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ABSTRAKT

Pohlavne revertované organizmy su jedince s fenotypom gonady, ktory nezodpoveda
ich genotypu, respektive u druhov s ESD, nezodpoveda o¢akavateI'nému fenotypu za danych
podmienok prostredia. Vznikaju spontanne (napriklad mutaciou v géne determinujicom
pohlavie), ich vznik v8ak modZeme indukovat aj vyuzitim metod ako su hormondlne
manipulacie, manipulacie s inkubacnou teplotou (u druhov s ESD, alebo GSD s
enviromentadlnym vplyvom), gonadektomizéacie a transplantacie gonad v kombinacii s
hormonalnymi manipulaciami, alebo genetické metody. Rozne metddy maju za vysledok
rdzne fenotypy revertantov. Mozu spOsobit’ len o reverziu gonad, alebo aj reverziu celého
fenotypu (vratane sekundarnych pohlavnych znakov, takze sa jedinec vyvinie s Gplnym
sam¢im, ¢i sami¢im fenotypom, ktory sa v8ak nezhoduje s jeho genotypom). V zavislosti na
metode, ktoru pouzijeme, mdézme odliSit’ proximatne mechanizmy, ktoré diferencidciu

konkrétnych pohlavne dimorfnych znakov u dané¢ho druhu podmieriuj a kontroluja.

KPGcové slova: pohlavna reverzia, pohlavny dimorfizmus, pohlavna diferenciacia,
pohlavny chromozom, pohlavne-Specifické gény, pohlavne-Specificka génova expresia,

pohlavné hormény, organiza¢né a aktiva¢né ac¢inky



ABSTRACT

Sex-reversed animals are individuals, that possess the gonadal phenotype, which does
not coincide with their genotype. However, in species with ESD (enviromental sex
determination), the phenotype of sex-reversed animal is not the one, that could be expected
within the same environmental conditions. Sex-reversed animals are produced either
spontaneously (e.g. after mutation in sex-determining gene), or we can induce the sex reversal
by hormonal treatment, manipulating incubation temperature (species with ESD, or GSD with
environmental effect), using gonadectomizations and tranplantations of gonads combinated
with hormonal treatment, or using genetic methods. Different methods of sex-reversal have
different outcomes on phenotypes of sex-reversed animals. We can induce differentiation of
sex-reversed gonad only or we can induce complete reversal of individual's phenotype
(including the secondary sex characteristics, so that the sex-reversed individual possess
perfect male or femanle phenotype which, however, does not correspond with its genotype).
Depending up on the method we use, we can distinguish different proximate mechanisms that
are responsible for the differentiation and control of the sexually dimorphic traits in the

species.

Key words: sex-reversal, sexual dimorphism, sexual differentiation, sex chromosome,
sex-specific genes, sex-linked gene expression, sex hormones, organizational and activational

effects



Pod’akovanie

Dakujem mojmu 3kolitel'ovi a konzultantovi Mgr. Lukasovi Kratochvilovi Phd. za cenné rady
vedenie pri vypracovavani bakalarskej prace. Dalej by som sa chcela pod'akovat’ mojej rodine

a blizkym za podporu pocas celého Studia.



1. Pohlavny dimoOrfiZmus........c.veeieiieeiiee ettt e 7

2. Determinécia pohlavia a evolucia pohlavnych chromozémov u stavovcov...7

3. Proximatne mechanizmy kontroly pohlavného dimorfizmu........................ 9
4. Pohlavni revertanti @ ich VYUZIti€......cuueeeoieeeeier e, 10
5. Metody vyskumu pohlavného dimorfizmu..........coceeviveiiiiiiniiniiinienene 12
5.1, SPONtANNA FEVEIZIA....uuuiieeierrieeeeeireeeeiireeeeesteeesesereeeesereeeesssneesessnnes 12

5.2. Manipulécie v rannej embryogeneéze..........cuevveveeriveeeneieeneeeaneennns 13

5.2.1. Vplyv inkubacnej teploty.......cceeeeeererciiiniiiieiieeceeceee 13

5.2.2. Hormonalna manipuldcia.........cccccovieiiiiivinninnniiniiiiennn, 14

5.3. Manipulacie v neskorSich Stadiach ontogenézy.........ccccceevvveeencnnns 17

5.3.1. Gonadektomizacia a hormonalne manipulécie................... 17

5.3.2. Transplantacie gonad a hormondlne manipulacie.............. 18

5.4. Genetick€ manipulaciC..........oeeceiiieieeiiieieeee e 19
ZUAVET ittt ettt ettt ettt e bt at e s e e e bt ae e snae e 21

Tabul’ka 2 - Prehlad vyskumu pohlavného dimorfizmu s vyuzitim metddy

pohlavnych revertantov.........ooouiiiieiieiie et 22

Z707nam POUZItE] lIEEratUry ....ccueeeeeuieeeiiieeirieceee ettt 24



Uvod

Pohlavny dimorfizmus zahfiia primarne aj sekundarne pohlavné znaky, ktorymi sa od
seba odliSuju samec a samica jedného druhu. Z ultimatneho hl'adiska v evolucii vznikol ako
dosledok sexualneho rozmnozovania prostrednictvom pohlavného vyberu. Proximatne je jeho
vnik, vyvin a udrziavanie zabezpecené mechanizmami genetickymi, epigenetickymi aj
fenotypovo plastickymi.

Vyskumom pohlavného dimorfizmu u stavovcov sa zaoberd mnozstvo odborov, od
endokrinologie, neurologie a genetiky, cez zoologiu a ekologiu az po evolu¢ni biologiu.
Jednotlivé odbory pri jeho Studiu pouzivaju rozne metody. Ja sa v mojej praci zameriam
predovietkym na metody, ktoré prostrednictvom rdznych manipulacii odhaluju, ktoré
pohlavne dimortné znaky su kontrolované ktorymi proximatnymi mechanizmami. Ako
vyplyva z nazvu prace, ustrednou metodou bude predovietkym reverzia pohlavia a vznik
pohlavnych revertantov, ktora bola pouzita u zastupcov vsetkych tried stavovcov.

Metdda vzniku pohlavnych revertantov, teda organizmov s gonadalnym fenotypom
nezodpovedajucim ich genotypu (resp. u TSD organizmov, u ktorych sa diferenciacia
pohlavia nezhoduje s oc¢akavatel'nym fenotypom na zaklade inkubacnej teploty, v ktorej sa
vyvijali) nam umozfiuje porovnat normalne jedince, na ktorych vznik pohlavného
dimorfizmu posobia vietky proximatne mechanizmy tak, ako sa u nich evolu¢ne vyvinuli, s
revertovanymi jedincami, u ktorych sme niektoré z tychto vplyvov c¢iastoéne ¢i uplne
eliminovali, alebo naopak pridali (hormondlna manipulécia, teplotna reverzia, kombinacie
gonadektomizacie alebo transplantacie gonad a hormonalnych manipulacii).

Ciel'om tejto prace je teda zhrnut' a popisat’ v su¢asnosti pouzivané metody pri Stadiu
proximatnej kontroly pohlavného dimorfizmu u stavovcov, so zameranim na metody s

vyuzitim reverzie pohlavia a pohlavne-$pecifickych znakov.



1. Pohlavny dimorfizmus

Pojem pohlavny dimorfizmus zahriia v$etky znaky, ktorymi sa od seba navzijom
odliduja jedince rozneho pohlavia, ale rovnakého druhu. Vznikol ako ddsledok anizogamie
selekénymi tlakmi pohlavného vyberu a divergencie reprodukénych roli (recentni review
Bonduriansky 2009). Proximatne vznika na zdklade rozdielov v sam¢om a sami¢om genotype,
prostrednictvom rozdielnej expresie autozomalnych génov, epigenetickych efektov a
fenotypovej plasticity.

Samci a samice sa liSia morfologicky, ontogenetickym vyvinom, sfarbenim aj
spravanim (Becker a Berkley 2009). Miera pohlavného dimorfizmu je druhovo 3pecificka. U
niektorych druhov sa vyskytuji rozdiely takmer vylu¢ne v primarnych pohlavnych znakoch,
naopak v niektorych pripadoch je odliSnost’ samca a samice tak vysokd, Zze boli dokonca
donedavna povazovani za odlisné celade, ako v pripade ryb Mirapinnidae,

Megalomycterinidae a Cetomimidae (Johnson 2009).

2. Determinacia pohlavia a evolucia pohlavnych chromozomov u

stavovcov

Stavovce maju dva zakladné typy urCenia pohlavia: 1. genetické urCenie pohlavia
(genetic/genotypic sex determination GSD) a 2. enviromentalne urfenie pohlavia
(enviromental sex determination ESD) (Valenzuela 2003).

Do skupiny s GSD vo v3eobecnosti zarad'ujeme druhy, u ktorych je zname, Zze maju
pohlavné chromozomy. V evolicii sa vyvinuli tak, ze po vzniku génu determinujuceho
pohlavie sa v jeho blizkosti akumulovali d’al$ie gény, ktoré boli vyhodné pre dané pohlavie.
Vysledkom tejto akumulédcie je vznik tzv. supergénu. Nasleduje silny selekény tlak na
zabranenie rekombinacii medzi chromozomom s tymto supergénom, zvyhodnujucim len
jedno pohlavie a jeho parovym chromozémom. Po zabraneni rekombindcie (napr. inverziou)
dochadza k postupnej, ale relativne rychlej degradacii a ubudaniu génov na chromozome s
pohlavie-determinujucim génom. Vysledkom tohto procesu je diferenciacia dvoch
nerekombinantnych heterochromozomov XY alebo ZW (Arnold 2004, Rhen 2007, Wallis a
kol. 2008, Bonduriansky 2009, Pokorna a Kratochvil 2009). Na nich sa hromadia d’al3ie



pohlavne antagonistické mutacie, ktoré sa v priebehu evolucie fixuju. K rekombindcii
dochadza len v malych homologickych oblastiach PARs (pseudoautosomal regions).

Rozne vyvojové vetvy stavovcov s GSD maju pohlavie-determinujice gény ulozené
bud’ na pare homomorfnych ¢i heteromorfnych pohlavnych chromozomov, pripadne na
mikrochromozéme (Wallis a kol. 2008). V pripade identifikovateI'nych pohlavnych
chromozémov rozliujeme samciu (XX/XY) a samiciu (ZZ/ZW) heterogamiu. NajCastejSim
proximatnym mechanizmom pohlavnej diferenciacie u druhov s GSD je  pritomnost
pohlavie-determinujuceho génu na heteromorfnom chromozome. Napriklad gén Sry na Y
chromozéme u cicavcov podmieniuje diferencidciu testes, tie produkuju testosteron, ktory
ovplyviiuje pohlavne 3Specificku génovu expresiu v tkanivach a spista tym mechanizmus
vyvinu jedinca so sam¢im fenotypom (Goodfellow a Lovellbadge 1993, De Vries 2002,
McCarthy a Arnold 2008). Ortology génu Sry boli dokazané v oboch recentnych vetvach
Theria- Metatheria aj Eutheria, nemaji ho niektoré druhy hlodavcov, ktoré ho sekundarne
stratili a rad Monotremata (Wallis a kol. 2008).

ESD je najsirsie zastapené u kostnatych ryb a plazov (Wallis a kol. 2008). U druhov s
ESD je vznik samcieho alebo samicicho pohlavia podmieneny faktormi prostredia a to
najcastejSie inkubacnou teplotou (temperature-dependent sex determination TSD). U ryb je
zname aj socialne ur¢enie pohlavia, kde sa pohlavie vyvija na zaklade pritomnosti Ci
nepritomnosti iného dominantného jedinca v skupine (Godwin 2009)

Niektoré prace poukazuju na kontinualny prechod medzi GSD a ESD (Valenzuela a
kol. 2003, Shine a kol. 2007, Radder a kol. 2008), v tom pripade by v3ak mechanizmus
dlhodobého uchovania pohlavnych chromozomov v populacii s ESD bol len tazko
vysvetliteI'ny (Pokorna a Kratochvil 2009). Alternativou k tejto hypotéze je, ze okrem GSD a
ESD existuje tretia moznost: GSD s enviromentalnym vplyvom. Podla tejto hypotézy u
niektorych druhov s GSD existuje plasticita, ktora za urc¢itych podmienok spdsobi reverziu
pohlavia, takze sa jedinec vyvinie s inym fenotypom, nez na aky ho predurCuje jeho
chromozomalny komplement. Tuto hypotézu podporuje viacero prac, v ktorych u druhov s
GSD bola preukéazana reverzia pohlavia napriklad vplyvom inkubacnej teploty (Ezaz a Quinn
2005, Radder a kol. 2008, Ramsey a Crews 2009).



3. Proximatne mechanizmy kontroly pohlavného dimorfizmu

Hlavna rolu v pohlavnej diferenciacii a teda aj v kontrole pohlavného dimorfizmu
hraju $tyri proximatne mechanizmy: 1.pohlavne-$pecifické a pohlavie-determinujice gény na
pohlavnych chromozomoch; 2.pohlavne-limitovana expresia génov kodovanych na
autozomoch; 3.epigenetické vplyvy a 4.fenotypova plasticita. (Rhen 2007)

Asi najjednoduchsie vysvetlitel'nym mechanizmom vzniku pohlavne dimorfnych
znakov je expresia pohlavne-$pecifickych génov na pohlavnych chromozomoch, ktoré sa
prostrednictvom pohlavne antagonistickych selekénych tlakov dostali do vazby s génmi
determinujicimi pohlavie (Rice 1996).

Dalsou moznostou vzniku pohlavného dimorfizmu je pohlavne-$pecificka expresia
autozomalnych génov. T4 mdze byt indukovand dvoma réznymi mechanizmami. Bud’
epistatickou interakciou medzi lokusom na pohlavnom chromozoéme a autozomalnym
lokusom, pri  ktorej gén na pohlavnom chromozome moéze sluzit ako
spustac/inhibitor/modifikator expresie génu na autozome, alebo prostrednictvom uacinkov
pohlavnych hormoénov (Rhen 2007). Prave tieto mechanizmy nam modze pomodct odlisit
metoda pohlavnych revertantov. Ked'ze reguldcia pohlavnymi hormdénmi je nezavisla na
pohlavnych chromozémoch, reverzia pohlavia hormondlnou manipulaciou revertuje prave
znaky vznikajice ich aktivatnymi alebo organiza¢nymi a¢inkami. Naopak znaky podmienené
epistatickymi interakciami génov autozomalnych s génmi na pohlavnych chromozomoch,
ostanu nerevertované.

Okrem genetickych vplyvov, st pohlavne dimorfné znaky ovplyvnené aj epigeneticky,
maternalnym a paterndlnym genomovym imprintingom (napriklad metylaciou DNA),
pohlavne Specifickou rodiovskou alokaciou (Rhen 2007, Bonduriansky 2009) a tiez d'alSimi
biotickymi aj abiotickymi vplyvmi prostredia (Rhen 2007, McCarthy a Arnold 2008).

Vsetky tieto mechanizmy sa pri tvorbe pohlavne dimorfnych znakov vzajomne
kombinuju a dopifiaju, preto aj pri rovnakom genotype. vznika pohlavne dimorfny fenotyp.
Napriklad aj pri genetickej kontrole znaku moze byt dany znak exprimovany len za urcitych
podmienok, len v urcitej faze, ¢i prostredi (vonkajsom ¢i vnatornom), alebo len na urcitom
genetickom pozadi a aj miera jeho prejavu moéze byt rozne geneticky ¢i negeneticky
ovplyvnena. Gén moze byt za vznik pohlavne dimorfného znaku zodpovedny priamo, alebo

len ako sucast’ polygénneho systému (vd’aka epistatickym a pleiotropnym efektom), takisto je



mozna existencia "modifika¢nych lokusov" na pohlavnych chromozomoch, ktoré kontroluju
expresiu génov na autozémoch (Bonduriansky 2009).

Vel'mi zaujimavym prikladom roéznych proximatnych mechanizmov vzniku pohlavne
dimorfnych znakov je pripad spontannej mutacie u zebricky Taeniopygia guttata, pri ktorej je
polovica tela jedinca zlozena zo ZZ (samcich) buniek a druhd zo ZW (samicich) buniek. Tento
tzv. lateralny gynandromorf, ma hladiny hormonov v celom organizme rovnaké, napriek tomu
kazda polovica tela vykazuje iné pohlavne dimorfné znaky. Nielenze ma na ZZ polovici Gplne
diferencované a funk¢né testes a na druhej ZW polovici ovarium, ale na oboch ma aj pohlavne
Specifické sfarbenie zodpovedajuce genotypu buniek (McCarthy a Arnold 2008). Rozdielna je
a) Struktura mozgu, napr. centrum pre spev je diferencované v pravej aj lavej polovici
rozdielne, tak ze zodpoveda sam¢iemu, alebo sami¢iemu fenotypovému prejavu (Agate 2003).
Z tychto vysledkov by sa mohlo zdat’, ze vietky vyssie uvedené pohlavne dimorfné znaky, su
podmienené expresiou génov na pohlavnych chromozémoch.

Na druhej strane, pri pokusoch s aplikaciou pohlavnych horménov (¢i uz pocas
inkubécie priamo na vaji¢ka, alebo ako hormonalne implantaty v skorej ontogenéze) sa
dokazalo, ze u tohto druhu nastava pri pohlavnej reverzii aj zmena preferencie partnera a u
revertovanych samic ¢iasto¢na maskulinizacia samicicho centra pre spev, takze samica spieva,
ale tento spev nie je adekvatny spevu normalneho samca. Feminizacia samcicho centra pre
spev sa pohlavnou reverziou hormonalnymi manipulaciami dosiahnut’ nepodarila (Adkins-
Regan a Wade 2001). Z uvedeného vyplyva, ze diferenciacia centra pre spev u Taeniopygia
guttata zavisi na expresii pohlavne-§pecifickych génov na pohlavnych chromozomoch,
podobne ako pohlavne-3pecifické sfarbenie peria a zobaka. Pravy sam¢i spev sa vSak vyvinie
az pri aktivacii pohlavnymi hormonmi v dospelosti. Naopak preferencia partnera v dospelosti je
u tohto druhu zalozend na organizatnych ucinkoch pohlavnych hormonov v rannej

embryogenéze.

4. Pohlavni revertanti a ich vyuzitie

U druhov s pohlavnymi chromozoémami su pohlavne revertované organizmy jedince,
ktorych genotyp nezodpoveda ich gonadalnemu fenotypu. Jedinec so sam¢imi pohlavnymi
chromozémami sa vyvinie so sami¢im fenotypom a vice versa. Pojem pohlavna reverzia je v
literatire pouzivany v rdznych vyznamoch. V niektorych pracach oznaCuje len reverziu

primarnych pohlavnych znakov - gonad, mnohokrat dokonca len ¢iasto¢nu (Coveney 2001,
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Wade 2001, Adkins-Regan 2008). Neuplna reverzia gonad sposobi vznik intersexov, ktoré
maju aj samcie aj samicie primarne pohlavné znaky (napr. ovotestes u zebricky) a su
reprodukéne sterilni (napriklad Staurotypus, Taeniopygia, Mus...). Ini autori tymto pojmom
oznacuju celkova reverziu fenotypu, a teda vyvin jedinca so vSetkymi primarnymi aj
sekundarnymi pohlavnymi znakmi opac¢ného fenotypu, ako je jeho genotyp (Elbrecht a Smith
1992, Selim a Shinomiya 2009).

Popri moznosti pohlavnej reverzie druhov s pohlavnymi chromozomami, je mozné
revertovat’ aj druhy s ESD. V tomto pripade za revertanta m6zme povazovat’ jedinca, ktory sa
vyvinie s fenotypom, nezodpovedajicim oc¢akavateI'nému fenotypu za danych podmienok
(napriklad pri danej inkubacnej teplote) (Selim a Shinomiya 2009).

Rozne vysledné formy reverzie mozu byt indukované zmenou inkubacnej teploty,
alebo hormonalnou manipulaciou v ranne embryogenéze (Rhen a Crews 2000, Ramsey a
Shoemaker 2007, Shine a Warner 2007, Radder a kol. 2008, Freedberg a kol. 2006);
ovplyvnenim diferenciacie, odstranenim, alebo transplantaciou gonady v kombinacii s
hormonalnou manipulaciou (Wade 2001, Malone a Michalak 2008); alebo genetickou
manipulaciou (napr. knockout pohlavie-determinujuceho génu na pohlavnom chromozdéme)
(De Vries a kol. 2002).

Alternativou k metode pohlavnej reverzie, su vo vyskume pohlavného dimorfizmu
rozne hormonalne manipulédcie a gonadektomizacia az po vyvinuti samcieho ¢i samicieho
fenotypu. Pri takychto metddach v§ak nedochadza k reverzii gonad, ¢asto ovplyviiuju len par
pohlavne dimorfnych znakov. Tie pohlavne dimorfné znaky, ktoré sa zakladuju v rannej
embrygenéze uz neovplyvnia vobec, pripadne len Ciastocne alebo doc¢asne (Wade 2001, Rhen
a Crews 2000). Pomahaju viak odhalit’, ktoré pohlavne dimorfné znaky st podmienené
pritomnostou gonad, ich sekrécii (pohlavné hormoény a ich aktivacné acinky, rastové a

transkripéné faktory a pod.)
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5. Metody vyskumu proximatnych mechanizmov pohlavného

dimorfizmu

5.1 Spontanna reverzia

Spontanna reverzia v prirode bez vonkaj$ej manipulacie, vznika bud’ pri ndhodnej
mutacii (pozorované napriklad u Poecilia reticulatta, Oryzias latipes) alebo u druhov s GSD s
eviromentalnym vplyvom, pokial’ sa v termosenzitivnej periode pocas inkubacie vyrazne
zmeni inkuba¢na teplota.

Pokusy s krizenim inbrédnych linii ryb druhu Poecilia reticulatta z roku 1999 ukazali,
ze u tychto ryb prebieha spontanna reverzia pohlavia a s nizkou frekvenciou vznikaju XX
samci a XY samice (Nakajima 1999). Genotyp krizencov F1 v3ak neoverovali molekularne-
genetickymi metdédami, ale urCovali ho na zaklade pomeru pohlavi v F2 a pohlavne
dimorfného poc¢tu abdominalnych stavcov. Tento pocet sa pohybuje od 14 do 16. Autori
najprv skrizili 16 réznych linii tohto druhu za vzniku F1 generacie s po¢tom abdominalnych
stavcov 14-16. Nasledne krizili navzajom jedincov F1 s rdznym aj rovnakym poctom stavcov.
Pomery pohlavi v F2 pri krizeni jedincov z F1 s po¢tom stavcov 14x15 potvrdili, Ze sa jednalo
o krizenie revertovaného XX samca a XX samice, ked'ze vsetci potomci sa vyvinuli ako
samice. Naopak, krizenia 15x16 a 16x16 vyprodukovali pomer pohlavi 1:3, ktory indikuje
kombinaciu XY samca a revertovanej XY samice (viz Tabulka 1).

Nedavno publikovana Studia na druhu Oryzias latipes potvrdila spontannu reverziu
zapri¢inenu mutaciou v pohlavie-determinujucom géne metodou PCR. V jednej populacii
tohto druhu sa vyskytovali dve rozne mutacie v géne Dmy, takZe v nej vznikali revertované
samice s XY aj YY genotypom. XY aj YY samice boli plne fertilné a vykazovali vsetky
samiCie sekundarne pohlavné znaky. Z tychto vysledkov autori usudzuji, ze Y chromozom s

neaktivnym Dmy, sa sprava rovnako ako X chromozom (Otake a kol. 2008).
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Tabul’ka 1 - Teoretické pomery pohlavi pri krizeni pohlavnych revertantov s

nerevertovanymi jedincami

XX/XY 17/1W
Normalni jedinci

Genotyp XXx XY | ZWxZZ
Fenotyp e 4 Q 4
Pomer pohlavi 1:1 1:1
Revertované homogametické pohlavie
Genotyp XX XxXXr| ZZrx 77
Fenotyp ¢ 4 e 4
Pomer pohlavi 1:0% 0:1**
Revertované heterogametické pohlavie
Genotyp XYrx XY [ ZW x ZWr
Fenotyp ? d ? J
Pomer pohlavi 1:3 3:1

r - oznacuje pohlavného revertanta
* - 100 % F1 st samice
** 2100 % F1 su samci

5.2. Manipulacie v rannej embryogenéze

Uplnii reverziu pohlavia a teda aj vznik prislusného fenotypu sa vo vacsine studii
podarilo dosiahnut' bud’ hormonalnou manipulaciou alebo zmenenou inkubac¢nou teplotou
pocas v¢asného ontogenetického vyvinu (Shine a Warner 2007, Greenbaum a Carr 2001,
Selim a Shinomiya 2009). Fitness revertantov sa liSi vzhl'adom na druhovo-3pecificky typ
uréenia pohlavia, ¢as, dizku a intenzitu manipulacie, ¢i uZ teplotnej, alebo hormonalnej. V
niektorych pripadoch su revertanti plne fertilni, v inych bud’ z dovodu stabilného GSD typu
urCenia pohlavia, alebo nedostato¢nej zmeny podmienok pri manipulacii, vznikaja jedinci

zmie$aného sam¢ieho aj samicicho fenotypu - intersexy.

5.2.1. Vplyv inkubaénej teploty

Asi najviac Studii vplyvu inkubacnej teploty na pohlavie a vyvin pohlavného
dimorfizmu bolo realizovanych na plazoch, z dovodu vysokej variability systémov
determindcie pohlavia naprie¢ skupinou. U plazov ndjdeme druhy so samou aj samicou
heterogamiou , u korytnaciek a niektorych jasterov druhy s pohlavnymi mikrochromozomami,
druhy s GSD s moznostou reverzie vplyvom inkubacnej teploty aj druhy s typickym TSD bez
pohlavnych chromozdémov (Janzen a Paukstis 1991, Crews 2003, Ezaz a kol. 2005, Freedberg
a kol. 2006, Radder a kol. 2008, Ramsey a Crews 2009). U plazov s TSD a GSD s
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enviromentalnym vplyvom, je spustacom diferenciacie samcieho ¢i samicieho pohlavia
inkubacna teplota v druhej tretine embryogenézy (Janzen and Paukstis 1991, Crews 2003).
Proximatnym mechanizmom si v tomto pripade pravdepodobne aktivaéné a zaroven
organiza¢né a¢inky steroidnych hormonov, pretoze termosenzitivna peridda sa zhoduje s
hormonalne-senzitivnou (Arnold a Breedlove 1985, Crews 2003, Ramsey a Crews 2009).

Vplyv inkubacnej teploty na vyvin pohlavne dimorfnych fenotypov mézme odhalit,
tak, Zze znesené vajicka rozdelime do niekolkych skupin a kazdu ulozime do inkubatora s
roznou teplotou. Pre TSD ur¢enie pohlavia su typické posuny v pomeroch pohlavi mlad’at. To
znamena, ze druhovo $pecificky, sa pri urCitych teplotach liahne viac samcov a pri vysSich ¢i
nizsich teplotach naopak viac samic. Pri GSD s enviromentalnym vplyvom, sa pri normalnych
teplotach liahnu samci aj samice v pomere 1:1, avSak pri extrémne nizkych, ¢i extrémne
vysokych teplotach sa tento pomer posunie v prospech jedného z pohlavi vd'aka teplotnej
reverzii.

Okrem plazov bola teplotou indukovana pohlavna reverzia pozorovana aj u ryb, u
druhu so znamym pohlavie-determinujicim génom Dmy na Y pohlavhom chromozome-
Oryzias latipes. Pri inkubacii ikier vo vysokej teplote vody (32 °C) v senzitivnej periode
skorej embryogenézy doslo k posunu v pomere pohlavi v F1, zapri¢inému reverziou jedincov
s XX pohlavnymi chromozomami. Z tychto jedincov sa vyvinuli samci s funkénymi testes a
fertilnym fenotypom. Ich genotyp bol potvrdeny detekciou pohlavne-Specifického markeru
metodou PCR a fenotyp ur¢eny pomocou sekundarnych pohlavnych znakov. Pohlavni XX
revertanti mali samciu urogenitalnu papilu, analnu plutvu, chrbtova plutvu aj pohlavne-

Specifické sam¢ie sfarbenie (Selim a kol. 2009).

5.2.2. Hormonalna manipulicia

Pre reverziu pohlavia sa hojne vyuziva aj kombinicia manipulacie inkubacnou
teplotou a hormonalnej manipulécie. Pripadne ¢isto hormondlna reverzia, ¢i uz priamym
podavanim estrogénov a androgénov, alebo inhibiciou ich vzniku a u¢inkov.

Uplna reverziu XY jedincov na samice u Bassiana duperreyi, druhu s heteromorfnymi
pohlavnymi chromozomami a teplotne ovplyvnitelnym GSD sa podarilo dosiahnut’ v oboch
pripadoch: aj vplyvom inkubacnej teploty, aj aplikaciou estradiolu na vajicka. Reverziu
potvrdila metdda PCR, ktora dokazala pritomnost” samcich pohlavnych chromozémov u
jedincov samicieho fenotypu. Aj ked autori tejto Stadie dokazali Gplnu a trvalu reverziu
gonad aplikaciou estradiolu, fenotyp pohlavnych revertantov bliz§ie neskumali, osexovali ich

len na zaklade pritomnosti a histologie samcich ¢i samic¢ich gonad (Radder a kol. 2008). Pre
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overenie uspeSnosti reverzie, by bolo vhodné pokusit sa revertantov skrizit' s
nerevertovanymi jedincami a sledovat’ jednak ich fertilitu, fenotypové prejavy a pomer
pohlavi u potomkov.

Pre porovnanie, podobny pokus bol prevedeny aj u dvoch druhov korytnaciek
Staurotypus salvinii a Staurotypus triporcatus, kde pohlavna reverzia XY jedincov na samice,
vplyvom aplikacie estradiolu na vajicka sice spdsobila, Zze XY revertanti mali gonady
morfologicky neodliSitené od gonad normalnych samic, nevykazovali vSak samicie
sekundarne pohlavné znaky a nikdy pohlavne nedospeli (Freedberg a kol. 2006)

V tychto pracach sa pomocou hormondalnej manipulacie a naslednym vznikom
pohlavnych revertantov podarilo dokézat, ze estrogén hra primarnu rolu pri diferenciacii
samicich gonad u niektorych plazov. U cicavcov a vtakov vSak aplikacia estradiolu aj pocas
rannej embryogenézy gonady vzdy plne nerevertovala. Pri Stidiach na zebri¢ke ¢ervenozobej
Taeniopygia guttata, estradiol sposobil vznik ovotestes (nefunkénych pohlavnych organov so
sam¢imi aj sami¢imi znakmi) (Wade 2001). V inej praci v3ak bol dokazany vplyv aplikacie
estradiolu po¢as embryogenézy na budici vyber partnera. Samice mali maskulinizované
preferencie a vyberali si prednostne samice (Adkins-Regan a Wade 2001). Ziadna
hormonalna manipulacia vSak nespdsobila, aby si samice vyvinuli typicky sam¢i spev (Wade
a Arnold 2002).

Estrogénom indukovana pohlavna reverzia, aj ked’ len Ciasto¢nd, bola pozorovana u
kengury Macropus eugenii. Sam¢im mlad’atam bol odo dnia narodenia oralne podavany
estradiol, kory spdsobil bud’ vznik nefunkénych testes, alebo v dvoch pripadoch uplnu
reverziu testes a vznik morfologicky normalnych ovarii (Coveney a kol. 2001). Autori sa
nepokusali revertované jedince dalej krizit, takze napriek vzniku ovarii s primarnymi
folikulami (Coveney a kol. 2001), je fertilita revertantov otazna, rovnako ako ich sekundarne
pohlavné znaky.

Okrem aplikacie estrogénu sa k reverzii pohlavia v rannej embryogenéze pouziva
metoda inhibicie aromatazy, ktora hra pri vzniku pohlavného dimorfizmu vel'mi vyznamnu
rolu u vacsiny stavovcov. Aromatdza (cytochrom P450) je zodpovedna za biosyntézu
estrogénu a to tak, ze aromatizuje androgény za vzniku estrogénov. Podanim inhibitora
aromatazy (napr. Fadrozole, Vorozole) zabranime v danom organizme konverzii testosteronu
na estradiol a tym znemoznime vyvoj vSetkych samicich pohlavnych znakov kontrolovanych
u daného druhu tymto hormoénom.

Metoda podania inhibitora aromatazy v rannej embryogenéze bola uz pouzitd na

viacerych druhoch plazov a vtakov. Pri pokusoch na Taeniopygia guttata aj Gallus gallus,
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potvrdila vyznamnu rolu aromatazy pri diferenciacii samicich gonad. U Gallus gallus
inhibicia aromatazy spoOsobila uplnu reverziu gonad, takze u vsetkych samic sa po podani
Fadrozolu vyvinuli bilateralne samcie testes, a to napriek tomu, Ze u samic vtakov je zname,
ze maju len jednu gonadu, druhda pocCas pohlavnej diferenciacie degeneruje. Vzniknuti
revertovani samci exprimuju sam¢ie sekundarne pohlavné znaky, ktoré maji vSak mierne
spomaleny vyvoj a v niektorych pripadoch sa odliSuji od normalneho samcieho fenotypu.
Zaujimavé je, ze revertovani samci s funkénymi testes produkujicimi normalne spermie (aj
ked s niz§im obsahom spermii na objemovu jednotku), vykazovali sice pri pokuse o ich
sparenie s normalnymi samicami pravé samcie prekopulacné spravanie, ale nepodarilo sa im
oplodnit™ ani jedno vajicko. Je pravda, ze testes revertantov boli sice podla histologie upiné
samcie testes, mali v8ak nepravidelnejs$i tvar a boli o ¢osi menSie ako testes priemerného
samcicho fenotypu. To by bolo mozné vysvetlit' tak, Zze aromatdza je sice primarne
zodpovedna za diferenciaciu testes v kritickej periode, av3ak ich uplnd funk¢nost’ je
podmienena este inymi faktormi v neskorSom vyvoji, napriklad a¢inkami hormoénov. Takisto
je mozné, ze XX revertovani samci nemaju spravne davky génov na pohlavnych
chromozomoch. (Elbrecht a Smith 1992)

Dalsim druhom, na ktorom sa podarilo dosiahnut’ pohlavnu reverziu metodou inhibicie
aromatazy je uz spominand Taeniopygia guttata. V tomto pripade malo Sest z Osmich
manipulovanych samic uplne revertované gonady a dve samice ovotestes. Revertované
gonady boli plne funkéné - produkovali spermie aj androgény. Vsetci ZW revertanti mali
niektoré samcie sekundarne pohlavné znaky, ako napriklad vyrazné sfarbenie zobaku, sam¢ie
spravanie a maskulinizovanii preferenciu partnera ( ZW revertanti si vyberali samice). Ziaden
revertant vdak nemal maskulinizovany spev (Adkins-Regan a Wade 2001, Adkins-Regan
2008). Kastracia dospelych samcov naopak redukuje typické samcie reprodukené spravanie a
mierne ovplyvfiuje aj spev, ale kastrovani samci spievaja (Wade 2001).

Porovnanie proximatnych mechanizmov kontroly pohlavného dimorfizmu u druhu s
GSD s enviromentalnym vplyvom a druhu s TSD, tiez umoznila pohlavna reverzia s vyuzitim
metody inhibicie aromatazy. U druhu Bassiana duperreyi (GSD s enviromentalnym vplyvom)
je pri vacsine inkubacnych teplot pomer pohlavi 1:1 a zatial’ nebola zistena teplota, pri ktorej
by bol pomer pohlavi posunuty na stranu samic. Pri vel'mi nizkych teplotach, sa v3ak pomer
pohlavi posuva na stranu samcov (Radder a kol. 2008). Na adruhej strane, u druhu
Amphibolorus muricatus si zname jednak termosenzitivne periody, v ktorych dochadza k
posunom v pomeroch pohlavi a jednak aj relativne presné ocakavatené pomery pohlavi

produkované v tychto teplotach (Warner 2008). V tomto pokuse inkubovali vaji¢ka oboch
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druhov pri rovnakej teplote 23 °C, pri ktorej sa u Amphibolorus muricatus, da o¢akavat
produkcia ¢isto sami¢ich mlad’at a u Bassiana duppereyi 50% samcov. Na vajicka obidvoch
druhov aplikovali rovnaké davky Fadrozolu v r6znych ¢asoch inkubacnej doby. Z vyslednych
pomerov pohlavi vyplyva, ze inhibicia aromatdzy ma najvacSie ucinky v druhej tretine
inkubacnej doby, a teda v rovnakom ¢ase, ako je u vacSiny druhov plazov s TSD alebo GSD s
enviromentalnym vplyvom, termosenzitivna peridéda. U oboch druhov sa totiz po podani
Fadrozolu v tejto periode zmenil pomer pohlavi a vSetky mlad’ata sa vyvinuli ako samce. Po
tejto peridde uz nemala aplikacia Fadrozolu na determinaciu pohlavia Ziaden vplyv a mladata

sarodili v o¢akavanych pomeroch pohlavi (Shine a kol. 2007).

5.3. Manipulacie v neskorsich Stadiach ontogenézy

Proximatne mechanizmy pohlavného dimorfizmu mézme Studovat’ aj inymi metédami
ako je reverzia pohlavia. Tieto metody vyuzivaju podobné mechanizmy-prostrednictvom
hormonélnych manipulacii, gonadektomizacii, pripadne transplantacii gonad pomahaju u
organizmov odliSit znaky, za ktoré si zodpovedné aktivatné a organizacné acinky

pohlavnych hormonov a znaky spdsobené vplyvom diferencovanej gonady.

5.3.1. Gonadektomizicia a hormonalne manipulicie

Gonadektomizacia je operacia, pri ktorej sa samcom odstrania testes a samiciam
ovaria. Tuto metodu je mozné kombinovat' s exogénnou ¢i endogénnou aplikaciou hormdnov,
alebo s ich inhibiciou.

Typickym prikladom vyuZitia tejto metody pri vyskume pohlavného dimorfizmu, je
modelovy druh Eublepharis macularius, u ktorého je pohlavie determinované inkuba¢nou
teplotou (TSD), ale na vyvoj jeho dospelého spravania vplyvaju oba tieto faktory (inkuba¢na
teplota a pohlavie) zvlast (Rhen a Crews 2000). Gonadektomizaciou dospelych samcov a
samic pochadzajicich z réznych inkubaénych teplot a naslednou aplikaciou pohlavnych
horménov, dokazeme odlisit’, ktoré druhy spravania si podmienené organizaénymi u¢inkami
inkubacnej teploty, pritomnostou a funkciou gonad a ktor¢ aktivatnymi alebo organizacnymi
ac¢inkami pohlavnych hormonov.

Dospeli samci aj samice pochadzajuci z réznych inkubac¢nych tepldt, boli
gonadektomizovani a pod kozu im boli implantované hormondalne implantaty, ktoré
obsahovali estradiol (E2), dihydrotestosteron (DHT) alebo testosteron (T). Po S$tyroch

tyzdnoch od operacie boli behavioralne testovani na samicie pohlavne $pecifické spravanie
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ako je atraktivita a receptivita a samcie pohlavne $pecifické spravanie, teda olizovanie samice,
znackovanie prekloakalnymi pormi, uchopenie samice zubami a tiez na agonistické interakcie
s nemanipulovanymi samcami.

Samice po odstraneni ovarii v dospelosti nevykazuji radu behaviordlnych samcich
znakov (znackovanie, vibracia chvostom, samcie prekopula¢né spravanie), a to ani v pripade,
Ze maju kontrolované hladiny androgénov prostrednictvom T-implantatov. U kastrovanych
samcov tie ist¢ hladiny androgénov naopak toto spravanie aktivuju napriek absencii gonad.
Tieto vysledky naznacujd, ze vyvin typického sam¢ieho epigamného spravania u Eublepharis
macularius je v embryogenéze spdsobeny organizatnym uc¢inkom inkubacnej teploty alebo

pohlavia jedinca a potom v dospelosti je toto spravanie aktivované pohlavnymi hormonmi.

5.3.2. Transplantiacia gonad a hormonalne manipulicie

Vel'mi zaujimavou, ale naro¢nou metddou pohlavnej reverzie, je transplantacia gonad
v kombinacii s hormonalnou manipulaciou. Implantaciou sam¢ich testes boli revertované ZW
samice rodu Xenopus (Watson a Kelley 1992, podl'a Mikamo a Witschi 1963). Reverzia
nebola vo vsetkych pripadoch uplna, niektoré jedince by sme mohli jednoznacne zaradit
medzi intersexy. Tieto jedince bud’ netplne vyvinuté primarne pohlavné znaky (ovotestes),
alebo nevyvinuté¢ sekundarne pohlavné znaky. V niektorych pripadoch mali revertované
samice uplny samc¢i fenotyp, vratane sam¢ieho spevu (Watson and Kelley 1992).

Podl'a tohto vzoru bola tato metoda pouzitd u hybridov rodu Xenopus (Krizenci
Xenopus muelleri a X. laevis). Hybridné revertované samice boli vytvorené aplikaciou
estradiolu do vody, kde sa Zubrienky vyvijali az do ukoncenia metamorfozy. Hybridni
revertovani samci boli vytvoreni gonadektomizaciou a nasledne im boli transplantované testes
nerevertovanych samcov Xenopus laevis. Tak vznikli genotypy ZitZm samca s fenotypom
samice a ZLWwm samice so samim fenotypom. Genotypy krizencov boli potvrdené PCR.
Vysledni samci v F2 boli sterilni, aj ti normalni, aj revertovani, kdezto vietky samice, aj tie
revertované, boli fertilné. Tieto vysledky odporuji vieobecnému Haldaneovmu pravidlu, ze
pri hybridizacii ma znizenu reproduk¢nt schopnost’, najcastejSie heterogametické pohlavie, v

tomto pripade, by to mali byt samice (Malone a Michalak 2008).



5.4. Genetické manipulacie

Geneticka manipuldcia v tomto kontexte, je metoda, pri ktorej genetickymi metddami
zmenime genotyp jedinca v niektorom konkrétnom géne, ¢i uz jeho inzerciou, deléciou alebo
knockoutom. Pri vyskume pohlavného dimorfizmu sa tato metoda aplikuje na gény, ktorych
expresia podmieniuje vznik pohlavne dimorfnych znakov. Zname su pokusy na laboratornych
mysiach s deletovanym Sry z Y chromozému a Sry transgénom na autozome alebo Studie na
mysSiach s knockoutovanymi estrogénovymi receptormi (afERKO) ¢i knockoutom aromatazy
(ArKO).

Na testovanie vplyvu pohlavne-$pecifickych génov na pohlavnych chromozomoch na
diferencidciu pohlavného dimorfizmu, sa pouziva tzv. De Vriesov model (De Vries a kol.
2002). Tento model je zaloZzeny na vzniku Styroch réznych genotypov po manipulécii s
pohlavie-determinujucim génom Sry u mysi. Deléciou Sry na Y chromozéme vznikne
genotyp XY 7, ktory je podl'a pritomnosti ovarii identifikovany, ako samici fenotyp. Tymto
myS$iam je nasledne na autozom vlozeny transgén Sry a tym vznikne genotyp XY “Sry, so
samc¢im, plne fertilnym fenotypom. Nasledne su tieto XY “Sry samce skrizené s normalnymi
XX samicami, za vzniku Styroch genotypov v F1: XX samice, XY~ samice, XY Sry samce a
XXSry samce. De Vries vyuzil tuto metodou pri testovani hypotézy, ze X a Y pohlavne-
Specifické gény priamo ovplyviiuji dimorfni diferenciaciu mozgu nehormonalnymi
mechanizmami (Wersinger a Rissman 2000, De Vries a kol. 2002). Podarilo sa mu dokazat’
efekt chromozomalneho komplementu na hustotu vazopresinovych vldkien v laterdlnom
septe, ktora je u mySi pohlavne Specifickd. V tychto testoch boli jedince s XY
chromozomalnym komplementom maskulinnejsie ako XX samice a XXSry samci.

Okrem morfologickych rozdielov v mozgu boli skimané aj behavioralne fenotypy
tychto Styroch genotypov. Pred behavioralnymi testami boli najskor podrobené
gonadektomizacii a naslednej aplikacii adekvatnej davky pohlavnych horménov (samci T-
implantaty a samice E2-implantaty a injekovany progesteron) podl'a Rissmanove] metody
(Rissman 1997). Vsetky Styri skupiny boli testované na agresivitu, kopulacné spravanie a
socialnu exploraciu. Vysledkom bolo, Ze aj pri behavioralnych testoch sa preukazal efekt
chromozomalneho komplementu, avSak v mens$ej miere, ako efekt organizacnych a
aktivacnych a¢inkov pohlavnych horménov (De Vries a kol. 2002, McCarthy a Arnold 2008).
Jedinci so sam¢im fenotypom, boli agresivnejsi, vykazovali maskulinizované kopulacné aj

explora¢né spravanie. Vyraznej$i efekt chromozomalneho komplementu sa podarilo dokazat’
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v morfologii gonad: XXSry samci maju mendie testes ako XY-Sry samci. Efekt
chromozomalneho komplementu méze byt’ zapri¢ineny rdznymi genetickymi mechanizmami:
1. pohlavne S$pecifickymi génmi kodovanymi na Y chromozome, ktoré zapriCinuju
maskulinizaciu alebo inhibiciu feminizacie znaku: 2. dvojitou dézou génov kdédovanych na X
chromozome u XX jedincov (niektoré X-gény nepodlichaju inaktivacii  pri
heterochromatinizacii); 3. materndlnym/paterndlnym imprintingom (inaktivacia bud’
paternalneho alebo maternalneho X-chromozomu) (Wersinger a Rissman 2000, De Vries a
kol. 2002)

Knockoutom pohlavnych hormonov pripadne ich receptorov je mozné zistit', ¢i a do
akej miery su ich a¢inky zodpovedné za determinaciu pohlavia a vyvin pohlavného
dimorfizmu. Genetickym knockoutom estrogénovych receptorov, dplne z ontogenézy
vylucime jeho aktiva¢né aj organiza¢né G¢inky. Okrem modelu afERKO mysi (s knockoutom
a , B alebo oboch estrogénovych receptorov) je znamy model ArKO mysi, s knockoutom génu
pre aromatazu. Stidii pohlavného dimorfizmu na ERKO a ArKO mysiach je obrovské
mnoZstvo a tato téma je dostatocne obsiahla pre samostatné review (ktorych uz niekol'ko
existuje: Lindzey a Korach 1997, Couse a Korach 1999, alebo najnovsie review Hill a Boon

2009).
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Zaver

Pohlavny dimorfizmus 2z proximatneho hladiska je kontrolovany rdoznymi
mechanizmami. Po¢nuc organizacnymi a aktivaénymi ucinkami pohlavnych horménov, cez
organizacny efekt inkubacnej teploty v senzitivnej periode az po efekt chromozomalneho
komplementu.

Stadium pohlavného dimorfizmu a proximatnych mechanizmov jeho vzniku sa
nezaobide bez vyuzitia metdd, ktoré tieto rézne mechanizmy filtruji a umozfiuji tak
pochopit’, ktoré pohlavne dimorfné znaky si podmienené ktorymi proximatnymi
mechanizmami. Medzi tieto metddy patria rozne hormonalne manipulacie a manipulacie s
inkubacnou teplotou v skorej embrygenéze, ktoré v mnohych pripadoch sposobuju uplnu
pohlavnu reverziu, aj ked’ nie vzdy sposobia aj reverziu fenotypu. Dalej st to rozne operacie a
manipulacie s pohlavnymi gonddami v kombinacii s hormonalnymi manipuldciami a
genetické manipulacie. Vynimo¢nym pripadom si spontanne mutacie v  génoch
determinujucich pohlavie alebo génoch priamo ¢i nepriamo kontrolujicich pohlavne dimorfné
znaky, ktorych vznik nie je sice indukovany zamerne experimentatorom, ale su zdrojom
cennych poznatkov o genetickej kontrole pohlavného dimorfizmu.

Ciclom tcjto prace bolo zhrnut' v sucasnosti pouzivan¢ mectddy pri vyskume
proximatnych mechanizmov kontroly pohlavne dimorfnych znakov so zameranim na metody
vyuzivajuce vznik pohlavnych revertantov, ktoré vyuzijem aj v mojej diplomovej praci pri
stadiu kontroly pohlavného dimorfizmu u Coleonyx elegans. Suastou tejto prace je
prehl'adna tabul’ka druhov (viz Tabulka 2), u ktorych boli pri §tudiu pohlavného dimorfizmu

metody popisované v praci uspesne vyuzité.
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Tabul'ka 2 - Prehl'ad vyskumu pohlavného dimorfizmu s vyuzitim metod pohlavnej reverzie

Urcenie
Trieda Druh pohlavia Manipulicia Vysledok manipulicie
Osteichtyes
Poecilia XX/IXY spontanna rozdiel v pocte
reticulata reverzia abdominalnych stavcov,
XX samci so sami¢im
poctom (14/15) a XY
samice so sam¢im
(15/16)
Oryzias XX/XY, spontanna uplnareverzia XY aYY
laticeps TSD reverzia, mutacia |na samice; fertilné so
Dmy sami¢im fenotypom
Oryzias XX/XY, inkubac¢na teplota | Gplna reverzia samice na
laticeps TSD XX samca; fertilni so
sam¢im fenotypom
Amphibia
Xenopus 177/7W transplantacia ZW samci sterilni, ZZ
muelleri gonad a samice fertilné (rovnako
hormonalna ako u nerevertovanych
Xe”‘?f’ us ZZIZW manipulacia hybridov)
laevis
Reptilia
Staurotypus | XX/XY, estradiol len samice, 2 intersexy s
salvinii a GSD ovotestes
triporcatus
Trachemys TSD estradiol v roznej |reverzia gonad v
scripta inkub. teplote, niektorych pripadoch, do
inhibicia rdznej miery revertované
aromatazy intersexy
Apalone bez inkubac¢na teplota | Gplna reverzia, normalne
spinifera heterochro- gonady
mozomov,
GSD
Amphibolorus | TSD inhibicia XX samci so sam¢im
muricatus aromatazy fenotypom
Bassiana XX/XY, inhibicia XX samci so sam¢im
duppereyi GSD aromatazy fenotypom
Bassiana XX/XY, |inkubacna teplota | XX samci-everzia
duppereyi GSD + estradiol hemipenisov, d’alsie

znaky?
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Eublepharis | TSD inkubacna teplota | teplotni revertanti
macularius
Eublepharis | TSD gonadektomizdicia | Ciasto¢na
macularius + hormonalna maskulinizacia/
manipulécia feminiz4cia spravania
Coleonyx XX/IXY inhibicia *
elegans aromatazy,
estradiol
Aves
Taeniopygia |7Z/7ZW, estradiol 7.7 samci so sami¢im
guttata GSD behavioralnym
fenotypom
Taeniopygia |ZZ/ZW, inhibicia ZW s testes/ovotestes,
guttata GSD aromatazy funk¢né spermie, samcie
pohl. dimorf. sfarbenie aj
preferencia partnera, ale
nie spev
Gallus gallus |7.7/7W, inhibicia ZW samice so sam¢im
domesticus | GSD aromatazy fenotypom (aplna aj
¢iasto¢na reverzia)
Mammalia
Mus XX/XY, |geneticka intersexy, netplna
musculus GSD manipulacia, reverzia
knockout ER
alpha a ER beta
receptorov
Mus XX/XY, geneticka 4 genotypy: XY-
musculus GSD manipulacia (samice); XY-Sry
(knockout Sry a | (fertilni samci), XX
pripojenie Sry na | (normalna samica);
autozom) XXSry (samci);
Tammar XX/XY, estrogén intersexy, nedplna
wallabi GSD reverzia

* Tento druh zatial’ nebol revertovany, planovany pokus v ramci mojej diplomovej prace.
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