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Abstrakt:

Prosttedi, ve kterém se vyvijeji plazi vejce, mize mit vyrazny vliv na fenotyp budoucich
mléd’at. Jednim z hlavnich faktora prostiedi, ktery ptsobi na vyvijejici se zarodky, je
teplota. Odpovéd’ fenotypu jedince na vliv prostiedi mize byt rozmanita. Mlize byt
kratkodobd, také ale muze ptetrvat do dospélosti, vyznamné mohou byt i pohlavné
specifické reakce. Velké mnozstvi studii se zaméfilo na fenotypové zmény indukované
prostiedim béhem rané ontogeneze, ale jen malé Cast si v§imala délky trvani tohoto vlivu.
V této praci jsou shrnuty studie zabyvajici se vlivem inkubacniho prostfedi na fenotyp
mlad’at u druhii plazi s teplotné i genotypové ur¢enym pohlavim. Z téchto studii jsem se
snazil posoudit, zda jsou tyto vlivy dlouhotrvajici, zda jsou pohlavné specifické a nakolik
empirické vysledky podporuji Charnov & Bullovu hypotézu. Tato adaptivni hypotéza se

snazi vysvétlit vznik a udrzitelnost teplotné ur¢ené¢ho pohlavi.
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Abstract:

The environment during incubation can have significant influence upon phenotype of
reptile hatchlings. Temperature is one of the main environmental factors affecting
developing embryos. The response to variability in the environment can be diverse: short,
long-lasting and potentially also sex-specific. A large number of studies focused on this
phenomenon but only a small portion of them studied the persistence of the phenotypic
effects. I summarized studies on the influence of environmental factors on the phenotype
of reptiles in species with both temperature or genotypic sex determination. These studies
were evaluated in terms of duration of these effects and if these are sex specific. I also
assessed how much they correspond with the predictions of the adaptive model suggested
by Charnov & Bull which explains the origin and maintenance of temperature sex

determination.
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1. Uvod

Vznik amniotického vejce se zdd byt zasadni pro piesun obratloveii od akvatického
zpisobu zivota k pIné terestrickému. K tomuto pfelomu doslo u prvnich blanatych
(Amniota), ale prvni fosilni zdznamy amniotického vejce jsou az z obdobi, kdy jiz sav¢i
a plazi linie byly odd¢€leny, tedy ze svrchniho karbonu (Sues, 2019). Typickym zpiisobem
rozmnozovani u vSech skupin dnes$nich plazii je snaSeni vajec a nasledna inkubace
v podzemnich hnizdech. Vyjimku ptredstavuji pouze Supinati (Squamata), kteii zahrnuji
kromé& oviparné se rozmnozujicich také zivorodé druhy, coZ je jasn€é odvozena strategie
(Blackburn, 2006). Jedinou skupinou Supinatych, ktefi sva vejce n¢kdy snasi i do skulin
¢1 prasklin nad povrchem jsou gekoni (Gekkota). Vejce vSech dnesnich plazi maji velké
mnozstvi zloutku a extraembryondlni obaly, na povrchu s blanitou ¢i vapenatou
skorapkou, které do znaéné¢ miry ochranuji vyvijejici se embryo pted ztratami vody,
bakterialnimi a houbovymi infekcemi a bezobratlymi predatory (Deeming & Unwin,
2004). Diky tomu se mohou plazi mlad’ata lihnout velmi dobfe vyvinutd, Casto bez
jakékoliv parentalni péce o vejce (Sues, 2019).

Vyznamnym dilem se kromé genotypu a samici investice podileji na zddrném
vyvoji a vysledném fenotypu jedince vlivy prostfedi. Uginky téchto vnéjsich faktort
mohou mit vyznamny vliv na vlastnosti jedinct, které mohou vyrazné ptispét k jejich
zdatnosti v prabehu celého zivota (Steele & Warner, 2020). Vyvinova plasticita je
specidlnim  typem fenotypové plasticity, kdy zmény fenotypu vyvolané
environmentalnimi faktory v priitbéhu rané ontogeneze jsou ireverzibilni (Gilbert, 2017).
Reakéni normy, tj. funkce popisujici zavislost fenotypu organizmu na environmentalnim
faktoru (Stearns, 1989), by mély odrazet minulé selek¢ni tlaky. Inkubaéni prostredi mtize
ovlivnit celou Skalu vlastnosti od tvaru a velikosti mladéte po jeho pohlavi, vykonnost ¢i
nasledny rast (Singh et al., 2020). Ve své bakalaiské praci bych rad shrnul poznatky
studii, zabyvajicich se vlivem inkubacni teploty na fenotyp plazich mlad’at, délce trvani
téchto vliva, ¢i zda jsou tyto vlivy pohlavné specifické. Rad bych také posoudil, do jaké
miry pohlavné odlisnd odpovéd’ fenotypu odpovida predikcim hypotézy vysvétlujici

vznik a pretrvavani teplotn€ ur¢ené¢ho pohlavi.



2. Teplota jako klicovy faktor v Zivoté plaza

Teplota ma dalekoséhlé dopady na biologické systémy od molekul po ekosystémy, a
(Schulte et al., 2011). V zZivoté¢ plazi ma velmi dualezitou roli. Jelikoz jsou plazi
ektotermni, je jejich metabolismus zdvisly na okolni teploté prosttedi (Pough, 1980).
Zmény v télesné teplote plazl taktéz vyznamné ovliviiuji jejich lokomoc¢ni vykon, rist a
rozmnozovani, mnoho z faktor ovliviiujicich zdatnost jedinct je tedy zéavislych na
teploté (Birchard, 2004). Teplota ma v prubéhu vyvoje plaziho zdrodku zasadni vliv na
délku inkubace, uspesnost vylihnuti a v neposledni fadé na fenotyp budoucich mladat.
U mnoha druhti plazti ovliviiuje pohlavi, velikost, tvar, chovani a lokomo¢ni vykonnost
(Booth, 2006). Tyto vlivy teploty se ale nevyskytuji u vSech plazl ve stejné formé¢, ¢asto
jsou shodné jen pro skupinu taxonti ¢i dokonce specifické jen pro jediny druh (Valenzuela
& Lance, 2004). Pti konstantni teplot¢ inkubace se doba vyvoje embrya ve vejci zkracuje
s rostouci teplotou az po prahovou hodnotu. Na pozadi tohoto déje je jednoduché
vysvétleni. Metabolické déje vcetné téch, které probihaji v zdrodecném vyvoji, se
urychluji s rostouci teplotou. Pfi nizkych teplotach se snizuje rychlost fyziologickych
procesu ve vejci, a tudiz se zpomaluje vyvoj embrya (Shine & Harlow, 1996). Naptiklad
u hada stihlovky americké (Coluber constrictor) snizeni konstantni teploty o Sest stupiili
pfi inkubaci odlozi vylihnuti mlad’at az o 24 dni, nez kdyZ jsou vejce inkubovana pfi
28 °C. Pii této teploté Cini interval od sneseni vajec do vylihnuti 39—40 dni (Burger,
1990). Pti nizkych teplotach se prodluzuje doba, pii které na sniisku ptsobi jak biotické
(napf. mikrobialni kontaminace), tak i abiotické vlivy jako napt. ménici se vlhkost, ktera
taktéz maze vést k umrti zarodku béhem vyvoje ve vejci. Naopak vliv teploty blizici se
horni ¢i dolni hranici pro vyvoj embryi urit¢ho druhu je Casto spojen se vznikem
morfologickych abnormalit a také snizené¢ lokomo¢ni vykonnosti ¢i zivotaschopnosti
(Brana & Ji, 2000; Burger et al., 1987).

Existuje nékolik zplisobl ur¢eni pohlavi, které produkuji sam¢i a samici jedince
v populaci. Casto je pohlavi uréeno pii spojeni pohlavnich bungk pohlavné-specifickym
genotypem, tj. hlavné kombinaci pohlavnich chromosomd, ale existuji i organizmy, kde
je pohlavi jedince ur€eno az po oplozeni v pritbé¢hu vyvoje embrya na zéklad¢é vnéjSich
faktort. Tyto taxony disponuji environmentalnim uréenim pohlavi (dale jen ESD)
(Charnov & Bull, 1977). ESD se vyskytuje u nékterych bezobratlych (Cook, 2002) a
minoritné u obratlovci — u plazii (Janzen & Paukstis, 1991) a ryb (Godwin et al., 2003).



Faktory uplatiiujici se pfi urCeni pohlavi u bezobratlych mohou byt rozmanité napf.
teplota, fotoperioda, u parazitli denzita jedincti stejného druhu v hostiteli, vlhkost, UV
zafeni, pH a dalsi. U obratlovci je dominantnim faktorem urcujicim pohlavi teplota
(Korpelainen, 1990).

Jednim z nejpozoruhodnéjsich vlivli inkubacni teploty je jeji vliv na gonadalni
pohlavi embryi. U plazli se teplotn¢ urc¢ené pohlavi (dale jen TSD) vyskytuje u né€kolika
skupin, konkrétné u krokodyld, hatérie, vétSiny zelv a nékterych Supinatych plazi
(Martinez-Juarez & Moreno-Mendoza, 2019). Na rozdil od genotypové urceného
pohlavi, kdy je pohlavi uréeno pohlavnimi chromozomy nesoucimi pohlavi determinujici
geny, je pohlavi u TSD ur¢eno az po oplozeni teplotou prostiedi zhruba ve druhé tieting
embryogeneze. Vysledny pomér pohlavi vylihlych mlad’at pti tomto zptisobu urceni
pohlavi byvéa ¢asto nevyrovnany (Valenzuela et al., 2003).

U plazi existuje nekolik typtt TSD (obr. 1). Tyto typy jsou definovany podle
pribéhu reakéni normy pro urceni pohlavi (Pezaro et al., 2017). Pii TSD typu II (samice-
samec-samice) se samice lihnou z nizkych a vysokych inkubacnich teplot a samci ze
sttednich teplot. TSD typu Ia (samec-samice) se vyznacuje produkci samct z nizkych
inkubacnich teplot a samic z vysokych teplot, zatimco opacné je tomu u TSD typu Ib
(samice-samec) (Valenzuela, 2004).

TSD u plazt pietrvavalo po miliony let, ale stale neni zndmo, zda je to pro né
ptivodni ¢i odvozeny zplisob urceni pohlavi (Pokornd & Kratochvil, 2014). Existuje
mnoho hypotéz zabyvajicich se evoluci TSD, z nichz nejpopularnéjsi je Charnov &

Bullova hypotéza.
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Obr. 1: Schematické zobrazeni tfi zékladnich typt TSD vyskytujicich se u plazt. Prevzato
z Pezaro et al. (2017).
a) TSD typu la (samci se vyvijeji pii nizkych inkubacnich teplotach a samice pfi
vysokych teplotach).
b) TSD typu Ib (samice se vyvijeji pfi nizkych inkubacénich teplotach a samci pfti
vysokych teplotach).
c) TSD typu II (samice se vyvijeji pii nizkych i vysokych inkubacnich teplotach a

samci pii stfednich teplotach).

3. Charnov & Bullova hypotéza

Charnov & Bullova hypotéza je model urcujici podminky, za kterych je uptednostnéno
ESD nad genotypové ur¢enym pohlavim (GSD). Podle této hypotézy by selekce méla
zvyhodnit ESD v proménlivém prostiedi, které méa vyrazny vliv na celozivotni zdatnost
potomka. Navic je nutné, aby nckteré ¢asti spektra prostfedi byly vyhodnéjsi pro samice
a jiné naopak pro samce (obr. 2). Rodi¢ ani potomek nemohou urcit, do které Casti
prostiedi potomek vstoupi (prostiedi inkubace neumi ptedpovidat). Selekce pak zvyhodni
moznost ménit pohlavi béhem vyvinu a pfepnout se na pohlavi, které ma za danych

podminek vyssi zdatnost (Charnov & Bull, 1977).
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Obr. 2: Grafy zavislosti zdatnosti (fitness) jednotlivych pohlavi na inkubacni teploté jako

ptiklad teoretické pfedpoveédi Charnov & Bullova modelu. Pievzato z Warner & Shine

(2008).
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Zdatnost samic je nejvetsi v krajnich teplotach a zdatnost samct ve stiednich
teplotach.

Zdatnost samic neni ovlivnéna inkubacni teplotou, ale zdatnost samcti je nejvyssi,
pokud pochazeji ze stiednich teplot.

Zdatnost samcii neni ovlivnéna inkubacni teplotou, ale zdatnost samic je nejvyssi,
pokud pochézeji z krajnich teplot.

Zdatnost samcti i samic je ovlivnéna inkubacni teplotou, ale stejnym zplisobem.
V ptipadech a—c by selekce upfednostiovala vznik TSD typu II (v nizkych a
vysokych teplotach by byl indukovan vyvin samic a ve stiednich teplotach vyvin

samcu), v pripad¢ d by selekce neupiednostnila urceni pohlavi na zakladé TSD.



3.1 Testovani podpory Charnov & Bullova modelu u druhu s teplotné

uréenym pohlavim

Charnov & Bullova hypotéza predikuje, ze TSD bude u plazl za urcitych podminek
adaptivni. Nékteré ¢asti prosttedi by mély byt vyhodnéjsi pro jedno pohlavi a jiné ¢asti
pro to druhé. Jednotliva stanovisté se 1iSi abiotickymi 1 biotickymi faktory. Plazi zarodky
by tedy mély odlisn¢ reagovat na environmentalni vlivy (napi. teplota pfi inkubaci,
vlhkost). Vyvoj onoho pohlavi by mél ptevladat v té nejvyhodnéjsi ¢asti napf. teplotniho
spektra, ktera umozni jedinci ziskat optimalni pohlavné-specifické fenotypové vlastnosti
(morfologické, behavioralni, lokomoc¢ni), diky kterym bude schopen ziskat co mozna
nejvyssi celozivotni zdatnost (Charnov & Bull, 1977).

V nésledujicich kapitolach se budu zabyvat jednotlivymi ptipadovymi studiemi,
které se tykaji inkubace plazich vajec a vlivu vnéjsich faktort pfi inkubaci na fenotyp
mlad’at. Mym hlavnim zajmem budou studie, které si vSimaji pretrvavani vlivu na
fenotypové vlastnosti do dospélosti jedince a zda jsou tyto vlivy pohlavné specifické.
U vSech studii se pokusim posoudit, nakolik odpovidaji predikcim Charnov & Bullovy
hypotézy.

Vliv teploty béhem rané¢ho vyvoje byl demonstrovan na morfologii, agresivni i
reprodukéni chovani a endokrinni fyziologické zmény pretrvavajici do dospélosti
u gekoncika nocniho (Eublepharis macularius). Jde o jestéra s TSD typu II (samice-
samec-samice), kdy se z krajnich teplot lihnou pfevazné samice a ze stfednich hlavné
samci (Viets et al.,1993). Gutzke & Crews (1988) popsali, Ze samice gekoncika vylihnuté
z nizkych teplot vykazovaly standardni sami¢i reprodukéni chovéani pfi namlouvani
samcem (byly receptivni), zatimco samice vylihnuté ze samcich teplot vykazovaly viici
samci netypické chovani, jako by samy byly samci. Projevovaly se u nich prvky
namlouvaciho chovani samcii, ale nikdy nevibrovaly ocasem, jako je tomu u typickych
projevii samcu. Toto chovani se nezménilo ani po dvou letech. Zarovei byli jedinci obou
pohlavi ze stfedni inkubacni teploty vétsi nez ti plivodem z nizkych a vysokych teplot
(Tousignant & Crews, 1995). U samic inkubovanych pii stfednich teplotach bylo
agresivni chovani vii¢i samci nejvyrazngjsi a zaroven byly tyto samice nejméné atraktivni
pro samce (Flores et al., 1994). Tomu odpovidaly i koncentrace pohlavnich hormont

u jedinct z jednotlivych inkubacnich teplot. Samice inkubované pii stiednich teplotach



vykazovaly vysoké hladiny androgenti a nizkou hladinu estrogenu, obracené tomu bylo
usamic inkubovanych pii nizkych teplotich. ZvySené mnozstvi estradiolu bylo
pozorovano u samcu z nizkych teplot, ale koncentrace androgenti se neliSily mezi samci
napfi¢ teplotami (Tousignant & Crews, 1995). Podle Rhena & Crewse (1999) je vliv
inkubacni teploty patrny u nékterych pohlavnich projevii samcii. Samci ze samcich teplot
napiiklad daleko vice znackovali podklad nez samci inkubovani pfi samicich teplotach.
Naopak teplota inkubace podle nich nema vliv na dvofeni se samici a agresivni chovani.

Exogenni estradiol vpraveny do vejce na zacatku vyvoje piekona vliv teploty na
pohlavi. Toho vyuzili Flores et al. (1994): aplikaci estradiolu si pfipravili samice
inkubované za sam¢i inkubacni teploty a otestovali jejich chovani. Tyto samice byly
v dospélosti vice agresivni nezZ nemanipulované samice ze samicich inkubacnich teplot,
nicmén¢ byly pro samce stejn¢ atraktivni jako samice vylihnuté z nizkych teplot. Samice
prirozené (tj. neindukované aplikaci hormonu) vylihnuté ze samc¢ich teplot vSak byly pro
samce vyrazn¢ neatraktivni.

Po vyoperovani pohlavnich organi v dospélosti a nasledné aplikaci steroidnich
hormoni byl u gekonc¢ikt patrny organizacni, ale 1 aktivacni vliv pohlavnich hormoni na
vyvin pohlavné-specifického chovani jedince. U sterilizovanych samic se po aplikaci
androgenti neprojevilo nékteré typické chovani samci, tedy znackovani podkladu a
vibrovani ocasem, které bylo vyrazn¢ aktivovano u kastrovanych samcii (Rhen & Crews,
1999). Rhen a Crews tedy tvrdi, Ze toto chovani muselo byt mezi samci a samicemi jinak
organizovano v raném vyvinu. S témito vysledky vSak nesouhlasi Schotalkova et al.
(2017). Tito autofi prokazali, ze se toto typické samci chovani projevilo u obou pohlavi
(u samct kastrovanych v prepubertalnim véku i neoperovanych samic), ale ze k jeho
vyvolani je nutna dlouhodobé;jsi aplikace testosteronu. Podle nich Rhen a Crews (1999)
dosli k zavéru, ze toto sam¢i chovani u samic nelze vyvolat, prosté jen proto, ze necekali
dost dlouho na projeveni vlivu hormonid. I vyhasinani chovani je velmi pomalé,
ptetrvavalo u samic az 29 tydni po ukonceni aplikace androgend.

V praci Rhena a Crewse (1999) se i aktivovani agresivniho chovani androgeny
u kastrovanych gekonciki liSilo mezi pohlavimi. Dihydrotestosteron aktivoval agresivni
chovani jen u samct, zatimco testosteron aktivoval toto chovani u obou pohlavi. Patrny
byl vliv gonadélniho pohlavi na submisivni chovani. Samice prchaly po napadeni
konspecifickym jedincem velmi zfidka bez ohledu na hormonalni oSetfeni, naopak samci
prchali po aplikaci cholesterolu castéji nez po aplikaci androgeni. Toto zjiSténi

naznacuje, Ze nejen teplota, ale i hormony produkované gonadami maji u tohoto druhu



vliv na chovani a je tedy nutné peclivé zvazit, co je vliv teploty a co vliv pohlavi (Rhen
& Crews, 1999, 2000). Rozdilné chovani jedincti vylihnutych pii odlisnych inkubacnich
teplotdch mize byt vysvétleno odlisnou citlivosti vii¢i témto hormoniim a mnoZzstvim
receptorti pro tyto hormony v mozku (Flores & Crews, 1995). Problém s nacasovanim
testovani odhaleny Schotalkovou et al. (2017) ale pon¢kud znejistuje vysledky téchto
studii.

Toho, ze vysledky u gekoncika no¢niho odpovidaji Charnov & Bullovu modelu
si v§imli jiz Gutzke a Crews (1988), piestoze predpokladali, ze TSD u tohoto druhu by
mélo byt typu Ib, tedy Ze z nizkych inkubacnich teplot se lihnou samice a z vysokych
samci (Gutzke & Crews, 1988). Opomenuli ale inkubovat vejce v celém spektru teplot,
tedy 1 nad 32 °C. V jejich pokusu se samice ze samcich teplot nerozmnozily, pfi¢emz
tento vysledek byl pfisuzovan sterilité samic z této inkubacni teploty. Piedpokladany typ
uréeni pohlavi (TSD Ib) byl pozdéji vyvracen tim, ze byly vylihnuty samice z jesté
vyssich teplot, nez jsou ty produkujici pfirozen¢ samce (Viets et al., 1993). Nicmén¢
embrya inkubovana pfi vysokych konstantnich teplotach musela byt tésné pted lihnutim
premisténa do nizsi teploty, aby doslo k vylihnuti, jelikoz konstantni teplota nad 35 °C
béhem celé doby inkubace je letdlni a teploty blizici se této hranici maji taktéz vysokou
umrtnost zarodkd. Oproti ptivodnim vysledkim a ptedpokladiim (Gutzke & Crews, 1988)
se také ukazalo, ze samice z vysokych teplot jsou schopné uspésné reprodukce a samice
ze samcCich inkubacnich teplot taktéz. Neni ale jisté zda byly tyto samice receptivni vici
samci, ¢i byly ke kopulaci donuceny samcem (Viets et al., 1993). S timto vysledkem
koreluji 1 zjisténi Tousignanta & Crewse (1995), kteti taktéz dosli ke stejnému zavéru:
pocet vajec 1 vylihnutych mlad’at se dle jejich pozorovani nelisil u samic, které byly
inkubovany pii nizkych a stfednich teplotach.

Z vysledkli uvedenych studii nelze stoprocentné fici, zda studie u gekoncika
no¢niho pIn€ podporuji predikci Charnov & Bullova modelu. Je zde totiz nékolik
piekazek, které vznikly pfi testovani mimo pfirozené prostiedi druhu. Napiiklad je
nepravdépodobny vyvoj samic z vysokych teplot (nad 35 °C) v ptfirod¢ vzhledem
k no¢nim poklesim teplot, ale 1 dennim fluktuacim v teploté. Dale skuteCnost ze se
samice ze stfednich (pfirozen¢ sam¢ich) teplot uspésné rozmnozily v laboratofi, kde Zily
spole¢n¢ se samcem, nemusi znamenat, Ze stejny vysledek by nastal i v ptirod¢, kde by
agresivita t€chto samic mohla byt diivodem k vyrazné neatraktivnosti. VEétsi velikost téla
u samcu ze stiednich inkubacnich teplot a Castéjsi znackovani podkladu je vyhodou

u tohoto teritoridlniho druhu, u kterého je zndmo, Ze spolu samci soupeti (Kratochvil &



Frynta, 2002). Je pro né€ tedy vyhodnéjsi byt v soubojich vétsi nez jedinci z krajnich

(pfirozené samicich) teplot, kteti dortistaji mensich rozmért.

Agama (Amphibolurus muricatus) je druhem taktéz vykazujici TSD typu II
(samice-samec-samice). Jde o kratkoveky druh doZivajici se v ptirodé 3—4 let (Harlow &
Taylor, 2000). Teplota u tohoto druhu ovliviiuje GispéSnost rozmnozeni odlisné u samct
a samic. Warner & Shine (2008) inkubaci vajec této agamy ve vSech tfech inkubacnich
rezimech a ume¢lou aplikaci inhibitoru aromatazy u poloviny vajec v kazd¢ inkubacni
teploté rozpojili vliv pohlavi od vlivu teploty. Inhibitorem oSetfend embrya nejsou
schopna pretvaiet testosteron na estradiol, coz umozni vznik samct v samicich
inkubacnich teplotach. Nasledn¢ byla mlad’ata vypusténa do pfirodnich vybchi a
zkoumana po dobu 3,5 let. Inkubacni teplota u tohoto druhu ma zanedbatelny piimy vliv
na fenotyp mladat, ale jeji efekt na sezénni nacasovani vylihnuti je velmi vyznamny
(Warner & Shine, 2005, 2007). Pouze samice vylihnuté z vysoké inkubacni teploty jsou
schopné se rozmnozit uz v prvnim roce zivota, jelikoz dokazi vice vyrist nez mlad’ata
z nizsich inkubacnich teplot. Samci se naopak nerozmnozuji v prvnim roce, ptestoze jsou
pohlavné zrali, protoZe neuspéji v soubojich s vétsimi, starSimi samci (Warner & Shine,
2005). Samci ze stfednich inkubacnich teplot byli vétsi a méli vice potomki nez samci
z krajnich inkubacnich rezimt (Warner & Shine, 2008). Vétsi velikost je u tohoto druhu
spojena se schopnosti obh4jit teritorium (Harlow & Taylor, 2000). Opa¢né tomu bylo
u samic, které mély nejvice mladd’at, kdyz pochéazely z krajnich teplot, protoze jejich
reprodukéni Gispéch nesouvisi s velikosti téla a neni pro né tedy dulezité, zda jsou velké
¢1 naopak malé. Zdatnost obou pohlavi byla tedy maximalizovana pti inkubacni teploté,
ktera piirozené determinuje vznik onoho pohlavi. Odlisny vliv teploty na reprodukci

u samcul a samic u tohoto druhu ptesné¢ odpovida predikci Charnov & Bullova modelu.

Pohlavné specificky vliv inkubacni teploty byl zjistén také u agamy (4gama
picticauda, dtive A. agama). Agama osadni (4gama agama) byla viibec prvnim druhem,
u kterého Charnier (1966) piisla na existenci TSD a urcila jej na zékladé¢ dvou
inkubacnich teplot jako TSD typu Ib (samice-samec) (Charnier, 1966 ex. Steele et al.,
2018). Po vice jak 50 letech bylo TSD u druhu (4Agama picticauda), ktery vznikl
rozdélenim druhu (Agama agama) na tento a dalSich 6 druhli, znovu prozkoumano
inkubaci pfi vétsim spektru inkubacnich teplot. Vysledkem je TSD typu II (samice-

samec-samice) (Steele et al., 2018).



Vliv teploty pfi inkubaci byl testovan za série konstantnich i fluktuujicich teplot,
pfi¢emz vysledek obou piistupti byl podobny. Jedinci ze stfednich teplot byli vétsi v délce
téla 1 ocasu nez z nizkych a vysokych inkubacnich teplot. Lokomoc¢ni vykonnost nebyla
ovlivnéna inkubacni teplotou. Fenotyp samct a samic byl ovlivnén stejnym zptsobem.
Z vysledki ale vyplyva, ze samice prezivaly déle, kdyz pochazely z krajnich (pfirozené
samicich) teplot. Oproti tomu samci m¢li maximalizované preziti, kdyz se vylihli ze
sttednich teplot (Steele & Warner, 2020). Vliv inkubacni teploty na pteziti jedinct tohoto
druhu byl pohlavné specificky, a to odpovida predikcim Charnov & Bullova modelu.

Vliv teploty na vlastnost, ktera ma vliv na zdatnost, byl zji§tén u kajmanky dravé
(Chelydra serpentina). U této zelvy je taktéz pohlavi ur¢eno TSD typu II (samice-samec-
samice) (Yntema, 1976). Teplota pfi inkubaci ma silny vliv na rist u mladych zelv.
Pomoci hormonélni manipulace byl oddé€len vliv pohlavi od vlivu inkubacni teploty.
Aplikovanim 178-estradiolu do embryi inkubovanych pifi saméi teplot€¢ béhem
termosenzitivni periody byl stimulovan vyvoj vajecnikli a pomoci inhibitoru aromatazy
(fadrozol) do embryi inkubovanych pfi samici inkubac¢ni teploté vyvoj varlat (Rhen &
Lang, 1994). Tito um¢le vytvofeni jedinci méli funkéni gonéddy, které produkovaly
normalni hladiny steroidnich hormoni odpovidajici jednotlivym pohlavim (Rhen et al.,
1996). Z vysledku bylo zifejmé, ze nejrychleji rostou jedinci ze stfedni, tedy pfirozené
samc¢i inkubacni teploty a byl vylou€en vliv gonadalniho pohlavi na tuto vlastnost.
Zaroven byl vyloucen vliv teploty pies plsobeni steroidnich hormoni.

Kajmanka dravd ptedstavuje druh s vyraznym pohlavnim dimorfismem ve
velikosti a véku, kdy dosdhnou samci a samice pohlavni dospélosti. Samci dospivaji
v niz§im véku, presto jsou pii dosazeni dospélosti vétsi nez samice. Vysledky téchto
studii naznacuji, ze tento pohlavni dimorfismus je alespon castecné vysvétlitelny
prizptisobenim pohlavi inkuba¢nim podminkam (Rhen & Lang, 1995). Nejrychlejsi rast
samcl ze stiedni teploty vede k vétsi velikosti pfi dosazeni pohlavni velikosti. Jelikoz
samci kajmanek obhajuji sva teritoria, vétsi velikost dava vlastnikovi teritoria vyhodu
v soubojich s menSimi samci (Keevil et al., 2017). Tato skutecnost nasvédCuje, ze by
mohl rychlejsi rist u samcti ze stfednich teplot maximalizovat jejich zdatnost, coz by
odpovidalo predikci Charnov & Bullovu modelu. Bohuzel ale neexistuje studie, ktera by
zhodnotila celozivotni zdatnost téchto Zelv vzhledem k jejich dlouhému Zzivotu.

V rozporu s témito studiemi je vysledek Steyermarka a Spotily (2001), kteii na

rozdil od ptedchozich studii drzeli mldd’ata kajmanek vylihnutych ze tfi konstantnich
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teplot jednotlivé a vyloucili tak moznou konkurenci mezi konspecifickymi jedinci. Taktéz
byla mlad’atim odeptfena moznost opustit vodu a neméla moznost se vyhtat pod zdrojem
tepla. Rust téchto jedinct po dobu 6 mésicti nebyl vyrazné ovlivnén inkubacni teplotou.
Naopak se vyrazné 1isil riist mlad’at z jednotlivych sniisek, coz ukazuje na to, Ze rodinna
piislusnost a mozna genotyp maji vyrazny vliv na rist. Maternalni investice do snlisky
m¢éla taktéz vyrazny vliv na velikost. Obecné se z vétSich vajec lihla veétsi mlad’ata, ktera
byla po celou dobu vétsi nez ostatni mlad’ata (Steyermark & Spotila, 2001). Odlisny
vysledek predchozich studii mize byt pifisuzovan razné individudlni termoregulaci
u mladych Zelv, a tedy odlisSnému rastu ¢i vzajemné kompetici mezi zelvami. Je mozné,
ze inkubacni teplota nema pfimy vliv na rist u kajmanky dravé, ale miiZze ovlivnit teplotni
preference u mladych zelv, a to mize vést k odliSnému rastu zelv z riznych inkubacnich

teplot.

Mozny vliv teploty na fenotyp byl zfejmy i u ¢eledi emydovitych (Emydidae),
bohuzel zde nebyl oddélen mozny vliv teploty od vlivu gonadalniho pohlavi. Vliv na
rychlost ristu byl patrny u zelvy diamantové (Malaclemys terrapin), ktera vykazuje TSD
typu la (samec-samice). U tohoto druhu jsou na rozdil od kajmanky dravé samice vétSim
z pohlavi pti dosazeni pohlavni dospélosti. Jedinci z vyssi teploty rostli rychleji po dobu
tfi let. Bohuzel v tomto ptipad€ nebyly provedeny hormonalni manipulace, a tak se z nizsi
teploty vylihli pouze samci a z vysoké teploty pouze samice (Roosenburg & Kelley,
1996).

Vykonnost je dalsi z vlastnosti, kterd mize ovliviiovat vyslednou zdatnost jedince.
U vodnich Zelv bylo vybrano jako vhodné métitko vykonnosti méfeni Casu, za ktery se
zelva otocCi ze zad zpét na nohy. V pfirod¢ jsou zelvy lezici na zddech vyrazné zranitelné
a jsou tedy velmi motivovany dostat se do spravné polohy (Delmas et al., 2007). Druhem
takto testovanym byla zelva ouachitskéd (Graptemys ouachitensis). Tato Zelva disponuje
TSD typu Ia (samec-samice) (Bull & Vogt, 1979). Mlad’ata, kterd se vylihla z vajec
inkubovanych pii nizkych teplotach byla pomalejsi pii obraceni se a pomaleji rostla na
rozdil od mlad’at z vysokych inkubacnich teplot (Freedberg et al., 2001). Pretrvavajici
efekt teploty na fenotyp byl prokdzan pfti testovani téchto zelv i v jednom roce Zivota.
Zelvy pivodem z vysoké inkubaéni teploty (30 °C) byly stale rychlejsi pii obraceni se
nez jedinci z nizké inkubacni teploty (25 °C). Tento vysledek se nezménil ani pii riiznych
teplotach pfi testovani €i bez ohledu na to zda byly Zelvy ptivodem z riznych inkubac¢nich

reziml chovéany spolecné ¢i oddélen¢ (Freedberg et al., 2004).
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Ve stejné studii se vénovali i1 testovani vykonnosti u zelvy nddherné (7rachemys
scripta elegans). U tohoto druhu byl zjistén stejny vliv teploty na vykon jako
u predchoziho druhu u mléd’at i u ro¢nich Zelv, ale pouze kdyz byla okolni teplota pii
testovani shodna s teplotou inkubace (30 °C). Toto zjiSténi naznacuje, ze vliv teploty na
lokomoci miize byt roz§ifeny napii¢ vodnimi zelvami, které disponuji TSD (Freedberg et
al., 2004).

U mnoha druhii vodnich Zelv véetné rodu Graptemys mize byt silna selekce pro
vetsi vykon u samic nez u samct. Dospéli samci u téchto zelv vazi v dospélosti méné nez
polovinu hmotnosti samic. Samci téchto taxoni také ziejmé neobhajuji teritoria a nebojuji
o samice. Naopak samice musi kazdy rok opustit vodu a vydat se na sous snést vejce.
Méné vyrazny vliv na lokomoc¢ni vykonnost u zelvy nadherné (Trachemys scripta
elegans) muze byt pfisuzovan vétsi velikosti samct v dospélosti a také castéjSimu pobytu

na sousi u tohoto druhu nez u rodu Graptemys (Freedberg et al., 2004).

U zelvy ozdobné (Chrysemys picta), ktera disponuje TSD typu la (samec-samice)
(Ewert et al., 1994) byl zkouman vliv inkubacni teploty na fenotypové vlastnosti. Vejce
tohoto druhu byla uméle inkubovana ve tiech inkubacnich rezimech (Warner et al., 2020).
Studeném, pfi kterém se pfirozené lihnou samci, stfednim, ktery produkuje ptirozené
vyrovnany pomeér pohlavi a teplém rezimu, ktery produkuje samic¢i jedince. Pomoci
hormonalni manipulace byl odstranén vliv inkubacni teploty na gonadalni pohlavi. Na
cast vejec byl pted termosenzitivni periodou aplikovan 178-estradiol za ucelem umélého
vytvofeni samic a na Cast vajec byl aplikovan pfi stejném obdobi fadrazol (inhibitor
aromatazy) za ucelem tvorby samct ve vSech inkubacnich rezimech.

Prekvapivym vysledkem bylo, Ze vejce oSetifend estradiolem produkovala samce.
To bylo pozorovano i1 v pfedchozi studii (Warner et al., 2014). Tento jev mize byt
pfisuzovan nepfirozené¢ vysokym davkam estradiolu piisobicich na embryo, které mohly
zpisobit zvySeni koncentrace testosteronu pii termosenzitivni period€. Po vylihnuti byly
samice zanedbateln¢, ale statisticky vyznamné vétSi nez samci. Nicméné samci
z ptirozen¢ samci teploty (26 °C) byli relativné delsi, ale ne t€z$i nez samci z ostatnich
teplot. Samice byly stejn¢ velké bez ohledu na inkubacni teplotu. Celkova variabilita ve
velikosti obou pohlavi napfi¢ inkuba¢nimi rezimy byla velmi malad (Warner et al., 2020).

Nasledky této malé variability na zdatnost neni mozné posoudit bez dlouhodob¢;si
studie, kterd nebyla autory kvali logistickym problémim provedena. Vzhledem

k vysledkiim, které ukazuji, Ze samci z pfirozen¢ samcich teplot jsou vétsi po vylihnuti
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nez samci z ostatnich teplot a samice nejsou ovlivnény inkubacni teplotou v tomto
ohledu, by mély tyto vysledky odpovidat predikcim Charnov & Bull modelu. Nicméné
neni mozné posoudit, jak by tyto malé rozdily ve velikosti mezi samci mohly mit zdsadni

vliv na zdatnost bez dlouhodobé studie.

Naopak u Zelvy ostruhaté (Geochelone sulcata) inkubacni teplota determinuje
gonadalni pohlavi (TSD typu Ia) a urcuje délku inkubace, ale nemd vliv na
zivotaschopnost mlad’at ani na jejich hmotnost po vylihnuti. Nasledny rtist a teplotni
preference zelv taktéz nebyly ovlivnény teplotou pfi inkubaci po dobu 330 dni od
vylihnuti do konce studie (Ligon et al., 2009). Vysledky této studie neodpovidaji
predikcim Charnov & Bullova modelu. Zelvy obou pohlavi nebyly ovlivnény inkuba¢nim
rezimem. Velikost jedinct a jejich teplotni preference byly ovlivnény pouze identitou

matky.

U haterie novozélandské (Sphenodon punctatus) byl zjistén vliv inkubaéni teploty
na rust po vylihnuti. Haterie piedstavuje druh s TSD typu Ib (samice-samec) (Nelson et
al., 2004). Inkubacni teplota pfi umélé inkubaci pfi konstantnich teplotach (18, 21, 22 °C)
neovlivnila zdsadnim zptisobem velikost mlad’at po vylihnuti. Ovlivnila ale nasledny rst.
Velikost mlad’at po 10 mésicich od vylihnuti se liSila mezi teplotnimi rezimy, pfi¢emz
vSechna méla stejné Zivotni podminky. Jedinci z nejnizsi inkubacni teploty byli nejmensi
oproti jedinciim z vysSich teplot. Tento rozdil mize byt pfisuzovan suboptimalni teploté
pro vyvoj, i vzhledem ke zvySené mortalit¢ embryi z této teploty. Zajimavé je, Ze tito
jedinci byli stale vétsi nez mlad’ata, kterd byla inkubovana v pfirozenych hnizdech.
Jedinci vylihnuti v pfirodé byli mensi 1 po 10 mésicich. Haterie, které se vylihly v pfirodé
a byly tedy nejmensi ze studovanych zvitat, byly rychlejsi nez uméle inkubovand mlad’ata
(Nelson et al., 2006). Vliv pohlavi nebyl oddélen od vlivu inkubaéni teploty (Thompson
et al., 2004). U této studie nelze urcit, zda odpovida predpovédi Charnov & Bullova
modelu, jelikoz vliv gonadalniho pohlavi mize byt zaménén s vlivem inkubacni teploty.
Navic haterie je dlouhovéky plaz dozivajici se az 100 let (van Winkel et al., 2018), tudiz
uvazovat jaky vliv miZe mit rozdil ve velikosti v 10 mésicich véku je nedostacujici

z pohledu na Zivotni zdatnost téchto jedinci.

Aligéator americky (Aligator mississippiensis) disponuje TSD typu II (samice-

samec-samice) (Lang & Andrews, 1994) a byl u néj zaznamenan vliv inkubacni teploty
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na fenotyp mlad’at. Vejce tohoto druhu byly inkubovany za série konstantnich teplot.
Hmotnost mlad’at po vylihnuti nebyla ovlivnéna inkubacni teplotou, zatimco rozméry
mlad’at se liSily mezi inkubac¢nimi rezimy. Nejvétsi byla mlad’ata z nejvyssi teploty
(32 °C) a nejmensi naopak z nejnizsi aplikované teploty (29 °C). Inkubacni teplota také
ovlivnila vstiebavani zivin ze zZloutkového vacku, respektive mnozstvi nespotfebovaného
zloutku po vylihnuti se liSilo mezi inkuba¢nimi rezimy. Nicmén¢ nebyl zde zifejmy trend
specificky vliv na fenotyp byl zhodnocen pouze u jedincti ze 32 °C, pficemz samice mély
vétsi mnozstvi nespotiebovaného Zloutkového vacku a samci naopak vazili vice pfi
porovnani ,,Cisté* vahy téla bez zloutkového vacku a méli Sirsi hlavy (Allsteadt & Lang,
1995). Autofi tyto vysledky uvadéji jako podporu Charnov & Bullova modelu, tedy ze
vetsi vaha a $irsi hlava samct z této teploty jsou pro né vyhodou oproti ostatnim samctim.
Nicméné vliv inkubacni teploty zde nebyl oddélen od vlivu gonaddlniho pohlavi a
zaroven neni jisté, ze se tyto velikostni rozdily nevytrati pozdéji v pribéhu jejich zZivota.

Neni tedy mozné fici, ze jde o podporu Charnov & Bullova modelu.

3.2 Testovani podpory Charnov & Bullova modelu u druhi s genotypové

uré¢enym pohlavim

Charnov & Bullova hypotéza se snazi vysvétlit ESD, mlizeme z ni ale odvodit predikei i
pro GSD druhy. Zde by podle této hypotézy mohlo mit prostfedi vliv na fenotyp, ten by
ale nem¢l byt pohlavné specificky (Elphick & Shine, 1998).

Scink (Bassiana duperreyi) je druhem s GSD, u kterého byl zkouman vliv teploty
na fenotyp (Shine et al., 1997). Mlad’ata z riznych teplotnich rezima simulujicich
podminky v redlnych hnizdech se liSila v lokomo¢ni vykonnosti po dobu Sesti mésicii. Pri
inkubaci vajec pii ,,studeném rezimu se lihla mensi mlad’ata, ktera byla také pomale;jsi
nez mlad’ata z vysokych teplot, a to bez ohledu na v€k mlad’at a teploty pfi testovani.
Rozdily ve velikosti téla byly kratkodobé a po n¢jakém case se vliv teploty na velikost
vytratil, zatimco vliv teploty na lokomo¢ni vykonnost pietrval po celou dobu studie (6
mésictl) (Elphick & Shine, 1998). Casn&jsi vylihnuti, vétsi velikost a lepsi lokomoéni

vykonnost mohou pomoci mlad’atim tohoto horského druhu piezit kritické obdobi jejich
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zivota. Bohuzel neni znamo, zda mélo pohlavi vliv na fenotyp, nelze tedy fici, zda tato
studie odpovidé predikci Charnov & Bullovy hypotézy.

Pozdéji bylo zjisténo, ze na fenotyp maji vliv i vykyvy teplot bez ohledu na
prumérnou teplotu v pribéhu inkubace (Shine, 2004). Vejce byla inkubovana
v inkubac¢nich rezimech se stejnymi celkovymi primérnymi hodnotami primérné teploty
(18 °C) a dennim rozsahem teplot (= 5 °C), ale ligicich se v posloupnosti teplot. Cast
vajec byla inkubovana pti 18 = 5 °C po celou dobu inkubace, dal$i ¢ast byla inkubovana
pii postupné stoupajicich teplotdch od 16 = 5 °C do 20 + 5 °C a zbytek byl inkubovan
naopak od teplych (20 = 5 °C) do studenych (16 + 5 °C) teplot. Pti inkubaci vajec
v teplotnich rezimech se stejnou priimérnou teplotou inkubace, ale jinou fluktuaci teplot
je vyrazné ovlivnéna doba inkubace a také fenotyp mlad’at. Mlad’ata inkubovana pti 18 +
5 °C se vyvijela v priméru o 7 dni déle nez mlad’ata z vyrazné fluktuujicich rezimt.
Inkubace, kde priméré teplota postupné klesala, produkovala mlad’ata s Castym
vyskytem morfologickych deformaci, mensi velikosti a zhorSenou lokomo¢ni vykonnosti
oproti mlad’atim z postupné rostoucich teplot. Gonadalni pohlavi mélo vliv na morfologii
a lokomo¢ni vykonnost mlad’at, ale nezavisle na vlivu inkubacni teploty. Samci méli
krat$i télo, relativné del$i ocas, byli t€¢Zz81 a béhali rychleji nez samice. Bohuzel neni
znamo jak dlouho tento vliv teploty a pohlavi pfetrvava (Shine, 2004). Jelikoz bylo
prokédzéano, ze vliv pohlavi na fenotyp nebyl spjat s vlivem inkubacni teploty, tak tato
studie podporuje predikci Charnov & Bullova modelu: tento scink je pohlavné dimorfni,
ale obé& pohlavi stejné reaguji na vliv inkubacni teploty.

Dalsi z vlastnosti, kterd je ovlivnéna inkubacni teplotou, je schopnost se ucit.
Mléad’ata z vyssi inkubacni teploty byla schopna se 1épe naucit nalézt pozici tkrytu pfi
simulovaném Utoku nez mlad’ata z nizké inkubacni teploty ve véku 1-4 mésicti. Neni tedy
znamo, zda je vliv teploty dlouhotrvajici. Ob¢ pohlavi reagovala na vliv inkubaéni teploty
stejn¢ (Amiel & Shine, 2012). Mlad’ata z vysoké inkubacni teploty, ktera jsou schopna se
1épe ucit, jsou také vEtsi a rychleji béhaji. Tyto tii vlastnosti jsou tedy optimalizovany pti
stejné inkubacni teploté. Nicméné u jedincii ze stejné inkubacni teploty nebyl stejny trend
jako mezi dvéma inkubacnimi teplotami, tedy neplatilo, ze vétsi jedinci byli rychlejsi
nebo chytiejsi nez mensi jedinci (Amiel et al., 2014). Z vysledkt téchto dvou pokust
vyplyva, ze také podporuji predikce Charnov & Bull modelu.

V dalsi studii zadné z mlad’at z nizké inkubacni teploty nebylo schopno vyiesit
motoricky kol (5x za sebou odstranit vicko z lahve dé€lici jej od potravy pod nim) na

rozdil od poloviny Uspé€$nych mlad’at inkubovanych ve vysoké inkubacni teploté.
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Mlad’ata z vysoké teploty, ktera zvladla tento kol byla také schopna se rychle naucit
rozliSovat barvy a spojit si ur€ité barvy s odménou ve formé potravy. Z téchto jedinct
bylo vice samic nez samci schopno vyftesit motoricky ukol, ale jelikoz to byli pouze tii
samci, neni mozné¢ nasledné porovnavat odliSnosti mezi pohlavimi ve schopnosti
rozliSovat barvy (Clark et al., 2014). Tato studie odpovida predikci Charnov & Bullova
modelu, protoze jedinci z vysoké teploty (samci i samice) byli schopni vytesit motoricky
ukol, ale zadny samec ani samice z nizké inkubacni teploty to nezvladl. Ob¢ pohlavi jsou
tedy v tomto ohledu ovlivnéna inkubacni teplotou stejnym zptisobem. Zajimavé takeé je,
ze u tohoto druhu s GSD ma teplota inkubace vliv na pomér pohlavi. Nizké teploty

produkuji vice nez 70 % samcu ve sntiskach (Shine et al., 2002).

U jiného druhu scinka (Oligosoma suteri), ktery je jedinym ptivodnim oviparnim
scinkem na Novém Zélandu, byl zjistén vliv inkubacni teploty na fenotyp (Hare et al.,
2002). Inkubaci vajec tohoto druhu pii konstantnich teplotach (18, 22, 26 °C) bylo
zarodkl a zvySuje pravdépodobnost vyskytu télesnych abnormalit. Toto zjisténi indikuje,
ze tato teplota je blizko spodni hranici pro vyvoj embryi tohoto druhu. Taktéz se lisilo
zbarveni mlad’at z této inkubacni teploty oproti ostatnim mlad’atim. Mlad’ata z 18 °C
byla jednolité¢ tmaveé hnéda oproti ptirozenému Sedohnéd¢ teCkovanému zbarveni mlad’at
ze dvou zbylych teplot (Hare et al., 2002). Mlad’ata z téchto tii inkubacnich teplot se
nelisila ve velikosti po vylihnuti, ale po 12 mésicich byla mlad’ata z nizké teploty
nejmensi, oproti jedincim z vysSich teplot ve vSech méfenych rozmérech. Pohlavi
nemélo vliv na rast (Hare et al., 2004). Inkubacni teplota také ovlivnila lokomo¢ni
vykonnost mlad’at. Nejpomaleji béhali jedinci z nejnizsi inkubacni teploty bez ohledu na
pohlavi a to 1 po 4 mésicich (Hare et al., 2008). Z vysledkt téchto tii studii je patrné, ze
jsou jedinci obou pohlavi ovlivnéni inkubacni teplotou stejnym zptsobem, coz odpovida

predikcim Charnov & Bull modelu.

U jestérky zedni (Podarcis muralis) byl zjistén vliv inkubacéni teploty na
zivotaschopnost zarodkli a fenotyp mladd’at po vylihnuti. Pfi inkubaci vajec za série
konstantnich teplot byla vyrazné¢ negativné ovlivnéna Zivotaschopnost zarodki pfi
nejvyssich testovanych teplotach (32, 35 °C), zatimco pfi stfednich a nizkych teplotach

byla tspésnost vylihnuti mnohem vyssi (van Damme et al., 1992).
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Velikost jestérek po vylihnuti pozitivné korelovala s velikosti vejce a také byla
ovlivnéna inkubacni teplotou. Mlad’ata inkubovand pii dvou nejvyssich teplotach byla
v priméru mens$i nez jedinci z nizSich inkubacnich teplot (24, 28 °C). Vliv nizSich
inkubacnich teplot se projevil také na rychlejSim ristu a zvySené lokomoc¢ni vykonnosti
mlad’at z téchto teplot oproti ostatnim mlad’atim. VEtsi velikost po vylihnuti a rychly rast
mlad’at z 28 °C mél za nasledek nejvétsi velikost téchto mlad’at po 2 mésicich (van
Damme et al., 1992).

Vysledky se shoduji se studii Brana & Ji (2000), kdy byla stejnd populace tohoto
druhu testovana také za série ¢asteCné odliSnych konstantnich teplot nez v predchozi
studii. Jedinci obou pohlavi z nejvyssi inkubaéni teploty byli nejmensi po vylihnuti, méli
nejhorsi lokomoc¢ni vysledky a nejpomaleji rostli.

Vysledky téchto dvou studii ukazuji na vliv teploty bliZici se horni hranici pro
vyvoj u jestérky zedni. Odpoved’ jedincii obou pohlavi na vliv inkubaéni teploty se nelisil,

tudiz vysledky téchto studii odpovidaji predikcim Charnov & Bullovy hypotézy.

Vliv teploty na personalitu je patrny také u druht s GSD. Chovani jedince je
formovano dédi¢né, tak i pomoci externich faktorti béhem ontogeneze. Takovy vliv byl
zjistén u agamy vousaté (Pogona vitticeps) (Siviter et al., 2016). Teplota béhem inkubace
méla vliv na odvaznost mlad’at (méfena doba stravena v blizkosti neznamého objektu).
Jedinci inkubovani pii vysoké teploté jsou odvaznéjsi nez jedinci z nizké teploty, ale
pouze po kratkou dobu (5 dni). Po tfech mésicich nebyl tento vliv patrny (Siviter et al.,
2016). Vzhledem ktomu, Ze vliv inkubacni teploty na odvadZnost agam nebyl
dlouhotrvajici, nelze uvazovat o tom, ze by mohl mit vliv na zdatnost jedincti pozdéji
v ontogenezi.

Naopak byl pozorovan vliv teploty na socialni uceni v dospélosti. Agamy
inkubované pfi nizké teploté byly schopny vyfesit ukol, spocivajici v otevieni posuvnych
dvifek po shlédnuti uspéSného pokusu jiné¢ agamy rychleji nez jedinci inkubovani pfi
vysoké teploté. Tento vysledek je mozné piisuzovat odlisSné schopnosti asociativniho
uceni u jedinct z téchto dvou inkubacnich teplot (Siviter et al., 2017).

U jedinct inkubovanych pii stejnych inkubacnich teplotach jako v predchozi
studii bylo také zjiSténo, ze agamy inkubované pii vysoké teploté jsou dlouhodobé
uspesnéjsi pii lovu potravy a také béhaji rychleji nez jedinci inkubovani pti nizké teploté.
Ve vnitrozemi Australie, kde se tento druh pfirozené¢ vyskytuje, jsou vysoké teploty

spojeny s menSim mnozstvim pfirozené potravy. Schopnost 1épe lovit dava témto
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jedinctim vyhodu v prostfedi s omezenymi zdroji. Nicméné pomalejsi jedinci narostli do
vétSich rozmérti nez jedinci z vysoké teploty, coz ukazuje na mozné trade-off mezi ristem
a schopnosti lovit (Siviter, 2015).

U dospélych agam lepsi schopnost asociativniho uceni a rychlejsi riist u jedinct
z nizké inkubacni teploty ¢i vétsi Gspésnost v lovu a rychlejsi beh jedincl z vysoké
inkubacni teploty mize vyznamné ovlivnit zdatnost téchto jedincii. BohuZzel v téchto
studiich nebyl statisticky vyhodnocen mozny vliv gonadéalniho pohlavi a pocet
testovanych jedinct byl nizky: 14 (Siviter, 2015) a 13 (Siviter et al., 2017). Nicmén¢é
alespoit pocet jedincii a rovnomérny pomér pohlavi byl podobny u téchto dvou
inkubacnich rezimt. Z téchto vysledki 1ze predikovat, Ze inkubacni teplota ma vyznamny
vliv na zdatnost agam vousatych, ale nelze urcit, zda tento druh odpovida predikcim

Charnov a Bullovu modelu, protoze nebyl vyhodnocen mozny vliv pohlavi.

Dlouhodoby vliv teploty na chovéni byl prokazan také u gekonc¢ika mexického
(Coleonyx elegans). Jedinci inkubovani pii vysoké teploté (30 °C) byli vyrazné¢ méné
aktivni bez ohledu na pohlavi a nevykazovali tolik stereotypniho antipreda¢niho chovani
jako jedinci znizSich inkubacnich teplot (26, 28 °C) pfi testovani za stresujicich
podminek (nezndmé prostiedi, simulovany utok predatora). Oproti tomu se vliv teploty
neprojevil na chovani spojené s lovem a konzumaci kofisti. Snizena aktivita jedincii
z vysoké teploty pii testovani chovani vyvolaného pii stresujici situaci muze byt
vysvétlena snizenou kanalizaci pfi vyvoji za extrémni, ale stale zivotaschopné inkubacni
teploty (Trnik et al., 2011). Jedinci obou pohlavi byli ovlivnéni inkubac¢ni teplotou, ale

stejnym zplisobem, proto tento piipad odpovida predikci Charnov & Bullova modelu.

U leguana kubanského (Cyclura nubila) se mlad’ata z riiznych inkubacnich teplot
nelisi ve velikosti a vaze po vylihnuti, ale teplota dlouhodobé ovlivituje nasledny rust.
Vyssi inkubacni teploty maji za nésledek rychlejsi riist leguanti obou pohlavi stejnym
zpusobem po dobu jednoho roku, oproti pomaleji rostoucim jedincim z nizkych
inkubacnich teplot. Rozdily ve velikosti indukované inkubacni teplotou se vytratily 16
mesict po vylihnuti. Teplotni preference mlad’at z riznych inkubacnich teplot se nelisily,
nelze tedy rychlejsi riist pfisuzovat rozdilnym teplotnim optimim mlad’at. Rychlejsi rist
jedinct z vysokych teplot mize umoznit mlad’atiim piezit kritické obdobi jejich zivota

(Alberts et al., 1997). Vysledky této studie odpovidaji predikci Charnov & Bullova
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modelu, protoze mlad’ata obou pohlavi odpovidala na inkubacni teplotu stejnym

zpisobem.

4. 7Z.aveér

Z vysledkii zminénych piipadovych studii je zfejmé, Ze vliv inkubacni teploty miize mit
vyrazny dopad na fenotyp jedince. Kromé konstantnich teplot mohou mit vliv 1 teplotni
vykyvy (Shine, 2004), ale existuji i piiklady, kde se vliv fluktuujicich teplotnich spekter
od konstantnich teplot nelisi (Steele & Warner, 2020). Neékteré vlivy teploty jsou
kratkodobé a tyto rozdily naptiklad ve velikosti se v pribéhu ristu jedinct z riznych
inkubacnich rezimu vytraceji a neni tedy mozné posoudit, nakolik se podileji na vysledné
zdatnosti jedinct. Taktéz vysledky u dlouhovékych druht (krokodyld, zelv a haterie)
mohou byt odlisné od kratkoveékych a stiedné se dozivajicich taxonti. U ¢asti studii druhti
s TSD bylo obtizné stanovit, zda odpovidaji predikcim Charnov & Bullovy hypotézy,
protoze nebyly vlivy prostiedi na jedince sledovany po delsi casovy usek ¢i nebyl rozlisen
mozny zavadéjici vliv gonadalniho pohlavi.

Charnov & Bullova hypotéza je v souc¢asné dob¢ asi nejuznavanéjsim modelem
vysvétlujici vznik a pretrvavani teplotné uréeného pohlavi, ale je zde cela fada dalSich
hypotéz. Déle jsou uvedeny jen nékteré z nich. Existuji hypotézy vysvétlujici adaptivnost
TSD, které¢ nejsou zalozeny na rozdilné zdatnosti jedinct, ale jsou spojeny se selekci na
nevyrovnany pomér pohlavi, ktery je typicky pro druhy s TSD. Prvni takovou hypotézou
je Group structure adaptation hypothesis. Tato hypotéza ukazuje na skute¢nost, Ze
nevyrovhané poméry pohlavi mohou byt adaptivni. Mofiské Zelvy predstavuji skupinu,
ktera je charakterizovana nevyrovnanym pomeérem pohlavi v ptirodé u mlad’at (Obr. 3),
ale 1 u dospélcii. VSechny druhy motskych Zelv disponuji TSD typu Ia (samec-samice).
Nékteré studie tvrdi, Ze n¢kolikandsobné¢ mensi pocty samcti jsou nasledkem globalni
zmény klimatu a ze predstavuji vyraznou hrozbu pro vyvoj populaci moiskych zelv
v budoucnu vzhledem ke stale rostoucim primérnym teplotam na Zemi (Jensen et al.,
2018). Ukazuje se ale, Ze nizké pocty samcti nejsou limitujici (Wright et al., 2012). Bylo
totiz zjisténo, ze se samci rozmnoZzuji Castéji neZ samice. Ty se rozmnozuji kazdé 2—4
roky a samci i kazdy rok, navic samci se mohou péfit i s vice samicemi. I u populace
karety obrovské (Chelonia mydas), kde se ze snliSek lihne 95 % samic, na kazdou
reprodukujici se samici ptipada 1,4 samce. Operacni pomér pohlavi béhem pareni je tedy

mnohem vice vyrovnany, ¢i dokonce samci pievazuji.
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Obr. 3: Poméry pohlavi u mlad’at z populaci motskych Zelv. Barevné je zobrazeno

mnozstvi samic a prazdné vysece zobrazuji mnozstvi samcu. Pfevzato a upraveno z Hays

et al. (2014).

Dal$im moznym vysvétlenim udrzitelnosti TSD je hypotéza zvana Sib-avoidance
hypothesis. Tato hypotéza vysvétluje pietrvani TSD za u€elem zamezeni reprodukce mezi
sourozenci produkci jedincii stejného pohlavi ze vSech vajec ve sntiSce. K predchazeni
inbreedingu by timto zpisobem mélo dochézet u filopatrickych taxonii (Ewert & Nelson,
1991). Tato hypotéza je ale zpochybnéna z n¢kolika diivodd. Na vejce v plazich hnizdech
ptsobi odlisné teploty vzhledem k tomu, v jaké hloubce se nachazi, coz zptlisobuje, ze se
z jedné sniisky lihnou casto jedinci obou pohlavi. Navic u dlouhovékych druhi, které se
rozmnozuji vicekrat za zivot, neni mozné vyloucit moznost inbreedingu. Taktéz se
mnohdy samice pafi s n€kolika samci, a to jak u TSD, tak GSD druhti, coz snizuje
produkci inbrednich mlad’at.

Neutralni hypotézy predstavuji dalsi skupinu. Podle téchto modelt nezalezi, zda
ma taxon TSD nebo GSD, protoze ob¢ strategie jsou stejné vyhodné. Kdyz je tedy pohlavi
urceno inkubacni teplotou, fluktuace v prib¢hu roku ¢i dlouhodobé posuny v teplotach
se nasledné musi projevit v riznych pomérech pohlavi. TSD je podle téchto hypotéz
udrzovano, protoze se zatim nevyskytly mutace, které by zpusobily piechod ke GSD
(Bull, 1980). Dlouhovékost jedincii u taxont s TSD, ptfesahy generaci ¢i geneticka
variabilita v citlivosti vUc¢i teplot¢ jsou faktory vyrovnavajici poméry pohlavi

v dospélosti, diky kterym mutze byt TSD neutralni (Valenzuela, 2004).
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Z mého pohledu je stile nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim TSD Charnov &
Bullova hypotéza, ktera také disponuje nejvetsi empirickou podporou. Studie Warner &
Shine (2005) na kratkoveké agamé (Amphibolurus muricatus) predstavuje ptipad, ktery
naprosto odpovidd predikcim Charnov & Bullovy hypotézy vzhledem k maximalni
zdatnosti jedincl, ktefi pochazeli z inkubacnich teplot pfirozené¢ produkujici dané
pohlavi. Provedeni hormonélnich manipulaci za ucelem odliSeni vlivu gonadélniho
pohlavi od vlivu inkubacni teploty je podle mého ndzoru jedine¢nd moznost, jak zjistit
nakolik jsou rozdily ve fenotypu spjaty s pohlavim jedince ¢i naopak podminény teplotou.
Nékolikaleté studium reprodukéniho uspéchu jedincti z riznych inkubacnich teplot
v poloptirozeném prostiedi také posune vysledky studii blize k situaci, kterd se odehrava
v ptirod€. V budoucnu je dilezit¢ mit na paméti jaké vlastnosti mohou byt brany jako
vyznamné pro vyslednou zdatnost u jednotlivych plazich taxonti. Myslim si také, ze
v nasledujicich letech by se mély studie zaméfit pfevazné na kratkovéké druhy plazi,
u kterych bude moznost studovat jejich celozivotni zdatnost. Také by se mélo prostudovat
co nejvice druhii, jelikoz vlivy prostfedi se mezi taxony mohou liSit a nelze je

generalizovat.
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