997). Reproductive anatomy of the reed bunting: a species
which exhibits a high degree of sperm competition through extra-pair copulations.

Condor, 99, 966-969.

Drobnis, E. Z., & Overstreet, J. W. (1992). Natural history of mammalian spermatozoa
in the female reproductive tract. Oxford Reviews of Reproductive Biology, 14, 1-45.

Eberhard, W. G. (1996). Female control: sexual selection by cryptic female choice.

Princeton, N.J.: Princeton University Press, 501 p.

Eberhard, W. G. (2009). Postcopulatory sexual selection: Darwin's omission and its
consequences. Proceedings of the National Academy of Sciences, 106(Supplement 1),

10025-10032.

Firman, R. C., Gasparini, C., Manier, M. K., & Pizzari, T. (2017). Postmating female
control: 20 years of cryptic female choice. Trends in Ecology & Evolution, 32(5), 368-
382.

Fitzpatrick, J. L., Desjardins, J. K., Milligan, N., Montgomerie, R., & Balshine, S. (2007).
Reproductive-tactic-specific variation in sperm swimming speeds in a shell-brooding

cichlid. Biology of Reproduction, 77(2), 280-284.

Fitzpatrick, J. L., Garcia-Gonzalez, F., & Evans, J. P. (2010). Linking sperm length
and velocity: the importance of intramale variation. Biology Letters, 6(6), 797-799.

46



Fitzpatrick, J. L., Montgomerie, R., Desjardins, J. K., Stiver, K. A., Kolm, N., & Balshine,
S. (2009). Female promiscuity promotes the evolution of faster sperm in cichlid
fishes. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of
America, 106(4), 1128—-1132.

Forstmeier, W., Martin, K., Bolund, E., Schielzeth, H., & Kempenaers, B. (2011). Female
extrapair mating behavior can evolve via indirect selection on males. Proceedings of the

National Academy of Sciences, 108(26), 10608-10613.

Fricke, C., & Arnqgvist, G. (2004). Conspecific sperm precedence in flour beetles. Anim.
Behav. 67, 729-732.

Geyer, L. B., & Palumbi, S. R. (2005). Conspecific sperm precedence in two species of
tropical sea urchins. Evolution, 59(1), 97-105.

Gilbert, A. B. (1971). The ovary. In Physiology and Biochemistry ofthe Domestic Fowl,
Vol. Ill, pp. 1163- 1208. Eds D. J. Bell & B. M. Freeman. Academic Press, London.

Gomendio, M., & Roldan, E. R. S. (1991). Sperm competition influences sperm size in
mammals. Proceedings of the Royal Society of London B: Biological Sciences 243, 181—
185.

Gorelick, R., Derraugh, L. J., Carpinone, J., & Bertram, S. M. (2011). Post-plasmogamic
pre-karyogamic sexual selection: mate choice inside an egg cell. Ideas in Ecology

and Evolution, 4.

Griffith, S. C., & Buchanan, K. L. (2010). The zebra finch: the ultimate Australian
supermodel. Emu, 110(3), v-xii.

Griffith, S. C., Owens, I. P., & Thuman, K. A. (2002). Extra pair paternity in birds:
a review of interspecific variation and adaptive function. Molecular ecology, 11(11),

2195-2212.

Harper, E. H. (1904). The fertilisation and early development of the pigeon's egg.
American Journal of Anatomy 3, 349-386.

Hasselquist, D., & Nilsson, J. A. (2009). Maternal transfer of antibodies in vertebrates:
trans-generational effects on offspring immunity. Philosophical Transactions of the

Royal Society B: Biological Sciences, 364(1513), 51-60.

47



Helfenstein, F., Podevin, M., & Richner, H. (2010). Sperm morphology, swimming
velocity, and longevity in the house sparrow Passer domesticus. Behavioral Ecology

and Sociobiology, 64(4), 557-565.

Helfenstein, F., Szép, T., Nagy, Z., Kempenaers, B., and Wagner, R.H. (2008). Between-
male variation in sperm size, velocity and longevity in sand martins Riparia riparia. J.

Avian Biol. 39, 647-652.

Hemmings, N., Bennison, C., & Birkhead, T. R. (2016). Intra-ejaculate sperm selection
in female zebra finches. Biology Letters, 12(6), 20160220.

Hemmings, N., & Birkhead, T. R. (2015). Polyspermy in birds: sperm numbers
and embryo survival. Proceedings of the Royal Society B: Biological
Sciences, 282(1818), 20151682.

Heske, E. J., & Nelson, R. J. (1984). Pregnancy interruption in Microtus ochrogaster:
laboratory artifact or field phenomenon?Biology of Reproduction, 31(1), 97-103.

Hewitt, G., Mason, P. & Nichols, R. (1989). Sperm precedence and homogamy across
a hybrid zone in the alpine grasshopper Podisma pedestris. Heredity 62, 343-353.

Holman, L., & Snook, R. R. (2006). Spermicide, cryptic female choice and the evolution
of sperm form and function. Journal of evolutionary biology, 19(5), 1660-1670.

Honda, E. (2009). Acoustical and Syntactical Comparisons between Songs of the White-
backed Munia (Lonchura striata) and Its Domesticated Strain, the Bengalese Finch

(Lonchura striata var. domestica). Zoological Science. 16. 319-326.

Hopkinson, E. (1938). Breeding records: Summary II. Weavers. Avicultural Magazine,
5th Ser., 3: 239-245.

Hosken, D. J. (1997). Sperm competition in bats. Proceedings of the Royal Society B:
Biological Sciences, 264(1380), 385-392.

Hosken, D. J., & Hodgson, D. J. (2014). Why do sperm carry RNA? Relatedness,
conflict, and control. Trends in ecology & evolution, 29(8), 451-455.

48



Hosken, D. J., & House, C. M. (2011). Sexual selection. Current Biology, 21(2), R62-
R65.

Howard, D. J. (1999). Conspecific sperm and pollen precedence and speciation. Annual

Review of Ecology and Systematics, 30(1), 109-132.

Howard, D. J., Gregory, P. G., Chu, J., & Cain, M. L. (1998). Conspecific sperm
precedence is an effective barrier to hybridization between closely related

species. Evolution, 52(2), 511-516.

Humphreys, P. N. (1972). Brief observations on the semen and spermatozoa of certain

passerine and non-passerine birds. Reproduction, 29(3), 327-336.

Immler, S., & Birkhead, T. R. (2007). Sperm competition and sperm midpiece size: no
consistent pattern in passerine birds. Proceedings of the Royal Society B: Biological

Sciences, 274(1609), 561-568.

Irestedt, M., Jonsson, K. A., Fjeldsd, J., Christidis, L., & Ericson, P. G. (2009).
An unexpectedly long history of sexual selection in birds-of-paradise. BMC evolutionary

biology, 9(1), 1-11.

Janousek, V., Fischerova, J., Motkovsky, L., Reif, J., Antczak, M., Albrecht, T.,
& Reifova, R. (2019). Postcopulatory sexual selection reduces Z-linked genetic variation

and might contribute to the large Z effect in passerine birds. Heredity, 122(5), 622-635.

Jiguet, F., Arroyo, B., & Bretagnolle, V. (2000). Lek mating systems: a case study in the
Little Bustard Tetrax tetrax. Behavioural Processes, 51(1-3), 63-82.

Johnson, D. D. P., & Briskie, J. V. (1999). Sperm Competition and Sperm Length
in Shorebirds. The Condor, 101(4), 848—854.

Katz, D. F., Drobnis, E. Z., & Overstreet, J. W. (1989). Factors regulating mammalian
sperm migration through the female reproductive tract and oocyte vestments. Gamete

research, 22(4), 443-469.

Kawano, K. (2006). Sexual dimorphism and the making of oversized male characters

in beetles (Coleoptera). Annals of the Entomological Society of America, 99, 327-341.

49



Kleven, O., Fossay, F., Laskemoen, T., Robertson, R. J., Rudolfsen, G., and Lifjeld, J. T.
(2009). Comparative evidence for the evolution of sperm swimming speed by sperm
competition and female sperm storage duration in passerine birds. Evolution 63, 2466—

2473.

Kleven, O., Laskemoen, T., Fossey, F., Robertson, R. J., & Lifjeld, J. T. (2008).
Intraspecific variation in sperm length is negatively related to sperm competition

in passerine birds. Evolution: International Journal of Organic Evolution, 62(2), 494-

499.

Klibansky, L. K., & McCartney, M. A. (2014). Conspecific sperm precedence is
a reproductive barrier between free-spawning marine mussels in the northwest Atlantic

Mytilus hybrid zone. PLoS One, 9(9), €108433.

Koehler, L. D. (1995). Diversity of avian spermatozoa ultrastructure with emphasis

on the members of the order Passeriformes. Memoir Mus Natl Hist, 166, 437-444.

Krawczyk, A. & Jaworska-Adamu, J. (2019). Oocyte-sperm interactions in the
fertilization of birds. Medycyna Weterynaryjna. 75. 6181-2019.

Laskemoen, T., Albrecht, T., ... & Bonisoli-Alquati, A. (2013). Variation in sperm
morphometry and sperm competition among barn swallow (Hirundo rustica)

populations. Behav Ecol Sociobiol 67, 301-309.

Laskemoen, T., Kleven, O., Fossay, F., Robertson, R. J., Rudolfsen, G., & Lifjeld, J. T.
(2010). Sperm quantity and quality effects on fertilization success in a highly

promiscuous passerine, the tree swallow Tachycineta bicolor. Behavioral Ecology

and Sociobiology, 64(9), 1473-1483.

Lifjeld, J. T., Laskemoen, T., Kleven, O., Albrecht, T., & Robertson, R. J. (2010). Sperm
length variation as a predictor of extrapair paternity in passerine birds. PLoS One, 5(10),

el3456.

Lifjeld, J. T., Laskemoen, T., Kleven, O., Pedersen, A. T. M., Lampe, H. M., Rudolfsen,
G., ... & Slagsvold, T. (2012). No evidence for pre-copulatory sexual selection on sperm

length in a passerine bird. PLoS One, 7(2), €32611.

50



Linhart, O., Cosson, J., Mims, S. D., Shelton, W. L., & Rodina, M. (2002). Effects of ions
on the motility of fresh and demembranated paddlefish (Polyodon spathula)
spermatozoa. REPRODUCTION-CAMBRIDGE-, 124(5), 713-719.

Losdat, S., & Helfenstein, F. (2018). Relationships between sperm morphological traits
and sperm swimming performance in wild Great Tits (Parus major). Journal of

Ornithology, 159(3), 805-814.

Liipold, S., Calhim, S., Immler, S., & Birkhead, T. R. (2009a). Sperm morphology and
sperm velocity in passerine birds. Proceedings of the Royal Society B: Biological

Sciences, 276(1659), 1175-1181.

Liipold, S., Linz, G. M., Rivers, J. W., Westneat, D. F. & Birkhead, T. R. (2009b). Sperm

competition selects beyond relative testes size in birds. Evolution, 63, (2), 391-402.

Manier, M.K., Liipold, S., Belote, J.M., Starmer, W.T., Berben, K.S., Ala-Honkola, O.,
Collins, W.F., Pitnick, S. (2013). Postcopulatory sexual selection generates speciation

phenotypes in Drosophila. Curr Biol. Oct 7;23(19):1853-62.

Milinski, M. (2006). The major histocompatibility complex, sexual selection, and mate

choice. Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst., 37, 159-186.

Mossman, J., Slate, J., Humphries, S., & Birkhead, T. (2009). Sperm morphology
and velocity are genetically codetermined in the zebra finch. Evolution: International

Journal of Organic Evolution, 63(10), 2730-2737.

Maogller, A. P., Mousseau, T. A., Rudolfsen, G., Balbontin, J., Marzal, A., Hermosell, 1.,
& De Lope, F. (2009). Senescent sperm performance in old male birds. Journal of

Evolutionary Biology, 22(2), 334-344.

Mulder, R. A., & Cockburn, A. (1993). Sperm competition and the reproductive anatomy
of male superb fairy-wrens. The Auk, 110(3), 588-593.

Opatova, P., Thle, M., Albrechtova, J., Tomasek, O., Kempenaers, B., Forstmeier, W.,
& Albrecht, T. (2015). Inbreeding depression of sperm traits in the zebra finch
Taeniopygia guttata. Ecology and evolution, 6(1), 295-304.

Parker, G. A. (1970). Sperm competition and its evolutionary consequences in the insect.

Biological Reviews of the Cambridge Philosophical Society. 45 (4), 525-567.

51



Parker, G. A. (1982). Why are there so many tiny sperm? Sperm competition and the

maintenance of two sexes. Journal of theoretical biology, 96(2), 281-294.

Petersen, C.W. & Warner, R. R. (1998). Sperm competition in fishes. In: Sperm
Competition and Sexual Selection (T. R. Birkhead & A. P. Mgller, eds), pp. 435-463.
Academic Press, CA.

Peters, A., Denk, A. G., Delhey, K., & Kempenaers, B. (2004). Carotenoid-based bill
colour as an indicator of immunocompetence and sperm performance in male

mallards. Journal of evolutionary biology, 17(5), 1111-1120.

Pitnick, S., & Hosken, D. J. (2010). Postcopulatory sexual selection. Evolutionary
behavioral ecology, 379-399.

Pizzari, T., & Foster, K. R. (2008). Sperm sociality: cooperation, altruism,
and spite. PLoS biology, 6(5), e130.

Price, C. S. (1997). Conspecific sperm precedence in Drosophila. Nature, 388(6643), 663-
666.

Price, C. S., Kim, C. H., Posluszny, J., & Coyne, J. A. (2000). Mechanisms of conspecific
sperm precedence in Drosophila. Evolution, 54(6), 2028-2037.

Quillfeldt, P., Masello, J. F., & Segelbacher, G. (2012). Extra-pair paternity in seabirds:
a review and case study of Thin-billed Prions Pachyptila belcheri. Journal of
Ornithology, 153(2), 367-373.

Restall, R. (2010). Munias and mannikins. Bloomsbury Publishing.

Rosengrave, P., Gemmell, N. J., Metcalf, V., McBride, K., & Montgomerie, R. (2008).
A mechanism for cryptic female choice in chinook salmon. Behavioral Ecology, 19(6),

1179-1185.

Rowe, M., Griffith, S. C., Hofgaard, A., & Lifjeld, J. T. (2015). Subspecific variation
in sperm morphology and performance in the Long-tailed Finch (Poephila acuticauda).

Avian Research, 6(1), 1-10.

Rowe, M., Laskemoen, T., Johnsen, A., & Lifjeld, J. T. (2013). Evolution of sperm
structure and energetics in passerine birds. Proceedings of the Royal Society B:

Biological Sciences, 280(1753), 20122616.

52



Sasanami, T., Matsuzaki, M., Mizushima, S., & Hiyama, G. (2013). Sperm storage in the
female reproductive tract in birds. Journal of Reproduction and Development, 59(4), 334-
338.

Sasanami, T., Murata, T., Ohtsuki, M., Matsushima, K., Hiyama, G., Kansaku, N.,
& Mori, M. (2007). Induction of sperm acrosome reaction by perivitelline membrane

glycoprotein ZP1 in Japanese quail (Coturnix japonica). Reproduction, 133(1), 41-49.

Schmoll, T., & Kleven, O. (2011). Sperm dimensions differ between two Coal Tit
Periparus ater populations. Journal of Ornithology. 152. 515-520.

Schmoll, T., Rudolfsen, G., Schielzeth, H., & Kleven, O. (2020). Sperm velocity
in a promiscuous bird across experimental media of different viscosities. Proceedings.
Biological sciences, 287(1931), 20201031.

Sellier, N., Brun, J.-M., Richard, M.-M., Batellier, F., Dupuy, V., and Brillard, J.-P.
(2005). Comparison of fertility and embryo mortality following artificial insemination of
common duck females (Anas Platyrhynchos) with semen from common or Muscovy

(Cairina Moschata) drakes. Theriogenology 64, 429—439.

Snook, R. R. (2005). Sperm in competitio n: not playing by the numbers. Trends
in ecology & evolution, 20(1), 46-53.

Stryjewski, K. F., & Sorenson, M. D. (2017). Mosaic genome evolution in a recent

and rapid avian radiation. Nature Ecology & Evolution, 1(12), 1912-1922.
Svanberg, I. (2008). Towards a cultural history of the Bengalese Finch (Lonchura

domestica). Der Zoologische Garten. 77. 334-344.

Tesarik, J., Drahorad, J. O. S. E. F., Testart, J. A. C. Q. U. E. S., & Mendoza, C. A. R. M.
E. N. (1990). Acrosin activation follows its surface exposure and precedes membrane

fusion in human sperm acrosome reaction. Development, 110(2), 391-400.

Thornhill, R. (1976). Sexual selection and paternal investment in insects. The American

Naturalist, 110(971), 153-163.

Thornhill, R. (1983). Cryptic female choice and its implications in the scorpionfly
Harpobittacus nigriceps. The American Naturalist, 122(6), 765-788.

53



Tomasek, O., Albrechtova, J., Némcova, M., Opatova, P., & Albrecht, T. (2017). Trade-
off between carotenoid-based sexual ornamentation and sperm resistance to oxidative

challenge. Proceedings. Biological sciences, 284(1847), 20162444,

Tomomi, 1., Norio, Y., Toshinobu, T., Takashi, Y., Akira, T., Norio, K., & Tomohiro, S.
(2011). Progesterone Is a Sperm-Releasing Factor from the Sperm-Storage Tubules

in Birds. Endocrine.

Tourmente, M., Gomendio, M., & Roldan, E. R. S. (2011). Sperm competition and the

evolution of sperm design in mammals. BMC Evolutionary Biology, 11(1), 12

Tourmente, M., Rowe, M., Gonzalez-Barroso, M. M., Rial, E., Gomendio, M., & Roldan,
E. R. (2013). Postcopulatory sexual selection increases ATP content in rodent

spermatozoa. Evolution, international journal of organic evolution, 67(6), 1838—1846.

Vernon, G. G., & Woolley, D. M. (1999). Three-dimensional motion of avian
spermatozoa. Cell motility and the cytoskeleton, 42(2), 149-161.

Vladic, T. V., Afzelius, B. A., & Bronnikov, G. E. (2002). Sperm quality as reflected
through morphology in salmon alternative life histories. Biology of Reproduction, 66(1),
98-105.

Wade, M., Patterson, H., Chang, N. ef al. (1994). Postcopulatory, prezygotic isolation
in flour beetles. Heredity 72, 163—-167.

Wagner, R. H., Helfenstein, F., & Danchin, E. (2004). Female choice of young sperm
in a genetically monogamous bird. Proceedings of the Royal Society of London. Series B:

Biological Sciences, 271(suppl_4), S134-S137.

Wedell, N., Gage, M. J., & Parker, G. A. (2002). Sperm competition, male prudence and
sperm-limited females. Trends in ecology & evolution, 17(7), 313-320.

Westneat, D. F., & Webster, M. S. (1994). Molecular analysis of kinship in birds:
interesting questions and useful techniques. In Molecular ecology and evolution:

approaches and applications (pp. 91-126). Birkhauser, Basel.

54



Wigby, S., & Chapman, T. (2004). Sperm competition. Current biology:CB, 14(3),
R100-R102.

Wishart, G. J. (1987). Regulation of the length of the fertile period in the domestic fowl
by numbers of oviducal spermatozoa, as reflected by those trapped in laid

eggs. Reproduction, 8§0(2), 493-498.

55



