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ABSTRAKT

Disertacni prace se zabyva hormonalni kontrolou pohlavniho dimorfismu u jestéri a je
tvotfena Ctyfmi ptispévky. Pohlavni hormony jsou dulezité pro vyvoj a regulaci pohlavniho
dimorfismu, jednotlivé znaky jsou vSak ovliviiovany riznymi mechanismy. Samci sexualni
chovani gekona Eublepharis macularius je regulovano testosteronem a lze jej uspésné
indukovat také u samic, jen nab¢h a vyhasinani jednotlivych prvkl chovani trva déle nez u
samcul. Nastup a vyhasinani znaka nejsou ani u jednoho pohlavi okamzité, s ¢imz je nutné
v experimentech vyuzivajicich hormonalni manipulace pocitat, coz se v ptredchozim
vyzkumu nedélo. U dalSiho druhu gekona Paroedura picta stimuluje expresi samciho
sexualniho chovani u samic testostosteron i dihydrotestosteron. Sam¢i ofenzivni agrese se
vSak u samic objevuje pouze po dodani testosteronu, ktery tim, Ze je v mozku aromatizovan
na biologicky aktivni estradiol, patrn¢ stimuluje ofenzivni chovéani jen nepifimo. Oba
androgeny také u samic stimuluji riist sam¢ich kopula¢nich organt. Se sexualnim chovanim
obou druhti gekonl je spojené i rozpoznani pohlavi, které umoznuji znaky vyvolané
pusobenim gonadalnich androgenid u samct, kdezto pro rozpoznani jedince jako samice
neni nutny specificky samici feromon kontrolovany ovaridlnimi hormony. Pohlavni rozdily
ve velikosti téla gekonil vznikaji plisobenim samicich ovaridlnich hormonti, kdezto sam¢i
gonadalni androgeny ani sniZzena reprodukéni zatéz samic se na ném vitbec nepodili a samci
jsou v tomto ohledu spiSe neutrdlnim pohlavim. Predkladanéd disertacni prace, ktera je
zamé&fena na dva modelové druhy vyznamné skupiny Supinatych plazti — gekonti, do znacné
miry nabourdvd obecné vzité piedstavy o endogennich mechanismech kontroly
jednotlivych znakti pohlavniho dimorfismu Supinatych plazi i obratlovcl jako celku a

piispiva tak k jejich hlubSimu poznani.



ABSTRACT

This Ph.D. thesis is fosuced on hormonal control of sexual dimorphism in lizards and is
composed of four contributions. Sex steroid hormones are important for development and
regulation of sexual dimorphism in reptiles, but particular traits are controlled by different
endogenous mechanisms. Male sexual behaviour of the gecko E. macularius is controlled
by testosterone and can be successfully induced in females, only the onset and cessation of
the behaviour take longer than in males. The onset and cessation of particular traits are not
immediate for both sexes, and this time component has to be taken into account in future
experiments using hormonal manipulations. In other species of the gecko, P. picta,
testosterone and dihydrotestosterone stimulates the expression of male sexual behaviour in
females as well. Male offensive aggression occurs only in testosterone-treated females,
probably due to its conversion to biologically active estradiol in the brain, testosterone thus
stimulates offensive behaviour probably only indirectly. Both androgens also stimulate the
growth of the male copulatory organs, hemipenes, in females, but in different way than the
size of penis in male mammals. Sexual behaviour of both gecko species is associated with
sex recognition, which is allowed by androgen-triggered cues in males, whereas female
attractiveness pheromone controlled by ovarian hormones is not required for identification
of an individual female as a sexually attractive female. Sexual size dimorphism in geckos
is caused by growth feminization by ovarian hormones in females, whereas male gonadal
androgens and female reproductive costs are not involved - males thus are rather neutral
sex in the respect of growth control by gonadal hormones. This Ph.D. thesis, focused on
two model gecko species, provides new insights into the current knowledge of endogenous
mechanisms controlling particular components of sexual dimorphism in squamate reptiles

and vertebrates as a whole.



UVOD

Pohlavni dimorfismus se v urcitych podobach vyskytuje u vétSiny zivocicht.
Kromé primarnich pohlavnich znakl (gonady) jsou pohlavné dimorfni i velikost a tvar téla
(v€etné riznych vyristkl a zbarveni), a dale v Sir§im kontextu pohlavné specifické socialni
chovani, pach ¢i rychlost metabolismu (Greenberg, 1943; Cox a kol., 2005; Garland a Else,
1987). Pro plazy jsou nékteré pohlavné dimorfni znaky (zejména pach, zbarveni, ¢i
ritualizované pohyby) dulezité také pro rozpoznavani pohlavi (napiiklad Crews 1975;
Lopez a Martin, 2001; pro hady shrnuto v Mason a Parker, 2010). Ackoliv byly tyto znaky
v minulosti hojn¢ studovany, endogenni mechanismy jejich kontroly nejsou jeste
disertacni prace je proto zamétfena na endogenni regulaci exprese pohlavné dimorfnich
znakli gekonl (ktefi jsou vyznamnou skupinou Supinatych plazil) pomoci pohlavnich
steroidnich hormont, pfedev§im androgenli a estrogenll. Ve snaze pfinést odpovédi na
zakladni otazky spojené s hormondlni regulaci plné¢ vyuzivd moznosti experimentalni
manipulace s hladinami vybranych hormonti a naslednym zhodnocenim jejich vlivu na
behavioralni a morfologické znaky, kterymi se samci a samice li$i. Cilem prace je pfispét
k objasnéni proximatnich mechanismii kontroly v kli¢ovych znacich pohlavniho
dimorfismu Supinatych plazt.

Skupina gekoni sensu lato (Gekkota) zahrnuje piiblizné jednu Sestinu z vice nez
10 000 do dnesni doby popsanych druhii Supinatych plazt (Uetz a kol., 2017). Gekoni jsou
vyznamnou a rdznorodou skupinou s obrovskym arealem rozsifeni, u které mizeme casto
pozorovat vyrazné projevy pohlavniho dimorfismu. Mezi nejvyznamnéjsi dimorfni znaky
patii délka téla: mezi gekony se nachézeji druhy jak druhy s vét§imi samci nez samicemi,
druhy monomorfni, tak i druhy kde jsou naopak samci mensi pohlavi (Kratochvil a Frynta,
2002; Kubicka a kol., 2013; Starostové a kol., 2010). DalSim casto studovanym pohlavné-
dimorfnim znakem je pfitomnost samc¢iho sexualniho a agonistického chovani, které se
obvykle sklada z nékolika pomérné jasné definovatelnych stereotypnich prvki (Golinski a
kol., 2011, 2014, 2015; Rhen a Crews, 1999, 2000; Rhen a kol., 1999); déle to je pohlavné
specificka produkce pachii slouzici k rozpoznavani pohlavi (Cooper a Steele, 1997; Mason
a Gutzke, 1990; Mason a kol., 1987) a v neposledni fad¢ sem také patii subbunécné
vlastnosti jako pohlavni chromozomy urcujici pohlavi u druhi s genotypové urcenym
pohlavim (Koubova a kol., 2014; Pokorna a kol., 2010). Nekteré druhy gekonil vSak mayji
teplotn€ urcené pohlavi (Pokorna a kol., 2010; Viets a kol., 1993), kdy ob& pohlavi sdileji



stejny genotyp (Flores a kol., 1994; Gutzke a Crews, 1988; Rhen a Crews, 1999). Pro
vSechny gekony je také typicka tzv. invariantni sniiSka, kdy vétSina druhti klade pouze dvé
vejce (vzdy pouze jedno z kazdého ovaria) v ramci jedné sntisky (shrnuto v Kratochvil a
Frynta, 2006; Shine a Greer, 1991). Pravé pro vSechny tyto vlastnosti jsou gekoni velmi
vhodnou skupinou pro studium komplexnich projevl pohlavniho dimorfismu a jeho
endogennich mechanismii z proximatniho i ultiméatniho hlediska. Zji§téné poznatky
spoleén¢ s poznatky u jinych skupin Supinatych plazii pak umoziuji nastinit trendy
v evoluci endogenni kontroly pohlavniho dimorfismu v ramci celé této vyznamné skupiny
obratlovct.

Pohlavné dimorfni znaky jsou ¢asto davany do souvislosti s pohlavnimi hormony.
Plati to zejména u druhl s environmentalné ur¢enym pohlavim, kde se ob& pohlavi lisi
pouze ve fenotypu, ne v genotypu. Ale i1 pro druhy s genotypové ur¢enym pohlavim, kde
jsou geny pro pohlavné dimorfni znaky navazané na autozomy, jsou pohlavné¢ specifické
hladiny gonadalnich steroidil pro expresi téchto znakt také zésadni (naptiklad Crews a kol.,
1978; Wilson a kol., 1981). Podle klasické, tzv. ,aktivacni hypotézy maji pohlavné
specifické hormony na expresi urcitych znakti okamzity (tj. aktivujici) G€inek (Obr. 1A).
Pro vyvolani téchto znaki staci pouze zvySeni aktualnich hladin pfisluSnych hormonii
v organismu, pii jejich ptipadném poklesu (Casto sezonnim) dochédzi k vymizeni znakt
(Arnold a Breedlove, 1985); experimentalné¢ lze tyto znaky aktivovat u jedinci obou
pohlavi zvySenim hladin pfislusnych hormont cirkulujicich v krvi. Podle druh¢ klasické,
tzv. ,,organizacni‘ hypotézy je vSak pro expresi dal§ich znaki v dospélosti jedince, kromé
aktualné¢ zvySenych hladin pfisluSnych hormont, potfeba 1 jejich zvySeni behem
senzitivniho obdobi (naptiklad n€kdy béhem rané ontogeneze ¢i béhem puberty, Obr. 1B),
coz ma dlouhodoby organizujici u€inek (Phoenix a kol., 1959). Podle této hypotézy jedinci,
kteti neméli v tomto senzitivnim obdobi zvySené hladiny hormoni (typicky se to tyka toho
pohlavi, kter¢é ma hladiny piislusSného hormonu nizké — napf. androgeny u samic),
v dospélosti nereaguji na experimentalni zvySeni hladin hormonti, protoze nemaji

,haorganizované‘ pfislusné endogenni dradhy vedouci k expresi sledovan¢ho znaku.
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Obr. 1 Schéma ucinku testosteronu na samc¢i sexualni chovani
podle hypotézy aktivace a organizace.

Modifikovano ze Schoralkova a kol., 2017.

Hypotézy aktivace a organizace, které¢ byly postulovany na zdklad¢é savcich
behavioralnich studii, byly v nedavné dobé¢ testovany také u Supinatych plazl, ato i v rdmci
nasi pracovni skupiny. Bylo piekvapujici, jak se blizce ptibuzné druhy gekont 1i8i v tom,
zda u nich samc¢i sexudlni chovani podléha organizaci, nebo jestli jej lze rovnou pomoci
experimentalné zvySenych hladin testosteronu (T) aktivovat 1 u samic (Golinski a kol.,
2011,2014,2015; Rhen a Crews 1999). Pti zpétném pohledu jsme si uvédomili, ze se studie
liSily délkou plisobeni T a ze délka experimentu je imérna poctu samic s prokazatelné
sam¢im sexualnim chovanim. Pro test nacasovani vlivu T na sam¢i sexudalni chovani jsme
piipravili experiment s hormonalnimi manipulacemi u gekoncika no¢niho (Eublepharis
macularius), jez predstavuje prvni kapitolu této disertacni prace. Jedna se o druh, u kterého
bylo na zaklad¢ pfedchoziho experimentu pfedpokladano, Ze sam¢i sexudlni chovani je
nutné u samcl organizovat, protoZze samice na experimentdlné¢ zvySené hladiny T
nereagovaly, diivejsi experiment vSak trval pouze 4 tydny (Rhen a Crews, 1999). Pro nés
experiment bylo vyhodné, Ze samci tohoto druhu maji na rozdil od vétSiny ostatnich

testovanych gekont (naptiklad druhy Paroedura picta, Coleonyx elegans) komplexni



sexualni chovani, sestavajici se z faze dvofeni a vlastniho kopula¢niho chovani (Obr.2,

Golinski a kol., 2011).
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Obr. 2 Schéma komplexniho (Eublepharis

macularius) a zjednoduSeného (Coleonyx

elegans)  samciho  sexudlniho
Modifikovano z Golinski a kol., 2011.

chovani.

Jednotlivé prvky
sexualniho chovani jsou pomérné
snadno rozlisitelné — napt. vibrace
ocasu je nezaménitelny
stereotypni prvek chovani, ktery
samci tohoto druhu predvadéji
pouze v pritomnosti  samice.
Cilem predlozené studie bylo
objasnit, jaké prvky samciho
sexudlniho chovani ovliviiuje T a
zda je vSechny Ize uspésné
indukovat u juvenilnich samic a
prepubertalné kastrovanych
samctl. Juvenilni samice neprosly
béhem vyvoje organizaci sam¢imi
hormony a prepubertalné
kastrovani samci byli zvoleni
zdlvodu minimalizace vlivu
samCich pohlavnich hormond,
béhem

kter¢  jsou puberty

produkovany ve zvySené miie a

mohou tak pfispét k naorganizovani sexualniho chovéani. U plazi nebyl dosud fadné

zdokumentovan vliv hormonii v puberté, ale napiiklad v experimentech, které byly

provedeny na modelu kiecka syrského, se ukazal vyznamny vliv sam¢ich gonadalnich

hormontl na pubertalni organizaci samciho sexudlniho a agonistického chovani (Schulz a

kol., 2004; Schulz a Sisk, 2006).

Prace v prvni kapitole je také unikatni svym designem. Experimentalni skupiny

dostavaly v pravidelnych intervalech takové davky T, aby hladiny cirkulujicich hormont

zustaly na fyziologické hodnoté dospélych samcti. Obecné se dodani exogennich hormoni

provadi nékolika rliznymi metodami. Mezi nejpouzivangjsi pfistupy patii pouZiti injekci



s rozpuSténymi hormony do raznych mist (bfisni dutina, specifické oblasti mozku; Mason
a Adkins, 1976), hormonalnich implantati pod kiizi nebo do bfisni dutiny (Crews a kol.,
1996; Golinski a kol., 2011, 2014, 2015; Kubic¢ka a kol., 2013; Rhen a Crews 1999, 2000;
Starostova a kol., 2013), ¢i kozni aplikace hormoni rozpusténych v nosném médiu (v
piipadé steroidi v oleji), které umozni vstfebani pies pokozku (Meylan a kol., 2003;
Trompeter a Langkilde, 2011). Pouzili jsme posledni jmenovany zptsob aplikace, ktery je
pro plazy nejméné invazivni, oproti ostatnim metodam jsou jednotlivé davky pro
organismus po celou dobu experimentu vyrovnané a piizpusobitelné pozadavkim
ukoncit a jeji u€inky jsou z velké ¢asti vratné (Meylan a kol., 2003; osobni pozorovani).

Oproti pfedchozim studiim se nas experiment lisil také v délce — zatimco nas trval
kolem 10 az 20 mésicti, n€které predchozi experimenty byly ukonceny jiz po 4 az 10
tydnech (Golinski a kol., 2011, 2015; Rhen a Crews, 1999). Diky takto dlouhému trvani
naSeho experimentu bylo u manipulovanych juvenilnich samic a prepubertalnich kastratt
mozné sledovat postupny nastup jednotlivych prvki samciho sexuélniho chovéani,
respektive jejich vyhasinani po preruseni dodavani T. Tento experiment mimo jiné také
poukézal na dilezitost peclivého sledovani pokusnych zvitat po dostatecné dlouhou dobu,
coz je Casto velmi odlisné od zazitych experimentalnich postup.

Navrhli jsme dal§i obecnou moznost, jak mohou hormony ptsobit na expresi
pohlavné-dimorfnich znakl a tou je hypotéza tzv. ,,doCasné organizace, ktera tika, ze
znaky je mozné v dospélosti pfechodné organizovat u obou pohlavi dlouhodobym
vystavenim zvySenym hladindm hormont. Néstup znakll neni okamZzity, na rozdil od
predpokladii aktivaéni hypotézy, ale ma urCité zpozdeéni. Toto zpozdéni je s nejveétsi
pravdépodobnosti specifické jak pro rGzné druhy, tak i v rdmci druhu pro jednotliva
pohlavi; mize se ale také liSit pro vyvolani jednotlivych znakl. Podobna situace bude
nasledovat po snizeni hladin hormont — nebude se jednat o okamzité vymizeni znaku, ale
o postupné vyhasinani, jak dochazi k degradaci hormony stimulovanych neuréalnich drah
(Obr. 3). Docasnd organizace ma potencidl vysvétlit rozdilny vyskyt exprese samciho
sexualniho chovéani v hormonaln€ manipula¢nich experimentech u blizce ptibuznych druhti
gekont (tj. Golinski a kol., 2011, 2014, 2015, Rhen a Crews, 1999) a to diky rozdilim
v designu experimentl, respektive v délce hormonalni manipulace pied behavioralnim
testovanim a opakovani jednotlivych behaviordlnich testi. Do¢asnd organizace mtize byt

ancestralnim stavem a byt tak Siroce rozSifenym regulaénim mechanismem i mezi dal$imi
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obratlovci (napfiklad 1ze timto mechanismem vysvétlit prekvapivé vysledky studie u
peveli: Moore a Kranz, 1983 ¢i zab: Harvey a Propper, 1997), pfi¢emz zpozdéni nastupu a
vyhasinani znak oproti hladindm hormont mize byt adaptivni a v extrémni podob¢é muiize
pomoci vzniku takzvané disociované reprodukcni strategie. Jedna se o jev, kdy neni
reprodukcéni chovani doprovéazeno aktivitou gonad a zvySenymi hladinami pohlavnich
hormont (shrnuto ve Woolley a kol., 2004). Nejstudované€jsim zastupcem s touto strategii
je severoamericka uzovka Thamnophis sirtalis parietalis (Crews, 1984). Mechanismus
docasné organizace muze pomoci objasnit vysledky kastra¢nich experimenti, provedenych
pied i po zimovani, které nezrusily sexualni chovani samct, stejné tak pozorovani nizkych
hladin androgenti a gonad v regresi béhem obdobi rozmnozovani. Nezévislost sexualniho
chovani na aktudlnich hladinach androgeni umoziuje existenci velmi kratkého obdobi
rozmnozovani v neptiznivém klimatu, kdy je potfeba rychlé reakce po probuzeni v

zimovistich (napf. Crews a kol., 1984; Krohmer, 2004).

Testosteron == —

Sam¢éi sexudlni chovani =——

Obr. 3 Schéma ucinki testosteronu na sam¢i sexualni chovani
podle hypotézy do¢asné organizace. Modifikovano z Schoialkova a

kol., 2017.

Nékdy lze jen velmi obtizn€ identifikovat hormon, ktery kontroluje pohlavné
specifické znaky. Pohlavni hormony mohou byt v organismu pfeménovany na dalsi
produkty. Z tohoto pohledu se mize T jevit pouze jako prohormon, ktery je bud’ pomoci
enzymu aromatazy preménén na aktivni formu estradiol (E2) nebo pomoci alfa-reduktazy
na aktivni formu dihydrotestosteron (DHT) (Nelson, 2011). DHT uz vSak nelze
aromatizovat na E». Pfitomnost typickych samcich prvki socidlniho chovéni, at’ uz se jedna
o agresivitu ¢i sexualitu, obvykle byvad pfisuzovana piisobeni androgenl, zatimco
pritomnost samicich typickych znaki byvd pfisuzovdna plsobeni estrogenu ¢i

progesteronu. Studie zabyvajici se hormonalni kontrolou sam¢iho sexualniho chovani Casto
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potvrzuji vliv T (Adkins a Schlesinger, 1979; Crews a kol., 1978), jiné ale potvrzuji i vliv
jeho metabolith DHT a E» (Adkins a Schlesinger, 1979; Crews a Morgentaler; 1979;
Tokarz, 1986), ale u dalSich se vliv DHT a E> nepotvrdil (Crews a kol., 1978; Rosen a
Wade, 2000). Pro hormondlni kontrolu sam¢i agresivity jsou navrzeny tfi mozné drahy
pusobeni pohlavnich steroidii a podobné¢ by tomu mohlo byt s regulaci sexualniho chovani.
Prvni, na androgeny senzitivni draha, zahrnuje pisobeni T a jeho androgennich metabolitt
(jako je DHT), druh4 je na estrogeny senzitivni draha zahrnujici aromatizaci T na E», ktery
teprve je biologicky aktivni v expresi znaku, a tfeti drdha propojuje dva piedchozi
mechanismy pusobeni androgennich i estrogennich metaboliti (Simon a kol., 1996). Podle
dalsi studie mize expresi samciho sexualniho chovani stimulovat samotny T, ne vSak jeho
metabolity (Simon a Masters, 1987), tyto zavéry ale byly zjistény pouze u jediného kmenu
laboratornich mysi a nepiedpoklada se SirSi vyskyt této endogenni drahy. Prave osvétlenim
pusobeni jednotlivych gonadalnich hormonii na sam¢i socidlni chovani se zabyva druhd
kapitola disertac¢ni prace, kterd fes$i otdzku hormonalni kontroly samciho sexudlniho a
agonistického chovani u gekona madagaskarského (Paroedura picta). Cilem experimentu
bylo otestovat vliv dlouhodobé dodavaného T a nearomatizovatelného DHT na expresi
typickych sam¢ich prvki chovani u ovariektomizovanych samic. Oba androgeny, T 1 DHT,
vyvolaly u manipulovanych samic sam¢i sexualni chovani. OvSem ofenzivni agresi u téchto
samic stimuloval pouze T. Pti¢inou podle nés je, ze DHT nelze aromatizovat na Ea, ktery
se zda byt u obratlovcd, vcetné plazl, pro expresi samci agresivity zadsadni (Heimovics a
kol., 2015; Huffman a kol., 2013; Schlinger a Callard, 1990; Woodley a Moore, 1999; Wu
a kol., 2009). To nejspis plati i u naSeho modelového jestéra, pro kterého se aromatizace T
na E> pro vyvolani ofenzivniho chovani zda byt také podminkou. Zajimavé bylo také
sledovat vliv jednotlivych hormoni na vyvoj samcich kopula¢nich orgdnti — hemipenis.
Obecné je u obratlovel vyvoj samc¢iho kopulaéniho orgdnu spojovany pravé s gonadalnimi
androgeny. Napf. u savcl je maskulinizace zevniho genitdlu uzce spjata s hladinami DHT
(Wilson a kol., 1981). Hemipenis plazti vSak neni s penisem savcii homologicky (Porto a
kol., 2013). Také u samic nékterych plazii byly nalezeny zaklady ¢i zmensené verze
hemipenisti (dokonce i u juvenilnich samic stejného druhu; Kubicka, 2006) a s nimi
asociované svaly a motoneurony (Bohme, 1995; Holmes a kol.,, 2005). Navic v
experimentech s navySenim hladin T doSlo u samic plazii ke zvétSeni téchto struktur
(Golinski a kol., 2011, 2014, 2015; Holmes a kol., 2005; Kubicka a kol., 2013; Rhen a kol.,

1999). Tento zvétSeny samici hemipenis je k nerozeznani od samciho a funkéni — samice
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s nim mohou kopulovat (osobni pozorovani). Vysledky této casti experimentu jsou rovnéz
prekvapujici. T 1 DHT zpisobily u samic zvétSeni téchto struktur, ale pfesto mély samice
s DHT tyto struktury signifikantn¢ mensi nez samice s T a kontrolni samci, coz je
v protikladu s kontrolou rtstu sav¢iho penisu.

Predmétem této studie vSak nebylo pouze sledovani behaviordlnich ¢i
morfologickych zmén u androgeny manipulovanych ovariektomizovanych samic, ale také
to, jak jsou tyto samice rozpoznavany nemanipulovanymi samci. Sexudlni a agonistické
chovani je totiz tizce propojené se schopnosti jedincti rozpoznat pohlavi dalSich jedinct
stejného druhu, se kterymi pfichdzi do kontaktu. Pro jedince miize nebo nemusi byt
vyhodné nechat se rozpoznat, ovSem schopnost rozpoznat pohlavi druhého jedince je
nezbytna pro zvoleni spravného zptisobu reakce a je Casto otazkou zivota ¢i smrti. Obecné
je vice moznosti, jak rozpoznat pohlavi druhého jedince — casto dokumentovana je
schopnost  rozpoznani pohlavi na  zékladé optickych, olfaktorickych ¢i
vomeroolfaktorickych vjemu (naptiklad Bauwens a kol., 1987; Ferkin a Johnston, 1995;
Vos, 1995). Dle preferovaného zptsobu rozpoznavani se pak odviji i vybavenost jedinct
odpovidajicimi znaky. U plazi byly moznosti rozpoznani pohlavi dosud studovéany jen
v n¢kolika experimentech. U druhi s vétsi barevnou diverzitou povrchu téla, kde samice a
mlad’ata maji odliSné a ¢asto méné vyrazné zbarveni nez samci (Greenberg a Noble, 1944;
Lopez a kol., 2002, 2003; Stuart-Fox a Ord, 2004), se predpoklada vétsi dulezitost
vizualnich signalli pro rozpoznavani pohlavi. Zairoven byla u téchto druhii také
zdokumentovéana vyznamnost chemickych signalti a chemorecepce, a to hlavné na kratsi
vzdalenosti (Podarcis hispanica Lopez a Martin, 2001). U dalSich druht pravdépodobné
pievazuje chemorecepce (napiiklad Coleonyx variegatus Greenberg, 1943; Eublepharis
macularius Cooper a Steele, 1997; Vipera berus Andrén, 1982; Thamnophis sirtalis
parietalis Kubie a kol., 1978; Noble, 1937). V této oblasti je dobfe prozkoumanym
organismem severoamerickda uzovka Thamnophis sirtalis parietalis. Na zéakladé
hormonalnich experimentti dosli autofi k nazoru, ze u tohoto druhu rozpoznavani pohlavi
probiha pomoci detekce specifickych semiochemikalii a samice maji specialni feromon
atraktivity asociovany s lipidy v pokoZce a nékterych dalSich té€lnich strukturach (Garstka
a Crews, 1981). Samci reaguji na tuto semiochemikalii dvofenim (Mason a kol., 1989) a
byl prokazan pozitivni efekt estrogenti na jeho produkci (Garstka a Crews, 1981; Mendonga
a Crews, 1996; Parker a Mason, 2012). Zpocatku bylo chemické slozeni spojovéano

s vitelogeninem (Garstka a Crews, 1981), pozdéji byly pomoci extrakci chemickych latek
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z pokozky objeveny slozky, kterymi se samci a samice odliSuji (Mason a kol., 1987, 1989).
Samice maji v pokoZce obsazené nasycené a mononenasycené ketony s dlouhymi fetézci,
samci pravdépodobné latky na zplisob skvalenu. V nedavné dob¢ se prokazala diilezitost
samcich hormoni pro rozpoznani pohlavi, pfi¢emz kastrovani samci byli atraktivni pro jiné
samce (Parker a Mason, 2014). Tito autoii vysledky interpretovali jako doklad inhibi¢niho
vlivu sam¢ich gonadalnich androgenii na feromon samici atraktivity. Feromon samici
atraktivity je podle nich stimulovan gonadalnimi estrogeny u samic a naopak inhibovan
gonadalnimi androgeny u samcu. Podle téchto autorti je navic tento mechanismus
rozpoznavani u Supinatych plazii rozsifeny. Podle dalSich autortt mohou hormony na vyvoj
znakli odpovédnych za rozpoznavani pohlavi Supinatych plazii piisobit v zakladé¢ dvéma
zpusoby. Prvnim je moZznost, ze androgeny a estrogeny pusobi opacn¢ na feromon samici
atraktivity, druhym je, Ze estrogeny maji vliv na samici semiochemikélie a androgeny na
sam¢i (Rhen a Crews, 2000). Pravé v ramci druhé kapitoly jsme chtéli v neposledni fadé
také prozkoumat existenci feromonu samici atraktivity u gekona P. picta pomoci testovani
atraktivity ovariektomizovanych samic a dale zhodnotit maskulinizujici vliv samcich
androgenit T a DHT na znaky odpovédné za rozpoznavéani pohlavi. Potfebu feromonu
samci atraktivity jsme nepotvrdili, ve skutecnosti byly ovariaktomizované samice stejné
atraktivni jako rozmnozujici se kontrolni samice. Naopak skupiny s dodanymi androgeny
byly pfevazné napadany, a to hlavné samice s T, které byly agresivni vii¢i samctim. Samice
s DHT byly z ¢asti napaddny a z Casti pafeny, domnivame se, Ze byly nejspiS takeé
rozpozndny jako samci, ale pravdépodobné diky jejich pasivité, patrné¢ zpisobené
nemoznosti aromatizovat DHT na E>, dochéazelo i k jejich pateni. Pro nckteré druhy
obratlovci je typickym znakem dominantniho samce pafeni submisivniho samce (Adkins-
Regan, 2014; Bailey a Zuk, 2014) a pafeni mezi samci bylo pozorovano i u kontrolnich
testi v rdmci této studie. Problematika vlivu dominance a pasivity v sexudlnim a
agonistickém chovani jestért je vSak dosud jen mélo studovand a je ji proto potieba dale

experimentalné testovat.

Ttreti kapitola této prace pak obsahuje detailni test hormondlni kontroly znakl
umoznujicich rozpoznavani pohlavi u gekoncika E. macularius. V minulosti bylo na
zéklad¢ vysledkt u tohoto druhu navrzeno, Ze samci reaguji primarn¢ agresivné na jedince,
u kterych nedokézi rozpoznat pohlavi, pfi¢emz pro rozpoznani jedince jako samice je nutny

feromon samici atraktivity (Mason a Gutzke, 1990). To je v rozporu s nasim zji§ténim
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z druh¢ kapitoly, kde se u druhu P. picta nepotvrdila existence tohoto feromonu a ukézalo
se, Ze samci Uto¢i pouze na jedince maskulinizované androgeny, a to predevsim T, pficemz
na ostatni jedince reaguji spiSe sexudlnim chovanim. Mason a Gutzke (1990) testovali
reakce samci na samice, které se nachdzely tésné pied obdobim svlékani kiize a
porovnavali je s reakcemi pozorovanymi minimalné pét dni pied svlékanim a jeden den po
svlékani. V tomto testu bylo ve vSech ptipadech pozorovano napadeni samice, ktera byla
tésné pied obdobim svlékani pokozky, tj. vrchni vrstva jeji pokozky méla Sedavé ¢i mlécné
zabarveni, ale byla stale jesté¢ celistva. Pfed timto obdobim a po ném samci reagovali na
samice dvofenim. Autofi vysvétlovali tuto situaci tak, ze odloucena vrstva pokozky
zabrafiuje uvoliovani feromonu samici atraktivity do okoli a samice neni rozpoznéana jako
samice a proto napadena. Strategie napadani jedincii pouze na zaklad¢ nerozpoznani jako
samic by ovSem byla evolu¢né nevyhodna. U tohoto druhu nejsou dosud znamy detailni
informace o zplisobu Zivota a socialni struktufe v pfirozeném prostiedi, ale v zajeti je E.
macularius teritoridlni druh a samci, pokud jsou spolu, reaguji siln¢ ofenzivné (Kratochvil
a Frynta, 2002; vlastni pozorovani). V pfirodnich podminkéach by bylo krajn¢ nevyhodné,
pokud by samec odhanél svlékajici samici ze svého teritoria kvili tomu, Ze ji spravné
nerozpoznal. Vyhodné&;jsi by naopak bylo, pokud by rozpoznani pohlavi obecné fungovalo
na principu detekce samotnych androgent nebo slou€enin ¢i znakil, které androgeny
ovliviiuji, a utocit pouze na jedince, ktefi jsou timto zpisobem vyhodnoceni jako samci a
s ostatnimi se pokusit kopulovat (jako je tomu v pfipadé nasi studie u P. picta v druhé
kapitole pfedkladané prace). U mnoha druhii Supinatych plazl véetné E. macularius byla
pozorovana uschova spermii v téle samice po delsi ¢asové obdobi, povétSinou v fadu tydnt
amésict (LaDage a kol., 2008; Sever a Hamlett, 2002). Proto se zd4 byt obecné vyhodnéjsi
strategii parfeni s jedincem, ktery nevykazuje znaky zéavislé na androgenech, tj. neni
rozpoznan jako samec. Pro zjiSténi platnosti vySe uvedenych hypotéz jsme se rozhodli
otestovat reakce samcll E. macularius na prave se svlékajici samice a na samice mimo toto
obdobi, dale jak budou samci vnimany juvenilni samice (v€etné Cerstvé vylihlych mladat),
kastrovani samci a samice s experimentalné zvySenymi hladinami T a DHT. Predpokladem
bylo, ze pokud by byla pro rozpoznani jedincii jako samic nutnéd feminizace znaki sami¢imi
hormony, tak budou rozpoznany pouze kontrolni samice mimo obdobi svleku, které budou
mit vy$§i hladiny samicich hormont, pficemz ostatni skupiny budou napadany. Nutnost
feminizace znaki k tomu, aby byl jedinec rozpoznén jako samice, se ovSem ani u tohoto

druhu nepotvrdila. Kastrovani samci byli pro samce sexudlné atraktivni, i kdyz méli ze
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véetné Cerstvé vylihlych mlad’at. Naopak vac¢i kontrolnim samcim a T 1 DHT
manipulovanym samicim byli agresivni. Zaroven se ukdzalo, Ze svlékani samctli ani samic
nema na jejich rozpoznani vliv, samci se k nim v tomto obdobi chovali stejnym zptisobem
jako mimo toto obdobi. Mechanismus rozpoznavani pohlavi je tak u E. macularius obdobné
jednoduchy jako u P. picta — samec k libovolnému konspecifickému jedinci pfistupuje jako

k samici, pokud jej diky androgeny maskulinizovanym znakim nerozpozna jako samce.

Posledni kapitola mé disertacni prace se zabyva endogenni kontrolou pohlavniho
dimorfismu ve velikosti té€la. Jak uz bylo zminéno, mezi plazy nachazime jak druhy
s vétSimi samci, tak s vét§imi samicemi, ¢i druhy monomorfni (shrnuto v Cox a kol., 2009).
Mlad’ata obou pohlavi se lihnou s vyrovnanou velikosti, ale v dospélosti se svoji délkou
téla a hmotnosti ¢asto odliSuji (Frynta a kol., 2010; Kratochvil a Frynta, 2002; Kubicka a
kol., 2013; Starostova a kol., 2010, 2013). Z ultimatniho hlediska se samci a samice li$i pro
to, ze zastavaji rozdilné reprodukéni nebo ekologické role (Fairbain a kol., 2007). Obecné
pfedpokladany mechanismus vzniku pohlavniho dimorfismu ve velikosti téla je na
proximatni Urovni spojovan s pohlavné rozdilnou investici do rlstu, nebo jinym
endogennim mechanismem ovliviiujici pfimo rist. Rozdilna investice do ristu mize byt
zpusobena rozdilnou alokaci energie do reprodukce, protoze dostupna energie mize byt
vlozena do rozmnozovani, ale na tkor rdstu. To pohlavi, které vice investuje do
rozmnozovani, nemiize vkladat tolik energie do riistu jako pohlavi druhé, ptikladem mohou
byt samci, ktefi bojuji o samice a obhajuji teritoria, ¢i samice, které musi vice investovat
do péce o potomky. Souhrnné se timto jevem zabyva tzv. ,hypotéza investice do
reprodukce® (Cox a John-Alder 2005, Cox a Calsbeek 2010). V experimentech, které
testovaly vliv reprodukce na riist samic a jejich findlni velikost (Cox a Calsbeek, 2010;
Starostova a kol., 2013), ovariektomizované samice druhi s vét§imi samci dorostly vétsich
rozmeérii neZ rozmnozujici se samice. AvSak samice, kterym byla zabranéna reprodukce
tim, Ze byly drZeny cely Zivot v izolaci a jejich investici do reprodukce tak byla nulova,
dorostly stejnych rozmért jako pravidelné€ se rozmnozujici samice s enormni reprodukéni
zatezi (Starostova a kol., 2013). Navic se u druhu P. picta zjistilo, Ze samice investuji
dostupné zdroje energie nejprve do rastu a az poté do reprodukce. Pokud jim to jesté
dostupnost zdroji umozni, tak az tipIn€ nakonec investuji zbylou energii do tukovych zasob

(Kubicka a Kratochvil, 2009). Je tedy zfejmé, Ze minimalné u nékterych plazt nelze rozdily
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ve velikosti téla mezi pohlavimi spolehlivé vysvétlit pomoci vlivu zvySené investice do
reprodukce.

Na délku téla ma vliv i pfitomnost hormonti. V manipulativnich experimentech u
leguanti rodu Sceloporus mél T pozitivni vliv na rist samct u druhu s vétSimi samci, a
naopak negativni u druhu s vétsSimi samicemi (Cox a John-Alder, 2005). Cox a John-Alder
(2005) na zaklad¢ téchto vysledka vyslovili ,,hypotézu dvojiho vlivu T na riist samct
s tim, Ze T muze pusobit bud’ ptfimo (napf. vlivem na produkci ristového hormonu, ¢i
somatomedint jako je insulin-like growth factor-1), nebo nepiimo (ovlivnénim chovani ¢i
fyziologie, coz muze mit dopad na ziskavani energie a nasledné moznosti investice do
rustu). V nasledujicich experimentech se potvrdil vliv androgenti i na riist samic, pficemz
zvySeni hladin T stimulovalo rist samic u druhti s vétSimi samci dosazeni vétsi velikosti
(P.picta: Starostova a kol., 2013, Anolis sagrei: Cox a kol. 2014) a zase naopak u druhu
s v&t§imi samicemi mé&lo za nésledek zpomaleni rstu (Aeluroscalabotes felinus Kubicka a
kol., 2013). Ptekvapivé vSak nebyl u zddného z téchto druhii pozorovan vliv kastrace na
rist samct — kastrati i kontrolni samci dortstali vzdy shodnych rozmérti (Cox a kol., 2009;
Kubicka a kol., 2013; Starostova a kol., 2013). Stejné vysledky piinesl také experiment,
kde byly sledovany a kontrolovany i nepiimé efekty T na riist samct, mezi které patii vliv
na termoregulaci, rychlost metabolismu a chovani (Kubicka a kol., 2015). Ptitom dle
hypotézy vlivu T by kastrace m¢la mit na samce vyrazny demaskuliniza¢ni vliv a méli by
se v projevech pohlavniho dimorfismu od kontrolnich samcii lisit. Jedinym podstatnym
rozdilem v morfologii v§ak bylo podstatné zmenSeni hemipenisti u kastrovanych samcii
(Golinski a kol., 2014, Kubicka a kol., 2013, 2015). Zaroven se zjistilo, ze T zplsobuje
vyraznou regresi ovarii, coz ma nepochybné vliv na jejich normalni funkci (Starostova a
kol., 2013). Autoti praci Kubicka a kol. (2013) a Starostovd a kol. (2013) se proto
domnivaji, ze pozorovany vliv T na rlist samic nemusi byt pfimy, ale nepfimy pies
pfedpokladanou omezenou produkci ovarialnich hormont ze zakrnélych gonad.

Doposud vsak byla tato hypotéza testovdna jen nepiimo, proto jsme se v rdmci
ctvrté kapitoly predkladané disertaéni prace rozhodli otestovat ptimy vliv ovaridlnich
hormontl na samic¢i riist. Experimentalni skupiny druhu P. picta byly zvoleny s ohledem na
pfechozi experimenty. Pro test hypotézy investice do reprodukce byla jedné skupin€ samic
odstranéna pouze jedna gonada, pficemz druhé ovarium zlstalo funkcéni, coz mélo za
nasledek sniZzenou investici do potomkl, avSak pfirozené cyklujici hladiny ovaridlnich

hormonti zustaly zachovany. Tady se projevuje vyhoda gekonli, protoZze neumi
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manipulovat s potem vajec v ramci jedné snusky (napt. Kubicka a Kratochvil 2009),
nedochazi u nich po odstranéni jednoho ovaria ke zvySené kompenzacni ovulaci folikuld
v ramci zachovaného ovaria, jak se tomu déje u druhti s variabilnim poctem vajec ve snlisce
(napt. Jones a kol., 1977). Pro rozliSeni, zda je rtst samic pomoci exogenniho T
maskulinizovan nebo defeminizovéan, bylo dulezité srovnéani finalni velikosti téla mezi
ovariektomizovanymi samicemi a ovariektomizovanymi samicemi s experimentalné
zvySenymi hladinami T. Pro test, zda neni pro rst nutna aromatizace T na estrogeny, byla
dalsi skupin¢€ ovariektomizovanych samic uméle zvysena hladina DHT. Pro testovani
pfimého vlivu ovarialnich hormonti na riist samic byly pouzity ovariektomizované samice
s experimentalné zvySenou hladinou E;. Pro odfiltrovani pfipadného vlivu ovaridlnich
hormonti v pubert¢ byla jedna skupina samic ovariektomizovéana v niz§im véku nez ostatni
ovariektomizované skupiny. V neposledni fadé skupina nemanipulovanych samct a
rozmnozujicich se samic slouzila jako kontrola. Dle naSich vysledkli je patrné, ze
androgeny nemaji u zkoumaného druhu pfimy vliv na pohlavni dimorfismus ve velikosti
téla. Ovariektomizované samice se zvySenymi hladinami androgent (T i DHT) dorostly do
srovnatelné velikosti jako obé skupiny samic, které byly pouze ovariektomizované,
pficemz délka jejich téla byla srovnatelnd i s délkou kontrolnich samct. Mensi délky téla
nez piedchozi skupiny dosahly kontrolni samice a samice s jednostrannou ovariektomii,
které se pravidelné rozmnozovaly a mély srovnatelné hormonalni profily. Jednostranné
ovariektomizované samice vSak mély ptiblizn€ o polovinu sniZzenou investici do potomka,
pfesto dorostly stejnych rozmérii jako kontrolni samice, které investovaly do svych
potomki daleko vice. Neprokézal se ani vliv snizené investice do reprodukce na rlist samic.
Tyto dvé skupiny se kromé velikosti od ostatnich odliSovaly také shodné zvySenymi
hladinami progesteronu, ktery je v tomto piipadé, protoZe se jednd o mnozici se samice,
ovarialniho ptvodu. Skupinou s nejmenSimi jedinci byly ovariektomizované samice
s experimentalné zvySenymi hladinami E», tento hormon tedy jako jediny vyrazné zpomalil
rist manipulovanych jedinci. E; ale také mize mit vyrazné negativni €inky na zdravotni
stav pokusnych jedinct, jak jsme se presveédcili v naSem piredbézném experimentu. A i kdyz
manipulované samice pfed ukoncenim této ¢asti experimentu jesté nevykazovaly vyrazné
zdravotni potize, nelze presto bezpecné odlisit, jestli se jedna o pfimy vliv E> na velikost
téla samic nebo zda jde o vliv neptimy pies jejich mozny zhorSeny zdravotni stav. Celkové

je ale patrné, Ze jedina hypotéza, ktera vysvétli rozdil ve velikosti téla mezi samci a
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samicemi gekona P. Picta, je hypotéza ovarialnich hormonit - at’ uz se jedna o efekt Eo,

progesteronu, ¢i jiného ovarialniho hormonu.
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ZAVER

Svoji rozmanitosti jsou gekoni vhodnou modelovou skupinou pro studium
endogenni kontroly pohlavniho dimorfismu vyznamné skupiny obratlovcii — Supinatych
plazii. Toho vyuziva tato disertacni prace, ve které jsem se soustiedila na vliv steroidnich
hormonii na vyznamné pohlavné dimorfni znaky zastupct dvou celedi gekonti. Studium
této problematiky je komplikovano tadou véci — hormony casto plisobi nepiimo,
v organismu mize dojit k jejich pfeméné na jiny produkt, ¢i jejich Ucinek na sledované
znaky nebyva okamzity. Pii planovani experimentli je nutné brat tato uskali v potaz a
prizptsobit jim design prace. Samc¢i sexualni chovani plazi sestava z Casto ritualizovanych
prvka chovani, které byly v minulosti spojovany s rozdilnymi mechanismy hormonalniho
pusobeni, od plné vazby jednotlivych prvki chovani na aktudlni hladiny androgent az po
jejich nezavislost. Podle zavérth mé prace je patrné, Ze samci sexualni chovani reaguje na
aktualni hladiny testosteronu v krvi se zpozdénim, pravdépodobné kviili ¢asu nutnému pro
propojeni nebo vyvinu pfisluSnych nervovych drah. Testosteron navozuje vSechny soucasti
typického samciho sexualniho chovani jak u samct, tak i u samic obou zkoumanych druhti
gekont, jen je tfeba delSich hormondlnich manipulaci, nez bylo dfive zvykem. Mira tohoto
zpozdéni se zdd byt rozdilnd pro samce a samice, pro jednotlivé prvky chovéani a
pravdépodobné bude odlisné i pro rizné druhy. Zaroven je mozné, Ze rozsah zpozdéni je
do jisté miry adaptivni a pro nékteré druhy mtize byt i vyhodny. Dale je z vysledkti mé
prace patrné, Ze testosteron ma u samic gekont, na rozdil od dihydrotestosteronu, schopnost
spoustét ofenzivni agresi vuci dalS§im jedinciim, tento rozdil je patrn€ dan nutnosti jeho
pfemény v mozku na vtomto ohledu biologicky aktivni estradiol, které neni
dihydrotestosteron schopen. Naopak samci sexudlni chovani, stejné jako piitomnost
samcich kopulac¢nich organti hemipenisi, maji schopnost u samic vyvolat oba tyto
androgeny. Pro pouziti adekvatniho typu chovéni je pro jedince dulezitd schopnost
rozpoznani pohlavi a té napomahaji jednotlivé znaky, které byvaji u plazi Casto detekovany
vizualné ¢i chemosenzoricky. Nase studie v§ak nepotvrdily u samic obou druhii pfitomnost
feromonu atraktivity kontrolovaného estrogeny nutného pro jejich rozpoznavani, jak se
diive myslelo, ale ukézalo se, ze pro rozpoznéani pohlavi jsou podstatné androgeny u samcu.
Jedinci, kteti nemaji typicky sam¢i hladiny androgentl, jsou vnimani jako samice a jsou pro
samce sexualng atraktivni (plati 1 pro kastraty, juvenilni jedince a Cerstvé vylihla mlad’ata).
Svlékani pokozky navic nemé vliv na rozpoznavani pohlavi, samci reaguji na samce 1i

samice stejné ve vSech fazich svlékani i mimo néj. Pro samce druhti, u kterych maji samice
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schopnost uchovavat spermie po delsi dobu, tak miize byt vyhodnou strategii snazit se o
kopulaci se vSemi jedinci, ktefi nejsou samci, a zajistit si tak co nejvyssi pocet moznych
potomkii. Dal§im neméné dualezitym zjisténim vyplyvajicim ze predkladané prace je, ze
pohlavni rozdily ve velikosti t€la modelového druhu P. picta, a pravdépodobné i1 u ostatnich
gekont/Supinatych plazi, vznikaji ptisobenim samic¢ich ovarialnich hormonti, kdezto samc¢i
gonadalni androgeny ani investice samic do reprodukce se na ném viibec nepodili a samci
jsou v tomto ohledu spise neutrdlnim pohlavim.

Moje disertacni prace pfispiva mnoha novymi poznatky k osvétleni problematiky
endogenni kontroly pohlavné dimorfnich znaki Supinatych plazii. Do jaké miry je jejich

platnost u obratlovcil vSeobecnd, ukazi dalsi vyzkumy této problematiky v budoucnosti.
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