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Abstrakt

Tato prace se zamé&fuje na deskriptivni analyzu morfologie lebky zelvy nadherné (Trachemys
scripta elegans). Zakladem je preparace lebek a standardizovana fotograficka dokumentace
vétsiho souboru vzorku. Takto piipravena data nasledné prosla geometricko-morfometrickymi
analyzami. Vstupni hypotézy prace byly: 1) lebka T. s. elegans je pohlavné dimorfni; 2) lebka
T. s. elegans. je tvofena né€kolika samostatnymi moduly. Cilem této prace tedy bylo zhodnotit
postnatalni ontogenezi lebky modelového taxonu a uréit vyvojové sméry diferenciace jeho
lebe¢nich struktur. Vysledky ukazaly, ze lebka T. s. elegans vykazuje pohlavni dimorfismus
ve tvaru. Pohlavni rozdily jsou vysledkem rozdilti v alometriich rastu lebky a pravdépodobné
odrazeji rozdily v potravnich narocich. Lebka T. s. elegans sestava ze ¢ty moduli, kterymi
jsou: modul obli¢ejové casti, modul centralni a modul basikranialni, s moznym dal§im

modulem v zygomaticko-pterygoidni oblasti.

Summary

This thesis focuses on the descriptive analysis of skull morphology of the pond slider turtle
(Trachemys scripta elegans). The general approach was an osteological preparation
of the skulls and photographic documentation (following standardised procedures) of a larger
sample of specimens. The collected data was used as a background for subsequent GMM
analyses. Main hypotheses of this project were: 1) the skull of T. s. elegans is sexually
dimorphic; 2) the skull of T. s. elegans constitutes of several independent modules.
The objective of this thesis was therefore to describe the postnatal ontogenesis of the model
taxon and to determine the developmental trends of its cranial structures. It was shown that the
skull of T. s. elegans is sexually dimorphic in shape mainly due to differences in allometric
growth. These differences probably reflect different nutritional requirements. The skull
of T.s. elegans is formed out of four modules. These are: facial, central, basicranial,

and possibly also zygomatic-pterygoideal modules.
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1. Uvod

Tato diplomova prace se zaméfila na morfologii lebky Zelvy nadherné (Trachemys scripta
elegans, Wied, 1838) s diirazem na pohlavni dimorfismus a modularitu, tedy na rozdily mezi
pohlavimi a ptipadnou vyvojovou sjednocenost nebo naopak odde€lenost urcitych ¢asti lebky.

LebkaT. s. elegans nebyla dosud timto zptisobem popsana a analyzovana, podobn¢ se ovsem
zelvimi lebkami zabyval napiiklad Bever (2009a, 2009b), ktery provadél vyzkum na fadoveé
desitkach jedinct jednoho druhu, zatimco v této praci bylo k dispozici pies dvé sté jedincu.
O postnatalni ontogenezi lebky zelv a plazli obecné zatim mnoho publikovano nebylo, ackoliv
praveé dospélci se pouzivaji pro fylogenetické analyzy a jsou nejcastéji nachazeni ve fosilnim
zaznamu (Bever, 2009a). Bez zakladnich dat tedy nemizeme védét, zda napiiklad nalezeny
fosilni jedinec zastupuje primérnou morfologii daného druhu nebo se v néfem vyrazné
odliSuje, a zaroven nam studium modularity umoziuje poodhalit proces evolu¢niho vzniku
novych morfologickych struktur. Sbér morfologickych dat o lebce této zelvy je dulezity
I pro srovnavaci studie mezi amnioty obecné a mezi plazy zvlasté. Lebka T.s. elegans je
pro tyto studie obzvlasté vhodna, protoze zelvi lebky jsou v celém fadu znaéné konzervativni,
co se tyCe poctu a umisténi jednotlivych kosti (Claude et al., 2004). Jiz publikované prace
tykajici se modularity se problematikou plazl také zabyvaji jen okrajové, 1 kdyz studium lebky
obecné naopak patii k nejcastéjsim (Esteve-Altava, 2016).

Lebka jako anatomicka struktura je pro obratlovce zna¢né dulezitd. Vajicka obratlovct jsou
kulata s radialni symetrii, ale jejich dospéla téla jsou symetrickd bilateralné se tfemi osami
soumérnosti — dorsoventralni, anterioposteriorni a pravo-levou (Elinson & Kao, 1993).
Uz v pocatcich embryonélniho vyvoje je hlavnim elementem ur€ujicim rozruSeni radidlni
symetrie embrya natyto tfi osy pravé lebka, nebot reprezentuje nejpiednéjsi konec
anterioposteriorni osy a zaroven nejdorsalnéjsi konec dorsoventralni osy (Elinson & Kao,
1993). Tvar lebky je do zna¢né miry fizen jejimi funkcemi — mechanicky tah a tlak pisobeny
zvykacimi svaly ovliviiuje obé Celisti a mista Gponu téchto svalu (Herring, 1993) a velikost
mozku, o¢i au$nich a nosnich otvorii urcuje tvar oblicejové cCasti lebky a mozkovny
(Thorogood, 1988; Herring, 1993; Cheverud, 1996). Jiz z této jednoduché logiky je patrna
moznost, ze se ruzné ¢asti lebky vyvijeji rizné€ a nezavisle na sobé, coz vedlo Olsona a Millera
na konci 50. let minulého stoleti k napsani stézejniho dila Morphological Integration (1958),

od kterého se odvijel dalsi vyzkum této problematiky. Zaroven je lebka dilezitym sémantickym



organem, ktery na sobé Casto nese pohlavné dimorfni znaky, jako jsou naptiklad struktury
slouzici k boji nebo okrase (rohy, hiebeny, kly apod. [Schilling & Thorogood, 2000]). Tyto
struktury jsou viditelné na prvni pohled, ale u zvitat, ktera je nemaji, Se mohou na lebce objevit

1 subtilng€jsi rozdily, jejichz nalezeni bylo jednim z cilt této prace.

Zelva nadherna - Trachemys scripta elegans

Trachemys scripta elegans je sladkovodni zelva ptivodem ze Severni Ameriky z oblasti
od Mexického zalivu az po Velka jezera na hranici mezi USA a Kanadou, ale jako popularni
domaci zvife se vSak rozsifila na vSechny svétové kontinenty kromé Antarktidy (mapa
soucasného i piivodniho rozsifeni viz Obr. 1). Taxonomicky patii do fadu Testudines (pouziva
se také nazev Chelonia), podiddu Cryptodira, nadceledi Testudinoidea a celedi Emydidae
(Stephens & Wiens, 2003; Krenz et al., 2005; Crawford et al. 2015; grafické znazornéni viz
Obr. 2). Rad Testudines je sesterskym taxonem nadiadu Archosauria (Crawford et al., 2012;
Fong et al., 2012; Field et al., 2014; Wang et al., 2014), od kterého se odd¢lil zhruba pied
257 miliony let (Wang et al., 2014) a se kterym tvoii dohromady taxon Archelosauria (Craford
et al., 2015). Zelvy se tak fadi mezi Diapsida, tedy Zivo¢ichy se dvéma spankovymi jamami,
i kdyz se u nich v pribéhu evoluce obé tyto jamy druhotné uzaviely (Fong et al., 2012; Field
et al., 2014; Wang et al., 2014). Cas oddéleni Archosauria a Zelv odpovida velkému permskému
vymirani, pfi kterém vyhynuly hlavné motské druhy, a které moZna umoznilo rozmach vodnich

plazi (Wang et al., 2014).

Obr. 1: Soucasné rozsifeni Trachemys scripta elegans. Zelena kolecka predstavuji pivodni areal, Cervena pak mista, kde
se invazni T. s. elegans tsp&iné mnozi. Cerna pole reprezentuji oblasti, které jsou pro tento druh vhodné k Zivotu (Rédder

et al. 2009).
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Obr. 2: Fylogeneticky strom #adu Testudines. Pozice rodu Trachemys je zvyraznéna ¢ernym ovalem (Crawford et al.

2015).

Nadceled’ Testudinoidea se objevila uzZ ve spodnim eocénu pred zhruba 55 miliony lety
(prvni Zelvy jsou ve fosilnim zdznamu kolem doby ptfed 215 miliony lety) a zahrnuje vice nez
polovinu Vv soucasnosti Zijicich druhti Zelv (Claude et al., 2004). Celed Emydidae zahrnuje
téméf 50 druhti v 10 rodech, pticemz rod Trachemys ma 16 druha (Rhodin et al., 2010).

T. s. elegans je oportunisticky sladkovodni vSeZravec a sloZeni jeji potravy se méni se stafim
a velikosti jedince — mlad’ata se Zivi pfevazné drobnymi bezobratlymi a dospélci pfechazeji
na rostlinnou stravu, pokud nenajdou snadno dostupné maso, naptiklad v podobé uhynulych
ryb (Clark & Gibbons, 1969; Parmenter, 1980; Hart, 1983; Dreslik, 1999); to je mozna ¢astecné
odpovédné za velikostni pohlavni dimorfismus (viz nize). Ve slozeni potravy samic nalezneme
vice meékkyst a mechovcei, ktefi pravdépodobné pokryvaji jejich veétsi naroky na vapnik
pro vytvareni skotapek vajicek (Dreslik, 1999). Starsi a vétSi zelvy si na rozdil od mlad’at
troufnou i do hlubsich vod, ale vsichni jedinci vylézaji alesponi jednou denné z vody, aby se

slunili (Cagle, 1950; Hart, 1983).



Tato Zelva je schopna aktivniho pohybu pfi teplotach zhruba 10 az 37 °C (ve svém pivodnim
habitatu je tedy aktivni od dubna do fijna) a pii kratkodobém exponovani vy$sim nebo niz§im
teplotam (i po ¢asteéném zamrznuti) se rychle zotavi (Cagle, 1946). Jakmile teplota vody klesne
pod 10 °C, zelvy ptestanou byt aktivni a ziistavaji bud’ ve vod¢, nebo na biehu pobliz hladiny
(napfiklad v ondatiich norach nebo dutych patezech, Cagle, 1950).

Samice kladou kolem sedmi az jedenacti vajicek (Cagle, 1950; Perez-Santigosa et al., 2008)
zhruba stejného priméru nezavisle na jejich télesné velikosti nebo priméru panevniho otvoru
(Congdon & Gibbons, 1987), a to od dubna do ¢ervence (Cagle, 1946; Cagle, 1950;
Perez-Santigosa et al., 2008). Pohlavi mlad’at, ktera se lihnou od konce srpna do zacatku zari
(Cagle, 1946), je urceno teplotné — do zhruba 27 °C inkubaéni teploty se rodi samci, pii vyssich
teplotach pak samice (Ewert & Nelson, 1991). Mlad’ata zpravidla opoustéji hnizdo az dalsi rok
na jafe (Cagle, 1946).

Lebka

To, ¢emu tfikdme lebka, je ve skutecnosti soubor ne¢kolika oblasti, které¢ maji rizné funkce
od ochrany mozku a smyslovych organt pies piijem potravy (uloveni, poziti a rozzvykani)
az po dychani a které jsou také podkladem pro tvar obliceje a dalsi socidln€ vyznamné struktury,
jako jsou naptiklad parohy u jelent (Schilling & Thorogood, 2000). Lebka obratlovci se déli
na neurokranium, které tvoii bazi lebky a obaluje smyslové organy, viscerokranium (nebo také
splanchnokranium), které podporuje hltan a tvofi i obli¢ejovou ¢ast a Celisti, a dermatokranium
neboli kapsuli obalujici mozek (Schilling & Thorogood, 2000; Kuratani, 2005), pii¢emz
neurokranium a viscerokranium jsou c¢astmi endoskeletu, které jsou kryté vnéjSim
dermatokraniem (Hirasawa & Kuratani, 2015), viz také Obr. 3. Vyvijejici se mozek
a chondrokranium (chrupav¢ité vnitini elementy lebky [Depew & Simpson, 2006])
Vv embryondlnim stadiu urcuji budouci tvar lebky (Thorogood, 1988). Pokud mezi t€émito ¢astmi
dojde k n&jakym patologickym vyvojovym zménam, které zptisobi jejich rozdéleni, nasleduje

Casto zasadni dopad na morfologii celé lebky (Cheverud, 1996).
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Obr. 3: Schéma ontogenetického piavodu riaznych ¢asti lebky obratlovei. A) Svétle modra — chrupavéité neurokranium,
svétle zelena — viscerokranium, tmavé zeleni — dermatokranium. B) Cervend — &asti lebky odvozené od bunék neuralni listy,
modra — &asti lebky odvozené od mesodermalnich bunék. Legenda: dk, dermatokranium; &ich, ¢ichova oblast neurokrania;
hl, hltan; jaz, jazylkovy oblouk; md, mandibularni oblouk; n, notochord; nkr, neurokranium; obr, obratle; occ, os occipitale;
pma, premandibularni oblouk; 1, tsta; vkr, viscerokranium (podle Kuratani, 2005).

Jiz na pocatku 19. stoleti postulovali Oken (1807 in Kuratani 2005) a Goethe (1820
in Kuratani 2005) tzv. obratlovou hypotézu vzniku lebky, tedy ze je lebka tvofena z nékolika
transformovanych obratld, viz Obr. 4, a od té doby teorie 0 segmentaci ostatnich ¢asti lebky
vznikaly a vznikaji uz ptes 200 let, pfi¢emz segmentace je zfejma pouze u viscerokrania, které
vznikd ze zabernich obloukl (Kuratani, 2005). Koncem 20. stoleti bylo toto téma znovu
vyzdvizeno pii objevu tzv. somitomer, coz byly dvouvrstvé kruhové utvary z koncentricky
uspofadanych mesodermalnich bunék, které vznikaly v primitivnim prouzku zarodku pobliz
Hensenova uzlu (Meier & Packard, 1984). Béhem dalsiho embryologického vyzkumu se
ale ukazalo, ze hlavovy mesoderm neni kompletné segmentovan (Couly et al., 1993; Kuratani

et al., 1999; Kuratani, 2005), a predstava somitomer se tak stala kontroverzni.



Obr. 4: ,,Obratlové“ hypotézy segmentace lebky. A) Teorie podle Goetheho, ve které je lebka sloZena z péti obratld.
B) Teorie podle Okena, ve které se lebka sklada ze Ctyf segmentl. Legenda: as, os alisphenoidale; cv, kréni obratle;
€0, 0s exoccipitale; fr, os frontale; ip, os interparietale; ns, os nasale; os, os orbitosphenoidale; par, os parietale;

S0, 0s supraoccipitale (Kuratani, 2005).

Embryonalnim pivodem jednotlivych kosti lebky se pomoci experimentli na chimérach
kiepelek a kufat zabyval Couly se svym kolektivem (1993) a zjistil, ze okcipitalni ¢ast lebky
a ¢ast sluchové komory jsou somitického plivodu (tedy jednd se o preménéné obratle
zformované z prvnich Ctyf a predni Casti patého somitu), oblicejova ¢ast a lebecni klenba maji
své kofeny u bunék neuralni listy a zbytek lebky, tedy 0s supraoccipitale, os sphenoidale
a druha c¢ast sluchové komory, pochazeji z hlavovych mesodermalnich bunék (Couly et al.,
1993; viz také Couly et al. 2002 a Obr. 5), pfi¢emZ somity jsou parové oblasti mesodermu, které
se formuji podél ptedozadni osy vyvijejiciho se embrya u segmentovanych zivocichti (Larsen,
2001). Tento troji puvod riznych ¢asti lebky napovida moznému rozdéleni lebky na minimalné

tf1 vyvojové moduly.

occ

Obr. 5: Embryonalni piivod lebeéni klenby. A) kuieci lebka; B) mysi lebka. Cervena reprezentuje kosti odvozené
od bunék neurélni lity, Seda kosti neodvozené od bun€k neuralni listy. Kosti oznacené bile nemaji zatim pfifazeny ptivod.
Legenda: fr, os frontale; ip, os interparietale; nas, os nasale; occ, os occipitale; par, os parietale; po, os perioticum;

sg, 0s squamosum (podle Hirasawa & Kuratani, 2015).



Casti lebky, které se vyvijeji zarovei a maji podobnou funkci a evoluéni minulost, jsou tzce
integrovany, a proto mizeme na lebce T. s. elegans nalézt moduly pravé z téchto Casti
(Klingenberg, 2013). Lebka je stejné jako ostatni Casti téla znaéné ovliviiovana epigeneticky —
pohybem, skusem, tahy a tlaky, hormony, ristovymi faktory, teplotou a gravitaci, které na ni
pusobi (Herring, 1993; Cheverud, 1996). Vsechny casti lebky se navzajem ovliviiuji, coz
doklada naptiklad fakt, ze lidské kultury praktikujici bandazovani lebky fyzicky upravuji pouze
tvar lebe¢ni klenby, ale ve vysledku ma jiny tvar i obli¢ej a spodina lebe¢ni (Cheverud, 1996).

Goswami na lebce zivorodych savci (Theria), ktefi jsou nejzkoumanéj$im subjektem
pro studium modularity (Esteve-Altava, 2016), identifikovala Sest zakladnich modult: pfedni
ordlné-nasdlni a molarni modul dévaji dohromady primarni Zzvykaci aparat lebky,
na zygomaticko-pterygoidni modul se upina Celistni svalovina a je pod nejveétsi zatézi, v orbité
se nachazeji oci, lebe¢ni klenba chrani mozek a spodina lebni (basikranium) spojuje osovou
kostru s lebkou a zaroven podpira mozkovnu (Goswami, 2006). Z toho piedni oralné-nasalni,
molarni a basikraniadlni moduly jsou zaroven funk¢nimi i vyvojovymi moduly (maji podobny
prubéh osifikace) a jsou spolu nejvice prokorelované (Goswami, 2006). Vysledky Goswamiiny
prace jsou na Obr. 6. Cheverud d¢li lebku na neurokranium a obli¢ejovou ¢ast a u téch dale
uvadi tfi moduly odpovidajici neurokranidlnim osifika¢nim centriim, a to frontalni, parietalni
a okcipitélni, a ¢tyfi moduly v obli¢ejové €asti: orbitalni, nasalni, oralni a Zvykaci (Cheverud,
1982). Bever pii studiu lebky rozdéluje jeji kosti podle vyvoje (viz vySe) a podle
topologie/funkce na dermdlni zastfeSeni (dermal roofing), horni patro, palatoquadratum,
mozkovnu a spodni Celist (Bever, 2009a). V této praci byly vyuzity vSechny vySe uvedené
hypotézy modularity (tedy podle Cheveruda, Bevera i Goswami) upravené pro lebku
T. s. elegans, viz Hypotézy a cile, a zabyva se také postnatalnimi ontogenetickymi zménami

na lebce T. s. elegans, které jsou dale popsany ve Vysledcich.
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Obr. 6: Moduly na lebkach savci. Obrys lebky ptakofitného Zivocicha, Ornithorhynchus anatinus (ptakopyska
podivného), placentala, Vulpes vulpes (lisky obecné) a vacnatce, 1soodon obesulus (bandikuta kratkonosého). Symboly
reprezentuji landmarky a jejich spojeni s moduly: trojihelniky, pfedni oralné-nasalni; kosoctverce, molarni; plus, orbitalni;
Stverce, zygomaticko-pterygoidni; obracené trojihelniky, klenbovy; kolecka, basikranialni; a kiizky, zadny (Goswami, 2006).

Je zde vidét znacny evolu¢ni posun v lebe¢nich modulech mezi ptakotitnymi a Zivorodymi savci.

Pohlavni dimorfismus a zmény morfologie s ristem

Pohlavni dimorfismus je jev, pfi kterém se li§i primérna morfologie samcti a Samic
(Mitteroecker et al., 2015). Vznik a udrZeni pohlavniho dimorfismu se tradi¢né vysvétluje
pomoci pohlavniho vybéru, ktery jako termin ustanovil uz Charles Darwin ve svém Pivodu
druht (Darwin, 2003, piv. 1859), ale dne$ni piedstava se od té Darwinovy (tedy, ze pohlavni
vybér probiha Cisté na zakladé estetického vnimani zivocichil) ponckud 1isi, a ptiklani se spiSe
2012). Podle Slatkina (1984) je jisté, ze pohlavni vybér dokaze vysvétlit puvod a udrzeni
pohlavniho dimorfismu obecné a pro nekteré ptipady je to jediné vysvétleni, ale 1 ekologické
interakce ndm mohou leccos napovédét. V poslednich letech se nejvice diskutuji tfi hypotézy:
k pohlavnimu dimorfismu mohou vést znaky, které davaji vyhodu bud’ pfi soutézi o partnera,
nebo pii vybéru partnera, mize se také vyvinout z kompetice o potravu mezi pohlavimi anebo
Z rozdiltt mezi reprodukénimi rolemi obou pohlavi S tim, Ze jeden faktor mize byt piic¢inou
vzniku dimorfismu a jiny ho mize v populaci udrzovat (Hedrick & Temeles, 1989).

Samice zelvy naddherné dortstaji vétsi télesné velikosti nez samci (v ramci jedné populace)
— tomuto typu pohlavniho dimorfismu se fika velikostni pohlavni dimorfismus (sexual size
dimorphism — SSD; Gibbons & Lovich, 1990). Podle tzv. Renschova pravidla byvaji veétsi
samice u druhti dortstajicich celkové mensich velikosti a u vétsich tomu byva naopak (Rensch,
1950; 1960), pticemz u Zelv je vétsi velikost samic pivodnim znakem, ktery pozdéji v kazdé
polytypické linii alespoil jednou vymizel a napiiklad u Celedi Emydidae se opét vratil zpét
(Ceballos et al., 2012).



Existuji dva odlisné nazory na vznik SSD (Slatkin, 1984; Lovich & Gibbons, 1992): 1) SSD
neni piimo vztazené k prostfedi a souvisi vyhradné s pohlavnim vybérem (interakci mezi
pohlavimi), 2) SSD je vysledkem ekologickych sil nebo ptirodniho vybéru. Rozdily v ekologii
pohlavi by napiiklad mohly SSD udrzovat, ale jeho vznik by mohl mit na svédomi pohlavni
vybér (Slatkin, 1984). Slatkin (1984) ve své studii polozil teoretické zaklady vzniku SSD z Cisté
ekologickych pficin, kterych postuloval tfi typy: 1) odlisné selekéni tlaky na samce a samice,
2) dvé nebo vice optim pro obé pohlavi a 3) kompetice o zdroje mezi pohlavimi.

Podle Berryho a Shinea (1980) smér a sila SSD zavisi na pafici strategii samce. U druhi
se souboji samcl nebo nésilnou inseminaci by méli byt samci stejni nebo vEtsi nez samice;
na druhou stranu u druht, kde rozhoduje volba samic, by ptirodni vybér preferoval mensi (a tim
padem pohyblivéjsi) samce (Berry & Shine, 1980). Mira SSD u Zelv ¢eledi Emydidae zavisi
také na frekvenci snaSeni vajec — ¢im vice snlSek za rok, tim vétsi jsou samice v poméru
k samctm (Forsman & Shine, 1995), a mize odkazovat i na ekologické rozdily mezi pohlavimi
(Slatkin, 1984; Lovich & Gibbons, 1992).

U T. scripta je pohlavné dimorfnich jesté n€kolik dalSich znakd kromé velikosti, a to
prekloakdlni oblast, kterd se u samcii v dospélosti znacné prodluzuje, stejné jako drapy
na piednich koncetinach a ¢enich, pfi¢emz dlouhé drapy samci vyuzivaji k ndmluvam a jsou
zatimco tropické formy T. scripta maji spiSe prodlouzené Cenichy (Gibbons & Lovich, 1990).
Dal8im dimorfnim znakem je vyS$8i hmotnost n€kterych ¢asti mozku samct oproti srovnatelné
velkym samicim a melanismus samcit u nékterych populaci (Gibbons & Lovich, 1990).
T. s. elegans je pro zkoumani pohlavniho dimorfismu idealni, protoze dva jedinci mohou byt
teoreticky geneticky identicti, a pfesto mit rizné pohlavi, protoZze t0 je urceno teplotné (viz
vySe), takZe odliSnosti v télesné velikosti idalSich znacich by mély byt dany rozdily
ve fyziologii nebo prostiedi (Gibbons & Lovich, 1990).

U Zelvy texaské (Pseudemys texana, Emydidae) dochazi b&hem ontogeneze k mnoha
zménam, z nichz je pro celou celed’ dilezity napiklad vznik zafezu a nasalniho vybézku
na premaxille, osifikace sekundarniho patra a vyvoj crista supraoccipitalis z oblé na linearni
(Bever, 2009b). Co se tyce celkového ristu, zelva ozdobna (Chrysemys picta bellii) jako dalsi
zastupce celedi Emydidae zvétsuje svou velikost o 73 % béhem druhého roku Zivota, o 31 %
béhem tietiho a 0 25 % béhem ¢tvrtého — poté uz je rist zpomalen na pouhych 3-5 % za rok
(Pearse, 1923). Dalsi studie ukazaly, Ze rust zelv v této Celedi obecné i u T. s. elegans zvlasté

znatné zavisi na konkrétni populaci a lokalnich podminkéch, a i v€k a velikost dosazeni
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dospélosti jsou ovliviiovany mnohymi faktory (Cagle, 1946, Gibbons et al. 1981). Pokud je
v dané situaci napiiklad vyhodné pro samice T. S. elegans dosahnout vétsi velikosti, aby mohly
snaset vice vajicek, mizeme ocekavat odlozeni dospélosti; pro samce vétsi velikost
pii rozmnozovani zadny smysl nemd, a proto dosahuji v optimélnich podminkach dospélosti
v mlad$im véku a energii, kterou by jinak vlozili do rastu, investuji napiiklad do aktivniho
hledani a dvoteni se samicim (Gibbons et al., 1981).

Tato prace se zabyvd mimo jiné pohlavnim dimorfismem lebky, u které sice byly
pozorovany v ramci ¢eledi Emydidae rizné dimorfni znaky, ale studii na toto téma neni mnoho
(Moldowan et al., 2016a). Napiiklad u nékterych druhi rodu Trachemys Zijicich v tropech
Nového svéta je Cenich samcil Casto ostie fezany a smefuje vzhtiru, zatimco u samic je rovny,
u nekterych zase lebky starych a velkych samct podstupuji dramatickou zménu tvaru — zesileni

prefrontalnich kosti a zvétSeni premaxil a maxil, které zplsobi jakousi ,,bouli* na ¢enichu,

viz Obr. 7 (Moldowan et al., 2016a).

Obr. 7: Pohlavni dimorfismus hlavy u rodu Trachemys. Samice jsou vzdy nahote, samci dole. a) T. scripta venusta,

b) T.s. grayi, ¢) T. s. hiltoni, d) T. scripta z Juan Mina, Panama (p¥evzato z Moldowan et al., 2016a).

Jiz publikované studie na pohlavni dimorfismus Zelvich lebek obecné naptiklad ukazaly,
ze u zelv druhu Chrysemys picta marginata (Emydidae) maji samci proporéné vétsi rozmeéry
lebky, coz je zvlastni, protoze by to tak teoreticky mély mit samice, které jsou celkoveé veEtsi
a musi vytvaret vajicka, a potiebuji proto i1 vice potravy (Moldowan et al., 2016a). Opacny
ptipad nastava naptiklad u samic zelvy Graptemys geographica (Emydidae), které maji hlavu
proporéné veétsi a maji také veétsi alveolarni povrch, kterym drti potravu, protoze se na rozdil

od samcii vice specializuji na mékkyse (Bulté et al., 2008). Zelvy rodu Trachemys maji do sebe
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zapadajici Celisti ve tvaru obraceného V a hloubka zaiezu v premaxillach, do kterych zapada
mandibula, je ostiejsi u samcti (Moldowan et al., 2016b), coz mize byt téz zpisobeno (kromé
jiz zminénych divoda) napiiklad i rGznymi zdroji potravy pro samce a samice. Rozdily
Vv rozmérech hlavy mohou ale také napomahat k rozpoznéni sexualniho partnera nebo piipadné
muze veétsi lebka a kousaci plocha slouzit samciim jako donucovaci prostiedek k pareni, protoze
pii ném cCasto samice kousou do hlavy a do krku (Moldowan et al., 2016a). Jedna studie
zabyvajici se Zelvou stepni (Testudo horsfieldi, Testudinidae) také mimo jiné zjistila, Ze hlavy

samcu jsou delsi a vyssi, ale hlavy samic jsou v poméru ke své délce $irsi (Bonnet et al., 2001).

Modularita a integrace

V inzenyrstvi je modul definovéan jako funkéni jednotka, kterd je schopna si udrzet své
vnitini vlastnosti nezavisle na tom, k ¢emu je ptipojena (Sauro, 2008). Pro vyvojovou biologii
je zakladem predstava, ze vyvijejici se organismus se d& rozdélit na urcité funkéni
nebo organiza¢ni jednotky, které jsou schopné samostatné funkce, jako jsou naptiklad somity
¢i konéetinové pupeny embrya (Bolker, 2000). Celkové se tedy da fici, Ze modulem v biologii
rozumime biologickou entitu charakterizovanou vétsi propojenosti uvniti sebe nez s vnéjSim
okolim; tato entita mize byt vymezena oddélené od tohoto okoli, ale zaroven je s nim spojena,
a jeji funkce nebo chovani odrazi tuto jeji vnitini propojenost, a ne pouze sumu jejich ¢asti
(Bolker, 2000; Klingenberg, 2008). Mife nezavislosti moduli na jejich okoli fikdme
,modularita“; muze se projevovat funkéné, vyvojove, geneticky, environmentalné i evolu¢né
(Klingenberg, 2014). Opaény pfipad, tedy propojenost jedné Casti S ostatnimi, se nazyva
integrace (Klingenberg, 2008) a ma stejné typy projevi jako modularita. Toto moderni pojeti
konceptu modularity a integrace se objevilo uz v 50. letech minulého stoleti (Olson & Miller,
1958), ale nejvice pozornosti se na tuto problematiku zaméiuje v poslednich dvaceti letech
(Klingenberg, 2014).

Mezi jednotlivymi moduly v organismu existuje jisty geneticky piesah, v praxi ma vsak
kazdy modul jedine¢nou sadu exprimovanych gent a jejich vzajemnych i environmentalnich
interakci (Callebaut & Rasskin-Guttman, 2005). Moduly se také opakuji V ramci organismu
i vramci taxonu, protoze je pravdépodobnéj$i, Zze nové moduly vzniknou kombinaci
nebo rozdélenim starych a zasazenim do nového kontextu, nez de novo (Callebaut & Rasskin-
Guttman, 2005). Néktefi autofi se domnivaji, ze moduly funguji i jako jednotky evoluce
anaptiklad podle Rogera D. K. Thomase mély zasadni funkci pti Kambrické explozi

a formovani novych télnich pland Zivodichi (Callebaut & Rasskin-Guttman, 2005).
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Podle Cheveruda (1996) funk¢ni a vyvojova integrace na individualni arovni vede ke genetické
integraci na arovni populacni, a tak ovliviiuje evoluci druhu. Schéma fungovani evoluc¢ni

integrace a modularity je na Obr. 8.

Integrace Modularita

1. Selekce na rGizné
funkce

1. Selekce na sdilenou

funkci
SDDIeEnég
faktory

3. Vyvojova integrace

N

3. Vyvojova
modularizace

4. Evoluéni integrace 4. Evolu¢ni modularizace

Obr. 8: Integrace a modularita. Schéma ukazuje evoluci integrace a modularity na piikladu sdilené a rozdilné funkce

kongetin (upraveno podle Hallgrimsson et al. 2009).

Integrace je nejsilnéjsi, pokud se veskera variabilita ve zkoumaném znaku soustfedi
do jednoho sméru a vSechna méfeni spolu tim padem dokonale koreluji; naproti tomu
integrace chybi, pokud je variabilita rovnomérné rozprostiena do vSech sméra (Klingenberg,
2008).

Velky vyznam ma i alometrie, ktera urcuje rozdily v proporcich souvisejici se zménami
Vv absolutni velikosti organismu nebo jeho ¢asti (Gould, 1966), a protoze vztah mezi velikosti
atvarem je Casto linearni, ovliviiuje alometrie celou zkoumanou strukturu zaroven, ¢imz
zvySuje jeji integraci (Klingenberg, 2013). Bez alometrie by mohly byt naptiklad u lebky jeji
funkce zasadné ohrozeny, protoze se béhem ontogeneze i evoluce jeji velikost znacné¢ méni,
a kdyby se tim zaroven zmeénily proporce, mohlo by to mit katastrofalni nasledky (Cardini
& Polly, 2013). Zaroven ma alometrie vliv i na pohlavni dimorfismus (viz vyse), nebot’ nékteré

mény ve tvaru mohou souviset Cisté se zménami ve velikosti — naptiklad u lidi byvaji muzi
vyS$$i a vySsi lidé maji zaroven i jiné télesné a oblicejové proporce, které ale jiz s pohlavim
nesouvisi (Mitteroecker et al., 2015; viz téZ Vysledky).

Nulovym stavem je tzv. isometrie, tedy Ze s ristem téla v néjakém linearnim sméru o n se
povrch této oblasti zvétsi o n? a objem (nebo hmotnost) o n3, ¢imzZ se zachova tvar (Emerson

& Bramble, 1993). K zachovani tohoto poméru vyuzivaji organismy tii zakladni metody:
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1) vétveni nebo zavinuti, 2) ztenceni nebo zplosténi a 3) v¢lenéni neaktivni organické hmoty
do vlastniho objemu (Gould, 1966).

Nejcastéji se alometrie analyzuje pomoci multivariaéni regrese tvaru na velikosti
(multivariate regression of shape on size), pficemz se jako velikost pouziva centroid size, tedy
pro vSechny zkoumané jedince (Klingenberg, 2013). Smér alometrie 1ze pak charakterizovat
jako zménu tvaru pii zmén¢ velikosti o jednotku (Klingenberg, 2013). Ke korekci efektu
alometrie je mozné vypocitat zbytkové hodnoty regrese tvaru na velikosti a pouzit je v dalSich

analyzach integrace a modularity (Klingenberg, 2013), jak je tomu i v této praci.

2. Hypotézy a cile

Pohlavni dimorfismus lebky Trachemys scripta elegans
Cilem této prace bylo urcit, zda a v jaké mife je pfitomen tvarovy pohlavni dimorfismus
lebky T. s. elegans. Nulovou hypotézou (Ho) bylo, Ze se lebky samcti a samic tvarové nelisi.

Hypotézou Hi bylo, ze lebka T. s. elegans je pohlavné dimorfni.

Modularita lebky Trachemys scripta elegans

Cilem této prace bylo také urcit, zda a v jaké mife jsou na lebce T. s. elegans piitomny
moduly. Nulovou hypotézou (Ho) bylo, Ze cela lebka tvofi jeden jediny modul, proti které staly
testované hypotézy vyslovené na zdkladé literatury (Cheverud, 1982; Goswami, 2006; Bever,

2009a) a vlastniho uvézeni dle znalosti o lebce této Zelvy.

3. Metodika

Plvod a preparace materialu

Pro tuto praci bylo k dispozici 326 jedincu T. s. elegans rtizného staii, ktefi byli nasbirani
Vv naturalizovanych (Ssensu Richardson et al., 2000) populacich moktadti v okoli Spanélské
Valencie, a to konkrétn¢ v oblastech La Safor (39.018975, -0.193353), Nules (39.833448,
- 0.107459), a Castellon (39.891345, -0.044966) (vSechny soufadnice jsou uvedeny ve formatu

WGS84). Zelvy byly odloveny v &ervnu 2015 v ramci projektu LIFE-Trachemys &. LIFE09
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NAT/ES000529 a pochazely z populaci spadajicich pod management neptivodnich druht
(Lacomba, 2009). Pohlavi bylo ur¢eno na zékladé druhotnych pohlavnich znaki — samci
T. s. elegans maji vyrazné delsi drapy na prednich koncetinach a vyutsténi kloaky vné krunyie,
u samic je tomu naopak. Jedinci mensi nez 12 cm byli povaZovani za subadulty a pohlavi u nich
nebylo ur¢ovano. Eutanazie zelv probéhla v ramci managementovych opatieni pfedavkovanim
pentobarbitalem sodnym (Eutanax, FATRO IBERICA, S. L.) a byla vykonana povéfenou
osobou. Odebrané vzorky byly zakonzervovany v 70% roztoku lihu s indikatorem. Vzorky
z dospélych jedincu tvorily hlava a pfedni koncetiny (viz Obr. 9), mlad’ata byla fixovana
veelku. Z dospélet bylo 153 samic a 92 samci, mlad’at bylo 81. Samice dosahovaly délky
karapaxu od 78 do 232 mm, samci pak od 89 do 205 mm. Vzorek pochazejici z jedné populace
muze sice vykazovat vlastnosti specifické pouze pro ni, ale zaroven eliminuje vliv geografie
a prostiedi (Bever, 2009a). Tato studie zahrnuje jedince z jedné oblasti, avSak z vice lokalit.
V puvodnich populacich T. scripta je obvykle v dospélosti vice samct nez samic. Samci
dospivaji v zavislosti na velikosti téla (délka plastronu kolem 10 cm). Samice dospivaji
nezavisle na velikosti, ale dosp€lost nastava v urcitém véku (kolem osmi let; Hays & McBee,
2010).

Obr. 9: Surovy material pro analyzu tvaru lebek (vlastni fotografie).

Velikost vzorku je dostatecna, protoze pocet jedinci v kazdé zkoumané skupiné (samci,
samice a mlad’ata) vyrazné presahuje pocet hlavnich komponent, které tvoii 95 % variability

(viz Vysledky; Klingenberg, 2013).
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Z dospélct byla mechanicky odstranéna hlava, ze které byla Stazena kize. Odpreparovana
hlava se pak dva az tfi dny macerovala v teplé vodé, aby se vyplavil lih. Poté byly hlavy
umistény na dal$ich tfi az pét dni do nadoby s brouky kozojedy Sedymi (Dermestes maculatus,
De Geer 1774), aby z ni odstranili v§e kromé kosti. K docisténi lebek bylo pouzito mechanické
¢isténi kartackem a mydlovou vodou a kratka koupel v 3% roztoku H20.. Vypreparované lebky
(Obr. 10 a 11) budou pienechany do sbirek Narodniho Muzea v hornich Pocernicich a bude jim

pridéleno sbirkové inventarni ¢islo. VSechny vypreparované lebky dospélcii byly rucné

preméfeny posuvnym méfidlem, a to ve tiech rozmérech: délce (od vrsku ¢enichu po konec

Obr. 10: Priklady realnych zkoumanych lebek T. s. elegans. Pro pohledy svrchu, z levého boku a zpfedu, samec ¢. 41.

Pro stabilizaci polohy zboku a zepfedu byla pouzita bila lepici kancelaiska hmota.
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Obr. 11: P¥iklady realnych zkoumanych lebek T. s. elegans. Pro pohledy svrchu, z levého boku a zpfedu, samice ¢. 50.

Pro stabilizaci polohy zboku a zeptedu byla pouzita bila lepici kancelaiska hmota.

Fotografické zpracovani

Vypreparované lebky byly digitalizovany fotoaparatem Canon EOS 1100D s objektivem
Canon EFS 18-55 mm s métitkem a barevnou Skalou pfi stejnych svételnych podminkach
ze stejné vysky (30,5 cm) ze tii stran (svrchu, zepfedu a z levého boku) pokazdé minimalné
dvakrat. Ohniskova vzdalenost byla 35 mm. Fotografie byly pomoci programu QuickPHOTO
CAMERA 3.0 uloZeny do formatu TIFF. Pro analyzu v této praci byly vybrany vZdy co mozna

nejostiejsi fotografie.
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Geometricka morfometrika

Geometrickd morfometrika je soubor metod analyzy tvaru dané morfologické struktury
(Klingenberg, 2013b). Pro tuto analyzu se nejcastéji vyuzivaji anatomické body (landmarky),
které je mozné jednozna¢né urcit na kazdém jedinci ze zkoumaného vzorku. Pozice landmarkt
se daji vyjadfit pomoci soufadnic, které se pak daji dale statisticky analyzovat. Ke standardizaci
tvaru morfologickych struktur co do velikosti, orientace a pozice je tradicné aplikovana
prokrustovska superpozice (viz nize, Klingenberg, 2013b). Kromé& landmarkd jsou
na studované struktuie umistény také semilandmarky. Semilandmarky jsou body, které se
nachazeji mezi dvéma landmarky. Semilandmarky tak nevyjadfuji jednozna¢né anatomické
body, ale spise popisuji tvar morfologickych kiivek, které mohou byt pro analyzu vyznamné
(Klingenberg, 2013b). Oproti tradi¢ni morfometrice, ktera se zabyva pouze vzdalenostmi mezi
body, a nikoliv celkovym tvarem, je metoda geometrické morfometriky relativné piesné;jsi,

umoznuje analyzu tvaru nezavisle na velikosti a jeji vysledky se daji snadno znazornit graficky.

Digitalizace morfologickych struktur

Z fotografii lebek byl pomoci programu tpsUtil v. 1.68 (Rohlf, 2015) vytvoien soubor TPS
predstavujici soupis vSech jedinct v souboru. Do tohoto souboru byly déle zapsany soufadnice
landmarkti a semilandmarkd v programu tpsDig2 v. 2.25 (Rohlf, 2015). Fotografie
poskozenych lebek nebyly ve studii pouzity.

Lebka T. scripta byla analyzovana ze ti pohledd. Pro pohled svrchu tvotilo vysledny soubor
celkem 228 lebek, z toho 79 lebek samcti a 142 lebek samic. Pro pohled z levého boku tvofilo
vysledny soubor celkem 210 lebek, z toho 84 lebek samci a 126 lebek samic. Pro pohled
zepiedu tvorilo soubor celkem 233 lebek, z toho 89 lebek samct a 144 lebek samic.

Nasledujici popis umisténi landmarkl je zaloZen na anatomickém néazvoslovi Zelvi lebky
od E. Gaffneyho (1972). Morfologické nazvy jsou uvadény pro prehlednost v lating; zkratka
SLM oznacuje semilandmark. Pozice landmark jsou pro v§echny pouzité pohledy vyobrazeny
na Obr. 12-16 ve srovnani s osteologickym popisem lebky. Landmarky byly voleny tak, aby
oznacovaly homologické anatomické struktury, dostatecné reprezentovaly morfologii a zaroven
lezely v jedné roviné (Zelditch et al., 2012).

Pti pohledu svrchu byly landmarky rozdéleny takto: 1 a 2 anteriorni okraj Svu mezi
premaxillou a maxillou; 3 a 11 lateralni okraj $vu mezi maxillou a os jugale uvnitf orbity; 4 a 10
lateralni okraj §vu mezi maxillou a 0s jugale; 5 a 9 posteriorni vrchol 0s squamosum; 6 a 8

posteriorni vrchol hiebene 0s squamosum; 7 posteriorni vrchol crista supraoccipitalis; 12 a 14
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anteriorni okraj $vu mezi maxillou a os prefrontale; 13 anteriorni okraj stfedniho $vu
os prefrontale; 15 a 18 lateralni okraj $vu mezi 0s prefrontale a os frontale; 16 a 17 anteriorni
okraj §vu mezi 0s frontale a os postorbitale; 19 a 21 medialni vrchol §vu mezi 0s frontale
a 0s postorbitale; 20 prostfedni vrchol $vu mezi 0s frontale a os postorbitale; 22 a 26 medialni
okraj Svu mezi 0S postorbitale a os squamosum; 23 a 27 posteriorni okraj $vu mezi
0s postorbitale a os parietale; 24 a 28 medialni vrchol fenestra subtemporalis; 25 a 29
anteriorni okraj §vu mezi 0S postorbitale a os parietale; 30 SLM mezi 3 a 68; 31 SLM mezi
3a4; 32a34 SILM mezi 5 a 33; 33 a 38 lateralni okraj $vu mezi 0S postorbitale
a 0s squamosum; 35 a 37 SLM mezi 9 a 36; 38 SLM mezi 10 a 11; 39 SLM mezi 11 a 67; 40
a 42 posteriorni okraj §vu mezi maxillou a 0s prefrontale; 41 SLM mezi 18 a 40; 43 SLM mezi
15 a 42; 44-46 SLM mezi 6 a 22; 47-49 SLM mezi 8 a 26; 50 a 52 lateralni okraje $vu mezi
os parietale a o0s supraoccipitale; 51 anteriorni vrchol $vu mezi 0s parietale
a 0s supraoccipitale; 53-55 SLM mezi 24 a 51; 56-58 SLM mezi 28 a 51; 59 SLM mezi 7 a 52;
60 SLM mezi 7 a 50; 61 a 62 lateralni okraje fossa subtemporale; 63 levy anteriorni vrchol Svu
mezi os frontale a os parietale; 64 sty¢ny bod obou polovin 0s frontale a os parietale; 65 pravy
anteriorni vrchol §vu mezi 0s frontale a os parietale; 66 a 69 lateralni posteriorni okraj orbity;
67 a 68 lateralni anteriorni okraj orbity.

Pii pohledu zlevého boku byly landmarky rozdéleny takto: 1 anteriorni vrchol
os prefrontale; 2 opticky sty¢ny bod mezi 0s prefrontale a orbitou; 3 dorsalni vrchol orbity;
4 anteriorni okraj Svu mezi 0S postorbitale a os parietale; 5 dorsalni okraj $§vu mezi
0s supraoccipitale a crista supraoccipitalis; 6 posteriorni vrchol crista supraoccipitalis;
7 posteriorni okraj §vu mezi crista supraoccipitalis a os exoccipitalis; 8 sty¢ny bod §vii mezi
crista supraoccipitalis, os exoccipitalis a os opisthoticum; 9 styény bod §vi mezi crista
supraoccipitalis, os opisthoticum a os parietale; 10 dorsalni okraj $§vu mezi 0S squamosum
a os postorbitale; 11 posteriorni okraj $vu mezi 0s postorbitale a os parietale; 12 SLM mezi 10
a 11; 13 anteriorni vrchol orbity; 14 anteriorni okraj $vu mezi maxillou a 0s jugale; 15 anteriorni
okraj $§vu mezi 0S postorbitale a orbitou; 16 anteriorni okraj §vu mezi 0S postorbitale
a os jugale; 17 ventralni vrchol orbity; 18 ventralni vrchol premaxilly; 19 anteriorni vrchol
maxilly; 20 posteriorni vrchol maxilly; 21-23 SLM mezi 19 a 20; 24 ventralni okraj §vu mezi
maxillou a os jugale; 25 ventralni okraj Svu mezi 0S jugale a os quadratojugale; 26 ventralni
okraj §vu mezi 0s quadratojugale a os quadratum; 27 condylus mandibularis; 28 posteriorni
vrchol os quadratum; 29 ventralni vrchol 0s prooticum; 30 condylus occipitalis; 31 posteriorni

okraj Svu mezi 0S prooticum a 0s opisthoticum; 32 posteriorni vrchol 0s squamosum;
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33 dorsalni vrchol 0s squamosum; 34 dorsoposteriorni vrchol cavum tympani; 35 ventralni
vrchol cavum tympani; 36-38 SLM mezi 34 a 35; 39 sty¢ny bod $vii mezi 0S squamosum,
os postorbitale a os quadratojugale; 40 sty¢ny bod §vi mezi 0S jugale, os postorbitale
a 0s quadratojugale; 41 dorsalni okraj $vu mezi maxillou a 0s jugale; 42 SLM mezi 17 a 41;
43 SLM mezi 13 a 17; 44 SLM mezi 15 a 16; 45 SLM mezi 16 a 40; 46 SLM mezi 40 a 39;
47-49 SLM mezi 4 a5; 50 SLM mezi 5a6; 51 SLM mezi 6 a 7; 52 SLM mezi 31 a 32; 53 SLM
mezi 25 a 26.

Pti pohledu zpiedu byly landmarky rozdéleny takto: 1 ventrdlni okraj stiedniho Svu
os prefrontale; 2 a 6 lateralni vrcholy apertura narium externa; 3 a 5 anteriorni okraj §vu mezi
premaxillou a maxillou; 4 dorsalni okraj stfedniho $vu maxilly; 7 a 21 dorsalni okraj Svu
mezi maxillou a os prefrontale; 8 a 20 medialni vrchol orbity; 9 a 19 lateralni okraj §vu mezi
os prefrontale a os postorbitale; 10 a 18 nejvétsi Sitka lebky; 11 a 17 ventralni okraj $vu
mezi os jugale a os quadratojugale; 12 a 16 lateralni vrcholy maxilly; 13 a 15 ventralni okraje
$vu mezi 0s prefrontale a premaxillou; 14 ventralni okraj stifedniho $§vu premaxilly; 22 a 27
lateralni vrchol orbity; 23 a 28 medialné-ventralni vrchol orbity; 24 SLM mezi 7 a 23; 25 SLM
mezi 9 a 22; 26 SLM mezi 22 a 23; 29 SLM mezi 21 a 28; 30 SLM mezi 19 a 27; 31 SLM mezi
27 a28; 32 dorsélni vrchol lebky; 33 SLM mezi 10 a 32; 34 SLM mezi 13 a 14; 35 SLM mezi 14
a15; 36 SLM mezi 18 a 32.
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Obr. 12: Anatomicky popis lebky T. s. elegans p¥i pohledu svrchu (vlastni kresba). Legenda: fn, fossa nasalis; fo, fossa
orbitalis; fr, os frontale; fst, foramen stapedio-temporale; ft, fossa temporalis; max, maxilla; pa, os parietale; pf, os

prefrontale; po, os postorbitale; so, os supraoccipitalis; sq, 0s squamosum.
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Obr. 13: Rozmisténi landmarki na lebce T. s. elegans pri pohledu svrchu (vlastni kresba).
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Obr. 14: Anatomicky popis lebky T. s. elegans p¥i pohledu z levého boku (vlastni kresba). Legenda: ct, cavum
tympani; fo, fossa orbitalis; jug, os jugale; max, maxilla; pa, os parietale; pf, os prefrontale; pm, premaxilla; po, os
postorbitale; gj, os quadratojugale; so, os supraoccipitalis; sg, 0s squamosum.
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Obr. 15: Rozmisténi landmarki na lebce T. s. elegans a rozmisténi landmarki. Pii pohledu z levého boku (vlastni
kresha).
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Obr. 16: Anatomicky popis lebky T. s. elegans a rozmisténi landmarki p¥i pohledu zpfedu (vlastni kresba). Legenda:
fn, fossa nasalis; fo, fossa orbitalis; fr, os frontale; jug, os jugale; max, maxilla; pf, os prefrontale; pm, premaxilla;
po, os postorbitale.
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Preanalytické metody

Proménné nesouvisejici stvarem se ze souboru landmarkd vyclenuji pomoci
tzv. superimpozice, coZ je metoda, kterd pies sebe prekryva soubory landmarkl a snazi se je
upravit tak, aby se od spole¢ného parametru liSily co nejméné. V této praci byla pouzita
generalizovana prokrustovska analyza (GPA), ktera jako spoleény parametr vyuziva odhady
vSechny prevedou na stejné relativni métitko, a nakonec se natoci tak, aby se minimalizovala
vzdalenost (umocnéna na druhou) mezi korespondujicimi landmarky (Adams et al., 2004).
GPA se nasledné opakuje, aby se vypocital primérny tvar (viz Vysledky).

Data lze dale vizualizovat pomoci thin-plate spline miizek. Pramérny tvar Se zanese
do mtizky a jeho odchylky v zavislosti na dané proménné jsou zobrazeny jako deformace této
miizky. V této praci byly deformace miizek v zavislosti na testovanych proménnych
vizualizovany pomoci programu tpsRegr v. 1.45 (Rohlf, 2015). Kromé grafického znazornéni
jsou rozdily ve tvaru v zavislosti na proménnych kvantifikovatelné a statisticky je lze
analyzovat obecné pomoci analyzy mnohorozmérnych dat, naptiklad analyza hlavnich
komponent (PCA). PCA ur¢i hlavni roviny rozlozeni dat, které 1ze vyjadfit pomoci soufadnic
definovanych osami hlavnich komponent (Klingenberg, 2013). Pokud se tyto tvarové zmény
koncentruji na jednom misté, miZze to naznaCovat existenci modulu (Klingenberg, 2013).

Mnohorozmérné analyzy dat probihaly v programu R v. 3.4.1 (R Core Team, 2017).

Pohlavni dimorfismus

Variace morfologickych struktur, které se v priméru 1i§i mezi pohlavimi, nazyvame
pohlavné dimorfnimi, a jsou to sekundarni pohlavni znaky. V této praci byl hlavnim pfredmétem
zajmu pohlavni dimorfismus ve tvaru (sexual shape dimorphism, SShD). SShD muze byt
alometricky (tedy zpisobeny rozdily ve velikosti) a nealometricky (Mitteroecker et al., 2014).
Aby bylo mozné urcit podil alometrické a nealometrické slozky SShD, byla provedena
Procrustes ANOVA s permutacemi pro dany soubor prokrustovskych soufadnic pomoci funkce
procD.allometry z R balicku Geomorph 3.0.5. (Adams et al., 2017). Zaroven byl testovan vliv
interakce pohlavi a télesné velikosti na rozdily ve tvaru (Mitteroecker et al., 2015). Komponenty
vzeslé ztéto analyzy (alometrie sdilena obéma pohlavimi — CAC, common allometry
component; residualni tvarova komponenta po odstranéni vlivu velikosti — RSC, residual shape

component) byly stejné jako centroid size korelovany jednotlivé zpét stvarem pomoci
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permutacniho testu (9 999 permutaci) a vizualizovany pomoci thin-plate spline v programu
tpsRegr v. 1.45 (Rohlf, 2015).

Modularita

Jelikoz explora¢ni analyzy naznaCovaly, ze mezi samci a samicemi T. s. elegans existuje
pohlavni dimorfismus lebky, byly vypocty modularity provadény pro obé& pohlavi zv1ast’.

V této praci bylo testovano nékolik hypotéz modularity lebky T. s. elegans. Hypotézou Hc
(podle Cheveruda [1982]) bylo, Ze se na lebce nachazeji dva moduly — orofacialni
a neurokranium. Hypotézou Hg (podle Bevera [2009a]) bylo, Ze se na lebce nachazeji tii
moduly — palatalni, dermalni zastieSeni a mozkovna. Hypotézou Hg (podle Goswami [2006])
bylo, ze lebka ma pét modullt — pfedni oralné-nasalni, orbitalni, klenbovy, zygomaticko-
pterygoidni a basikranialni. VSechny tyto hypotézy jsou graficky shrnuty na Obr. 17-19.
Po zhlédnuti vysledkii byly zvoleny jesté dvé dodatecné hypotézy, Hi a Hz, které odpovidaly
hypotézam Hc a Hg S pfidanim modulu navic v podob¢ basikranidlniho modulu pfevzatého
Z hypotézy He.

Modularita byla analyzovana pomoci funkce modularity.test z balicku Geomorph 3.0.5.
(Adams et al., 2017), ktera zjist'uje, zda existuji néjaka nenahodna spojeni mezi pohyby danych
skupin landmarkd (viz Hypotézy a cile vySe) nezavisle na sméru pohybu jednotlivych
landmarkut (Klingenberg, 2008). Ke kvantifikovani sily kovariance mezi moduly byl pouzit CR
koeficient, ktery vyjadfuje pomér mezi celkovou kovarianci mezi moduly a celkovou
kovarianci v ramci moduld (Adams, 2016). CR koeficient nabyva nezapornych hodnot, kde
nizké hodnoty ptfedstavuji relativné mensi kovarianci mezi moduly a vyssi hodnoty vétsi
kovarianci; hodnota 1 pak odpovida nahodnému rozdéleni (Adams, 2016). Pokud se hodnota
CR koeficientu pohybuje mezi 0 a 1, znaci to moduldrni strukturu daného souboru landmarki
(Adams, 2016).

26



Obr. 17: Hypotéza Hc. Moduly na lebce podle Cheveruda (1982): tmavé modra = orofacialni, zelena = neurokranialni.

e ®

Obr. 18: Hypotéza Hs. Moduly na lebce podle Bevera (2009a): tmavé modra = palatélni, zelend = dermalni zast¥eSent,

Gervena = mozkovna.
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Obr. 19: Hypotéza HG. Moduly na lebce podle Goswami (2006): tmavé modra = pfedni oralné-nasalni, zelena = orbitalni,

Cervena = klenbovy, oranzova = zygomaticko-pterygoidni, svétle modra = basikranialni.

4. Vysledky

Preparace materialu
U samcich lebek ¢. 56 a 103 a u samicich ¢. 68, 114, 116, 110, 111, 244 doslo k poskozeni
v dasledku nespravné manipulace — lebky se zboku prolomily v oblasti spojeni kosti jugale,

quadratojugale a postorbitale, ptipadné se ulomily kapsule z os squamosum.

Pohlavni dimorfismus

Prokrustovska regrese s permutacemi vyustila pro pohledy shora a zeptedu ve dvé
signifikantni tvarové komponenty - sdilenou alometrickou komponentu (CAC) a residualni
tvarovou komponentu (RSC1). Pro pohled shora je pro CAC p = 0,001 a pro RSC1 p = 0,001;
pro pohled zpiedu je pro CAC p = 0,001 a pro RSC1 p=0,001. Pro pohled zboku vysla
prokrustovské regrese nesignifikantn€ pro ob¢ tvarové-velikostni komponenty, a to pro CAC
sp=0,642 a pro RSC1 s p = 0,891. Grafy zavislosti CAC na logaritmu centroid size a RSC1
na CAC jsou uvedeny na Obr. 20.
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Vysledky Procrustes ANOVA ukazaly, ze pro pohled zboku jsou rozdily ve tvaru lebek
T.s.elegans mezi pohlavimi zavislé zejména na rozdilech ve velikosti mezi pohlavimi
(pro velikost se p = 0,001, pro pohlavi se p = 0,001) avSak zmény tvaru s velikosti sleduji stejny
trend pro ob& pohlavi (pro interakci velikost:pohlavi se p =0,305). Pro pohledy svrchu
a zeptedu se ukazalo, ze SShD vznika jako disledek rozdilnych trajektorii zmény tvaru lebky
samic a samcu pii rastu (svrchu je pro velikost p = 0,001 a pro pohlavi p = 0,001; zboku je
pro velikost p = 0,001 a pro pohlavi p = 0,001; u interakce velikost:pohlavi je pro pohled svrchu
p = 0,044 a pro pohled zepiedu p = 0,026). Vysledky jsou shrnuty v Tab. 1. Vysledek testu
interakce velikost:pohlavi (test homogenity ptimek) je patrny i graficky. Pro pohled z levého
boku jsou piimky rovnobézné (Obr. 21B), z ostatnich pohledi ne. Pfipohledu svrchu
(Obr. 21A) se piimky postupné sbihaji a klesaji, coz znaci negativni alometrii. U pohledu
zeptedu (Obr. 21C) je tomu naopak, coZ znaci pozitivni alometrii (Klingenberg, 1998). Lebky
samic dosahuji vétSich velikosti nez lebky samcl, coz znaci také velikostni pohlavni
dimorfismus.

Protoze se lebky samic a samct z pohledu svrchu a zepfedu vyznamné lisi, byly pramérné
tvary a vizualizace vlivu velikosti na tvar vypoéteny pro kazdé pohlavi zvlast. Malé lebky
(odpovidajici spiSe samclim) maji na rozdil od velkych (odpovidajicich spiSe samicim) kratsi
okcipitalni hieben, §irSi parietalni kosti, del§i prefrontalni kosti a jsou celkové uzsi s uzSim
postorbitalnim obloukem, viz Obr. 22. Pro vizualizaci rozdilti ve velikostech lebky pro obé
pohlavi zvlast’ viz Obr. 23-25.
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Obr. 20: Vysledky Procrustes ANOVA. A) Pro pohled svrchu; B) pro pohled z levého boku; C) pro pohled zeptedu.
1) grafy zavislosti spole¢né alometrické tvarové komponenty (CAC) na velikosti; 2) grafy zavislosti residudlni tvarové
komponenty (RSC1) na CAC. Cerné &tverecky reprezentuji samice, Gervené samee. 1) a 2) Cim vétsi velikost, tim vy$§i CAC
— samice a samci maji podobné trajektorie, pouze samice jsou celkové vétsi. Pro RSC1 v zavislosti na CAC jsou pohlavi
rovnomeérné promichand, coz znaci, ze se od sebe kromé vlivu alometrie piili§ nelisi — pokud by rozdily mezi pohlavimi byly

hlavné nealometrické, pohybovaly by se hodnoty jednoho pohlavi v kladnych a druhého v zapornych hodnotach.
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pohled proménna F p
svrchu
velikost 26,7338 0,001
pohlavi 15,8239 0,001
velikost:pohlavi 1,4659 0,044
z levého boku
velikost 19,3137 0,001
pohlavi 5,5762 0,001
velikost:pohlavi 1,0085 0,305 nesig.
zepredu
velikost 37,5643 0,001
pohlavi 11,3816 0,001
velikost:pohlavi 1,9161 0,026

Tab. 1: Vysledky Procrustes ANOVA. V tabulce jsou uvedeny hodnoty F a p pro signifikanci velikosti, pohlavi a jejich

interakci vzhledem ke tvaru lebky pro v§echny zkoumané pohledy. Pokud je u interakce velikosti a pohlavi p < 0,05, je rozdil

ve tvarech lebky ¢aste¢né zpusoben nealometrickou slozkou pohlavniho dimorfismu.
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Obr. 21: Vysledek testu interakce velikost:pohlavi (test homogenity piimek). A) Pro pohled svrchu; B) pro pohled
z levého boku; C) pro pohled zpiedu. Cerné étveredky reprezentuji samice, Gervené samee. Je vidét, 7e u A) a C) piimky nejsou
rovnob&Zné, coZ znadi nealometricky vliv pohlavi na tvar lebky T. s. elegans. Z obrazku je také patrny velikostni pohlavni

dimorfismus, a to konkrétné, ze samice vzdy dosahuji vétSich velikosti, nez samci.
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Obr. 23: Srovnani tvaru malych a velkych lebek p¥i pohledu svrchu. Al a A3 jsou malé lebky, A2 a A4 velké; Al a A2

jsou samci, A3 a A4 samice. Deformace tvaru jsou pro tento pohled 3x zvyraznéné.
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tvaru malych a velkych lebek p¥i pohledu z levého boku. B1 a B3 jsou malé lebky, B2 a B4 velké;
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Obr. 25: Srovn

C3 a C4 samice.

jsou samci
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Modularita a integrace

Vysledky vlastnich i pfevzatych modulovych hypotéz jsou shrnuty v Tab. 2-8 nize. Z divodu
signifikantnich rozdili ve tvaru lebky mezi pohlavimi pro pohledy svrchu a zpiedu byly
hypotézy modularity testovany pro kazdé pohlavi zvlast (viz Tab. 2-4 a Tab. 6 a 7) i dohromady
(viz Tab. 5a 8).

Pro pohled svrchu vysly signifikantni v§echny pfevzaté modulové hypotézy, a to jak zvlast
pro samce a samice, tak i pro ob¢ pohlavi dohromady (viz Tab. 2 a 5). Pro samice vysly z tohoto
pohledu vzdy dva vrcholy histogramu (viz Obr. 26 a 29), coz dle Sangera et al. (2012) muze
znacit existenci dal§iho modulu. Pro samce vysly dva vrcholy histogramu pouze u hypotézy He
(podle Cheveruda, 1982; viz Obr. 26 a 29), ktera obsahovala pouze dva moduly a byla tedy
Z testovanych hypotéz nejjednodussi.

Pro pohled z levého boku vysly signifikantni, jak zvlast’ pro samce a samice, tak pro obé
pohlavi dohromady, pievzaté modulové hypotézy He a Hg (viz Tab. 3 a 5). Pievzata modulova
hypotéza Hc vysla nesignifikantni pro obé& pohlavi zvlast’ i dohromady. U vsech testi vySel
pouze jeden vrchol histogramu (viz Obr. 27 a 30).

Pro pohled zeptedu vysly signifikantni, jak zvlast’ pro samce a samice, tak pro obé& pohlavi
dohromady, ptevzaté modulové hypotézy Hg a Hg (viz Tab. 4 a 5). Pfevzata modulova hypotéza
Hc vysla nesignifikantni pro obé pohlavi zvlast i dohromady. Pro samice vysly z tohoto
pohledu dva vrcholy histogramu pouze u hypotézy Hc (viz Obr. 28).

Dva vrcholy histogramu (viz Obr. 26, 28 a 29) zna¢i mozny chybéjici modul v dané hypotéze
(Sanger et al., 2012), a proto byl u hypotéz Hc a Hg dodan dalsi modul pievzaty z hypotézy Hg,
ktera jich méla nejvice, a to modul basikranialni (viz Obr. 19), protoze ten piedstavoval nejvétsi
rozdil mezi Hg a ostatnimi hypotézami. Z hypotézy Hc byla odvozena nova hypotéza Hi
a z hypotézy Hg hypotéza Ha, jejichz vysledky jsou uvedeny nize v Tab. 6-8 a na Obr. 32-34.

Pro pohled svrchu vysly signifikantni obé odvozené modulové hypotézy, jak zvlast
pro samce a samice, tak pro obé pohlavi dohromady (viz Tab. 26 a 8). Pro samice vysly z tohoto
pohledu dva vrcholy histogramu pro obé hypotézy (viz Obr. 32), pro samce a ob& pohlavi
dohromady vysel vzdy jen jeden vrchol histogramu (viz Obr. 32 a 34).

Pro pohled z levého boku nevysly signifikantni zadné pievzaté modulové hypotézy, a to ani
pro samce a samice zvlast, ani pro obé pohlavi dohromady (viz Tab. 27 a 8). Pro vSechny

testované hypotézy vysel pouze jeden vrchol histogramu (viz Obr. 33 a 34).
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Hc (2 moduly)

svrchu samci samice
*p = 0,007 *p = 0,008
CR =0,7073 CR =0,7101

Kl ~ 0,6419-0,8052

Kl ~0,6627-0,7784

dva vrcholy histogramu

dva vrcholy histogramu

Hs (3 moduly)

*p = 0,001

*p = 0,001

CR =0,5767

CR =0,5920

KI ~0,5710-0,7042

Kl ~0,5786-0,6735

jeden vrchol histogramu

dva vrcholy histogramu

Hc (5 moduli)

*p = 0,001

*p = 0,001

CR=0,4731

CR =0,5079

KI ~0,5010-0,6335

K1 ~0,5145-0,5999

jeden vrchol histogramu

dva vrcholy histogramu

Tab. 2: Vysledky testovani modularity pro samce a samice pro pohled svrchu. He je hypotéza podle Cheveruda (1982),
viz Obr. 17; Hs je hypotéza podle Bevera (2009a), viz Obr. 18; Hg je hypotéza podle Goswami (2006), viz Obr. 19. Pro p < 0,05

je hypotéza signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.
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svrchu

samci

samice

Observed CR = 0.7073 ; P-value = 0.00700000000000001

Observed CR = 0.7101 ; P-value = 0.00800000000000001

o _
~
— o
o
2 4
oy = 8 .
5 — o
£l 7]
HC T o 3 o
2 ® I
2m.) | & | 2
[
o | o~
o o I
[ I I I 1 I T T T 1
0.0 0.5 1.0 1.5 20 0.0 0.5 1.0 15 20
CR Coefficient CR Coefficient
Observed CR = 0.5767 ; P-value = 0.001 Observed CR = 0.592 ; P-value = 0.001
g - S _
o _| _
(1]
[y T o |
c o | c ®©
He z = s 3
g o | g ©7
(3m.) ol wog
" J “] y
o L o
[ T T T 1 [ I I I 1
00 0.5 1.0 15 20 0.0 0.5 1.0 1.5 20
CR Coefficient CR Coefficient
Observed CR = 0.4731 ; Pvalue = 0.001 Observed CR = 0.5079 ; P-value = 0.001
o
[1e]
o
(e ]
8 -
= =
g g
He Z 2 2
o o
(5 m') - - [=]
: L N A

T T T T 1
0.0 05 10 15 20

CR Coefficient

0.0 0.5 1.0 15 20

CR Ceefficient

Obr. 26: Histogramy pi¥evzatych modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled svrchu. Histogram piedstavuje

Cetnosti jednotlivych CR koeficientd pro 1000 ndhodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet modult pro kazdou

z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napséna v horni ¢asti

histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 2).
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Hc (2 moduly)

Z levého boku samci samice
p=0,531 p =0,408
CR =1,0026 CR =0,9976

KI ~ 0,9666-1,0327

KI~0,9601-1,0313

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Hs (3 moduly)

*p = 0,005

*p = 0,008

CR =0,9175

CR=0,9111

KI ~0,8617-0,9910

KI ~0,8643-0,9674

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Hc (5 moduli)

*p = 0,005

*p = 0,036

CR=0,9122

CR =0,9366

KI ~0,8783-0,9716

K1~ 0,9083-0,9790

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Tab. 3: Vysledky testovani modularity pro samce a samice pro pohled z levého boku. Hc je hypotéza podle Cheveruda
(1982), viz Obr. 17; He je hypotéza podle Bevera (2009a), viz Obr. 18; Hc je hypotéza podle Goswami (2006), viz Obr. 19.

Pro p < 0,05 je hypotéza signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.
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Z levého

boku samci samice
Observed CR = 1.0026 ; P-value = 0.531 Observed CR = 0.9976 ; P-value = 0.408
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Obr. 27: Histogramy pievzatych modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled z levého boku. Histogram

predstavuje Cetnosti jednotlivych CR koeficienti pro 1000 nahodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet moduld

pro kazdou z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana

Vv horni ¢asti histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 3).
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zepiedu samci samice
p=0,271 p = 0,245
CR=0,8726 CR =0,9976

Hc (2 moduly)

KI ~0,7460-0,9702

KI ~ 0,8656-1,0053

jeden vrchol histogramu

dva vrcholy histogramu

Hs (3 moduly)

*p = 0,080

*p = 0,024

CR =0,8574

CR =0,8528

KI ~ 0,8040-0,9339

Kl ~0,8003-0,9121

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Hc (5 moduli)

*p = 0,030

*p = 0,017

CR=0,8168

CR =0,8549

K1~ 0,7620-0,9246

KI~0,8171-0,9094

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Tab. 4: Vysledky testovani modularity pro samce a samice pro pohled zepiedu. Hc je hypotéza podle Cheveruda
(1982), viz Obr. 17; He je hypotéza podle Bevera (2009a), viz Obr. 18; Hc je hypotéza podle Goswami (2006), viz Obr. 19.

Pro p < 0,05 je hypotéza signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.
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zepiredu samci samice
Observed CR = 0.8726 ; Pvalue = 0.271 Observed CR = 0.9434 ; Pvalue = 0.245
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Obr. 28: Histogramy prevzatych modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled zepfedu. Histogram piedstavuje

Cetnosti jednotlivych CR koeficientd pro 1000 ndhodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet modult pro kazdou

Z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni &asti

histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 4).
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Hc (5 moduli)

hypotézy svrchu zboku zepredu
*p=0,011 p =0,226 p=0,219
CR =0,6904 CR =0,9858 CR=0,8764
Hc (2 moduly) Kl ~ 0,6568-0,7403 | KI~0,9595-1,0104 | KI ~0,8073-0,9365
dva vrcholy jeden vrchol jeden vrchol
histogramu histogramu histogramu
*p =0,001 *p = 0,004 *p =0,030
CR =0,5847 CR =0,9035 CR =0,8546
Hs (3 moduly) Kl ~0,5738-0,6423 | KI~0,8724-0,9456 | KI~0,8073-0,9365
dva vrcholy jeden vrchol jeden vrchol
histogramu histogramu histogramu
*p =0,001 *p = 0,037 *p =0,018
CR=0,4841 CR =0,9243 CR =0,8332

Kl ~0,4777-0,5593

KI ~ 0,8981-0,9553

KI ~ 0,8053-0,8765

jeden vrchol

histogramu

jeden vrchol

histogramu

jeden vrchol

histogramu

Tab. 5: Vysledky testovani modularity pro obé pohlavi. Hc je hypotéza podle Cheveruda (1982), viz Obr. 17; Hs je

hypotéza podle Bevera (2009a), viz Obr. 18; Hc je hypotéza podle Goswami (2006), viz Obr. 19. Pro p < 0,05 je hypotéza

signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.
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svrchu
Observed CR = 0.6904 ; P-value = 0.011
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Obr. 29: Histogramy pievzatych modulovych hypotéz pro obé pohlavi pro pohled svrchu. Histogram piedstavuje
Cetnosti jednotlivych CR koeficienti pro 1000 nahodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet modulti pro kazdou
Z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni &asti

histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 5).

44



z levého boku

Observed CR = 0.9858 ; P-value = 0.226
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Obr. 30: Histogramy pievzatych modulovych hypotéz pro obé pohlavi pro pohled zlevého boku. Histogram
predstavuje Cetnosti jednotlivych CR koeficienti pro 1000 ndhodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet modult
pro kazdou z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana

V horni ¢asti histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 5).
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zepiedu
Observed CR = 0.8764 ; P-value = 0.219
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Obr. 31: Histogramy pievzatych modulovych hypotéz pro obé pohlavi pro pohled zepiedu. Histogram piedstavuje
Cetnosti jednotlivych CR koeficientd pro 1000 ndhodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet modult pro kazdou
Z testovanych hypotéz. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni &asti

histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 5).
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svrchu samci samice
*p = 0,001 *p =0,003
H1 CR =0,5316 CR =0,5825
(3 moduly) Kl ~ 0,5284-0,7087 K1~ 0,5518-0,6911
jeden vrchol histogramu jeden vrchol histogramu
*p=0,001 *p = 0,001
H2 CR =0,5220 CR =0,5646
(4 moduly) K1 ~ 0,5440-0,6846 K1 ~ 0,5492-0,6634

jeden vrchol histogramu

dva vrcholy histogramu

Tab. 6: Vysledky vlastnich modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled svrchu. Pro p < 0,05 je hypotéza

signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.

svrchu samci samice
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Obr. 32: Histogramy vlastnich modulevych hypotéz pro samce a samice pro pohled svrchu. Histogram predstavuje

Zetnosti jednotlivych CR koeficienti pro 1000 nahodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet moduld. Sipka ukazuje

na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni ¢asti histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab.

6).
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z levého boku samci samice
p =0,285 p=0,512
H1 CR =0,9389 CR =1,0159
(3 moduly) K1 ~ 0,8742-1,0031 K1 ~ 0,9673-1,0652
dva vrcholy histogramu jeden vrchol histogramu
p = 0,059 p = 0,091
H2 CR =10,9314 CR =0,9428
(4 moduly) K1~ 0,8768-0,9970 K1 ~0,9032-0,9915

jeden vrchol histogramu

jeden vrchol histogramu

Tab. 7: Vysledky vlastnich modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled z levého boku. Pro p < 0,05 je

hypotéza signifikantni (viz hodnoty s *), CR je koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.

Z levého ) )
Samcli Samice
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Observed CR = 0.9389 ; P-value = 0.285
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Obr. 33: Histogramy vlastnich modulovych hypotéz pro samce a samice pro pohled z levého boku. Histogram

predstavuje Eetnosti jednotlivych CR koeficientd pro 1000 ndhodnych korelaci mezi landmarky pro dany po&et moduld. Sipka

ukazuje na pozorovanou hodnotu CR pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni ¢asti histogramu spolu s hodnotou p

(viz Tab. 7).
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hypotézy svrchu zboku
*p = 0,002 p=0,177
H1 CR =10,5874 CR=0,9768
(3 moduly) Kl ~0,5443-0,6783 K1~ 0,9368-1,0140
jeden vrchol histogramu jeden vrchol histogramu
*p = 0,001 p = 0,067
H2 CR =0,5530 CR =0,9295
(4 moduly) Kl ~0,5284-0,6272 K1~ 0,8980-0,9647
jeden vrchol histogramu jeden vrchol histogramu

Tab. 8: Vysledky vlastnich modulovych hypotéz pro obé pohlavi. Hypotézy Hi a Hz se pro pohled zepiedu vyuzit
nedaly, protoZe pfi ném neni vidét zadni ¢4st htebene Zelvy. Pro p < 0,05 je hypotéza signifikantni (viz hodnoty s *), CR je

koeficient kovariance a KI je 95% konfiden¢ni interval.

svrchu zboku
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Obr. 34: Histogramy vlastnich modulovych hypotéz pro obé pohlavi. Histogram predstavuje ¢etnosti jednotlivych CR
koeficientii pro 1000 nahodnych korelaci mezi landmarky pro dany poget modultl. Sipka ukazuje na pozorovanou hodnotu CR

pro danou hypotézu, ktera je také napsana v horni ¢asti histogramu spolu s hodnotou p (viz Tab. 8).
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5. Diskuse

Lebka zelvy Trachemys scripta elegans je co do tvaru pohlavné dimorfni. Hlavnim
mechanismem vzniku pozorovaného dimorfismu je posun v alometrickych trajektoriich
postnatalni ontogeneze (viz Tab. 1, Obr. 21 a Obr. 35). Vysledky naznacuji také piitomnost
nealometrické slozky pohlavniho dimorfismu (viz Tab. 1 a Obr. 21), tj. zmén tvaru lebky zelv

V postnatalni ontogenezi, které nesleduji spole¢nou vyvojovou trajektorii.

- ontogeneticke
kv Skalovani ,

.~ laterlni posun

znak 1
Obr. 35: Ruazné typy zmén v alometrickych ristovych trajektoriich. V této praci je na Obr. 21 vidét jasny lateralni

posun mezi trajektoriemi samct a samic (podle Klingenberg, 1998).

Pro pohledy svrchu a zptedu je vidét (Obr. 21), Ze pfimky vyvojovych trajektorii (modely
predikované regresni piimky zavislosti tvaru lebky na velikosti jedince) pro jednotliva pohlavi
nejsou zcela rovnobézné. Lebky obou pohlavi T. s. elegans se tedy tvarové lisi nejen pouze
proto, Ze samice obecné dosahuji vétsich velikosti neZ samci, ale i diky pohlavnim rozdilim
nezavislym na velikosti jedince. Piimky zavislosti tvaru na velikosti jsou pro pohled zboku
pro obé¢ pohlavi rovnobézné (Obr. 21).

Piimky ontogenetickych trajektorii tvaru lebky pro pohled svrchu se s ptibyvajici velikosti
(statim) jedince ¢im dal vice pfiblizuji k sob&. Samci a samice jsou si tedy z tohoto pohledu
Casem ¢im dal vice tvarové podobni. Pro pohled zepfedu je tomu naopak. U pohledu z levého
boku jsou rozdily mezi lebkami stejné velké u velkych i malych lebek. Na Obr. 22 je vidét,
ze nejvetsi rozdily mezi velkymi a malymi lebkami T. s. elegans pii pohledu svrchu jsou
Vv celkovém protazeni a ziiZzeni parietalnich kosti oproti zkraceni a rozsifeni prefrontalnich kosti
se vzrustajici velikosti. Velikost o¢i je u vétsich lebek poméroveé mensi. Pti pohledu z levého
boku je se vzrastajici velikosti zjevné opét pomérové zmenseni oci, a naopak zmohutnéni

zygomatického oblouku a celkové protazeni a zGzeni lebecniho hiebene a s nim 1 celé lebky.
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U pohledu zepiedu je se vzrustajici velikosti vidét celkové zploSténi a rozSifeni lebky
a pom¢roveé zmenseni oci.

ZmenSovani o¢i v poméru k hlavé je ontogenetickym trendem u mnoha zvirat — mlad’ata
mayji tendenci mit velké o¢i a kulatou hlavu, které ptisobi ,,roztomile*, zatimco dospé€lci miva;ji
hlavu spiSe protazenou (napi. Kringelbach et al., 2016). Jiz Konrad Lorenz v roce 1943 popsal
druhy hlavné vysoké vypouklé celo, velké oci, kulaté tvare a maly nos a usta (Lorenz, 1943
in Brosch et al., 2007; také napt. Lorenz, 1943 in Glocker et al., 2009). Nov¢jsi studie piidavaji
jeste kulaté o¢i, tizkou bradu a Celist a vysoko polozené oboci (Berry & McArthur, 1985).

Rozdily mezi pohlavimi pro pohled svrchu (Obr. 23) ukazuji, ze malé lebky obou pohlavi
jsou si skuteéné podobnéjsi nez velké lebky (srovnej s Obr. 21) — je zde pouze zfetelny posun
ve tvaru Svu mezi parietdlnimi a frontdlnimi kostmi. U samct je uhel tohoto Svu spiSe tupy
a s vékem se zostfuje, u samic je ostry od zacatku a zlstava viceméné stejny. Frontdlni kosti se

u samcu znac¢né prodluzuji spolu s postorbitalnimi kostmi a zatlacuji kosti ostatni. U samic se
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vice patrné, ale ve skutecnosti nejsou ptili§ velké. Mnohem vyraznéjsi jsou rozdily mezi malymi
a velkymi lebkami obecné bez ohledu na pohlavi. Znaéné zizeni parietalnich kosti u velkych
lebek vyust'uje v prodlouzeni okcipitalniho hiebene, na ktery se upinaji zvykaci svaly, stejné
jako na zygomaticky oblouk, coz poukazuje na vétsi silu skusu u velkych (dospélych) jedinci.
Vyuziti této vétsi sily nejspiSe souvisi s ontogenetickym posunem ve slozeni potravy u této
zelvy, viz niZe.

Pii pohledu z levého boku (viz Obr. 24) je vidét, ze samici lebky maji celkové mohutnéjsi
0s postorbitale u obou pohlavi protahuje nad 0s squamosum. Velké samice maji pomérove
mnohem mensi o€i nez velci samci a maji také protahlejsi a plossi hieben. U pohledu zptedu
(viz Obr. 25) jsou vétsi rozdily mezi pohlavimi u malych lebek (viz Obr. 22), a to hlavné
ve vysazengjSich licnich kostech u samic. S v€kem se ale tento rozdil vyrovnava, a to nejspise
proto, Ze s ptibyvajici velikosti se ob¢ pohlavi vice orientuji na rostlinnou stravu a Upony
zvykacich svali na licnich kostech a s nimi spojené zmény na lebce jsou z tohoto pohledu
nejvice patrné.
drtit schranky mekkysi a ziskavat tak vapnik pro tvorbu skotapek (viz vyse; Dreslik, 1999).

Jini autofi zase tvrdili, Ze vice vapniku potiebuji pravé mlad’ata, aby jim po vylihnuti ztvrdl
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krunyt (Clark & Gibbons, 1969), ale v pozdéjsi studii tento veétsi prisun oproti rostlinné straveé
prokazan nebyl (Bouchard & Bjorndal, 2005). U tohoto druhu zelvy byl prokazan
ontogeneticky posun ve slozeni potravy, kdy se mladsi jedinci zivi pfevazné zivociSnou a starsi
pievazné rostlinnou stravou (Clark & Gibbons, 1969; Parmenter, 1980; Hart, 1983; Dreslik,
1999; Bouchard & Bjorndal, 2005). Tato zména muze také zpuisobovat vétsi mohutnost
zygomatického oblouku a okcipitalniho hiebene u starsich jedinct, protoze k drceni rostlinné
stravy je nutnd vétsi sila v Celistech. Mlad’ata nejspise preferuji masitou potravu proto, zZe maji
vysSi naroky na riist a Z rostlin by neziskali dostatek potiebnych Zivin — subadultni jedinci, ktefi
se zivili korysi, rostli 3,2krat rychleji, nez jedinci krmeni okiehkem (Bouchard & Bjorndal,
2005). Mlad’ata potiebuji rychle vyrist, aby co nejdiive prosla nebezpecnou fazi zivota a nejsou
schopna tolik vyuzivat energii z rostlinné potravy (Bouchard & Bjorndal, 2005). Samci navic
pohlavn¢ dospivaji s velikosti, takze je pro né vyhodné vyrust co nejrychleji, a samice s vékem
(viz vySe, Gibbons et al., 1981), ale vétsi velikost je pro né také vyhodna, protoZe ¢im jsou
vetsi, tim jsou ve vétsim bezpeéi pred predatory (McCauley & Bjorndal, 1999; Bouchard
& Bjorndal, 2005). Pro dospé¢lce je pak pravdépodobné vyhodnéjsi piejit na rostlinnou potravu
(1 kdyz jsou stdle oportunisti¢ti omnivofi), protoze pronasledovani kofisti je pro né& piili§
energeticky naro¢né, nejsou schopni dostate¢né rychle manévrovat, a navic je rostlin vSude
dostatek (Hart, 1983; McCauley & Bjorndal, 1999; Bouchard & Bjorndal, 2005).

Celkoveé maji lebky T. s. elegans béhem ontogeneze tendenci k protazeni a zmohutnéni.
Fossa temporalis se zplostuje a rozsifuje a dava tak veétsi plochu zygomatickému oblouku
i prostoru mezi okcipitalnim hiebenem a sluchovou kapsuli, ktery je zcela vyplnén Musculus
adductor mandibulae externus (Schumacher, 1973). Na zygomaticky oblouk se zvnéjsku upina
M. depressor mandibulae spole¢né s M. zygomatico mandibularis a z vnitini strany pak
M. pseudotemporalis, M. adductor mandibulae posterior a M. intramandibularis (Schumacher,
1973), a tyto hlavni svaly spolecné ovladaji cely Zvykaci aparat Zelvy. Je zjevné, Ze ¢im vétsi
prostor tyto svaly maji, tim silnéj$i ma Zelva skus, coz nepochybné souvisi s ontogenetickym

posunem sloZeni potravy (viz vyse).
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Protoze se zmény tvaru v postnatalni ontogenezi jednotlivych pohlavi lisi, byly analyzy
modularity provadény pro obé pohlavi zvlast' (Obr. 26-28 a Tab. 2-4). Modularita lebky
T. s. elegans byla prokazana pro vSechny hypotézy pti pohledu svrchu, dvé z péti hypotéz
pii pohledu zboku a dvé ze tfi hypotéz pti pohledu zeptedu.

Pohled svrchu byl pro analyzu modulli nejdetailnéjsi (mél nejvice landmarki) a byly pfi ném
vidét vSechny zkoumané moduly, ale pro hypotézu Hc a Hs u né&j vychdzely dva vrcholy
histogramu ¢etnosti CR koeficientl pro nulové rozlozeni modulti, coz dle podobnych vysledki
u prace Sangera et al. (2012) ziejmé poukazovalo na pfitomnost modulu, ktery v pivodni
hypotéze nebyl zahrnut. Po pfezkoumani Hc S ptidanym basikranialnim modulem (neboli H1)
vysla pravdépodobnostni hodnota existence takovéhoto modulového rozdé€leni lebky 5,5krat
mensi (a tedy pravdépodobnéjsi) a vysledny histogram mél pouze jeden vrchol (viz Obr. 29).
U stejné¢ upravené hypotézy Hg (neboli H.) vysSla pravdépodobnostni hodnota stejna,
ale vysledny histogram mél také pouze jeden vrchol. Z tohoto vysledku se da odhadnout,
ze basikranialni modul se nejspiSe na lebce T. s. elegans skute¢né nachazi (viz Obr. 36), coz je
logické, protoze okcipitalni hieben a s nim spojené lebecni struktury (0S supraoccipitale
a 0s exoccipitale) a ipony svali maji stejny ontogeneticky pivod (vznikaji z okcipitalnich
somiti, viz vySe; Couly et al. 1993 a 2002; Chai & Maxson, 2006) a jsou vyznamnym znakem
rozliSujicim rizné druhy Zelv od sebe.

Pti pohledu zboku byly ze tii ptevzatych modulovych hypotéz signifikantni dvé, Hg a He.
Hypotéza Hc nebyla signifikantni ani pro pohled zptedu a pro pohled svrchu méla nejvyssi
(tedy nejméné pravdépodobnou) p hodnotu, zda se tedy, Ze je pro Zelvi lebku pftilis§ jednoducha,
a tim padem se na ni nachazi vice modulti nez dva, viz téz vySe (troji ontogeneticky ptivod
lebky; Couly et al. 1993 a 2002). Hypotézy Hi a Hz pro pohled zboku signifikantni nebyly, a to
nejspiSe kvili Pinocchio efektu (Chapman, 1990). Tento efekt je zptisobeny GPA analyzou
a rozdéluje chyby v umisténi landmarkd rovnomérné mezi vSechny landmarky tak, ze snizuje
variabilitu kolem nepfesnych landmark(, a naopak ji zvySuje kolem téch ptesnych (von
Cramon-Taubadel et al., 2007). Pinocchio efekt je siln€jsi pfi analyzach protahlych struktur
(vyrazné se lisicich od kruhového tvaru), jako je napiiklad pravé pohled z levého boku v této
praci, protoze v GPA analyze se vyuziva vzdalenost landmarkti od spole¢ného tézisté, jehoz
pozice se u takovychto tvard méni mnohem vice nez u tvarit podobnych kruhu (von Cramon-
Taubadel et al., 2007). Vysledkem pro tuto praci muze byt faleSné pozitivni signifikance

cv v

hodnoty i nejnizsi CR koeficienty (tedy nejvyssi signifikance i modularita) pro pohled svrchu,
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ktery se tvarové nejvice blizi kruhu. U pohledu z levého boku vy$ly hodnoty p i CR vzdy
nejvyssi, hodnoty pro pohled zpiedu byly nékde uprostied, viz Tab. 2-8.

Vysledky modularity jsou podle pravdépodobnostnich hodnot i CR koeficientii nejvice
v souladu s hypotézou He podle Goswami (2006) a celkové je patrné, ze zelvi lebka je
moduldrni a skladd se minimalné ze samostatné oblicejové, centrdlni a basikranidlni ¢asti,
s moznym dal$im modulem v zygomaticko-pterygoidni oblasti, viz Obr. 36. V tomto pfipadé
se nejspiSe jednd o moduly se stejnym ontogenetickym ptivodem a stejnou funkci (smyslové
organy nachazejici se V obliCejové cCasti, kryci dermalni kosti v centralni ¢asti, okcipitalni
hieben s upony Zvykacich svall v basikranidlni ¢asti) viz vySe (Couly et al., 1993 a 2002).

Vysledky této prace mizeme srovnat s obdobnou analyzou provadénou na jestérech rodu
Anolis (Sanger et al., 2012). Sanger et al. (2012) tyto jestéry analyzovali pro pohled svrchu
a pouzili n¢kolik modulovych hypotéz pro rizné druhy, pfi¢emz tfi hypotézy délily lebku
z tohoto pohledu na dva moduly (rozdéleni bylo vzdy na rizné varianty neurokrania
a viscerokrania) a jedna na tfi moduly (s pfidanym centralnim modulem), pficemz dvé
Z hypotéz délici lebku na dva moduly byly ptevzaté ze stejné prace, jako zde hypotéza He (tedy
podle Goswami, 2006), a vS§echny se snaZily reflektovat ontogeneticky ptivod jednotlivych ¢asti
lebky, stejné jako v této praci. Posledni hypotéza rozdélujici lebku na tfi ¢asti odrazela funkéni
rozd&leni lebky t&chto jestérti (Sanger et al., 2012). Zadna z hypotéz nevyhovovala viem
druhtim zaroven, ale ukazalo se, ze na lebky druhd s podobnym tvarem hlavy sedi stejné
modulové hypotézy, at’ uz jsou tyto druhy blizce pfibuzné nebo ne, pfi¢emz hypotéza se tfemi
moduly nejvice odpovidala druhiim s protahlymi hlavami, coz poukazuje na vznik nového
modulu pii vyrazné zméné morfologie lebky v pribéhu evoluce (Sanger et al., 2012). U druhu
Anolis cybotes vychazely pro hypotézy se dvéma moduly dva vrcholy histogramu cetnosti
jednotlivych RV koeficientti pro soubor nahodnych korelaci mezi landmarky pro dany pocet
modulil (v této praci tomu odpovidaji histogramy s CR koeficienty na Obr. 26-34), coz je dle
autort zpusobeno silnou korelaci mezi landmarky umisténymi na neurokraniu a mistem uponu
pritahovact spodni ¢elisti (Sanger et al., 2012). Hypotetické moduly obsahujici tyto landmarky
spole¢né byly integrovanéjsi nez ty, ve kterych byly tyto landmarky zvlast, coz naznacuje, Ze
pokud se v histogramech objevi vice vrchold, mize existovat dal$si modul, ktery se sklada pravé
Z téchto velmi integrovanych landmarkti (Sanger et al., 2012), coz byl divod pro vznik

testovanych modulit Hi a Hz v této praci.
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svrchu CR =0,5530 z levého boku CR = 0,9295

fn

zeptedu CR = 0,8332

Obr. 36: Vysledné moduly dle hypotézy H: na lebce T. s. elegans. Pti pohledu svrchu, zboku a zepfedu (vlastni kresba).
Legenda: Modra — obli¢ejovy, zelend — centralni, ¢ervenda — basikranidlni, oranzova — zygomaticko-pterygoidni. Popisky
jednotlivych kosti viz Obr. 12, 14 a 16. V horni ¢asti obrazku jsou hodnoty CR koeficientu pro tuto hypotézu (Hz) pro pohled
svrchu a z levého boku, zepfedu basikranialni modul neni vidét, a proto pro tento pohled hypotéza Hz nebyla testovana — misto

toho je u tohoto pohledu uvedena CR hodnota hypotézy Ha.
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6. Zavér

Tato prace se zabyvala zjiSténim pfitomnosti pohlavniho dimorfismu a modularity na lebce
zelvy nadherné, Trachemys scripta elegans, pomoci metod geometrické morfometriky.

Analyzou 245 dospélych jedinct této zelvy se zde podafilo prokazat, ze hlavnim
mechanismem vzniku pohlavniho dimorfismu ve tvaru lebky je sdilena alometrie. Z vysledki
je navic patrné, ze béhem raného vyvoje lebky dochazi k laterdlnimu posunu rustovych
trajektorii tvaru lebky samci a samic. Déle se ukazalo, ze pro nékteré ¢asti lebky hraje roli
ve tvarovém pohlavnim dimorfismu 1 dalsi, v sou€asné chvili neznamy faktor. Timto faktorem
mohou byt naptiklad hormony nebo odli$na ekologie pohlavi. Riznd mohutnost zygomatického
oblouku by ukazovala spiSe na ekologickou potravni diferenciaci pohlavi. V tomto ohledu by
jisté byly pfinosné dalsi prace sledujici pouze tuto oblast, ptipadné i mohutnost spodni Celisti.

Dale se podatilo ukazat, Ze ptestoze je lebka zelv velmi kompaktni struktura, je tvofena
n¢kolika moduly, znichz nejvyrazngj$i je ,hieben* na lebce, ktery se projevil, pokud
Vv analyzach nebyl zahrnut jako zvlastni modul. Dal§i moduly jsou oblicejovy, centralni
a zygomaticko-pterygoidni, které ziejmé reflektuji vyvojové procesy v ontogenezi struktury
lebky T. s. elegans. Modularita by se dala dale prozkoumat i z dalSich pohledi — naptiklad
zespodu piipadné téZ na spodni Celisti, kde by jisté byly vidét dalsi znaky a moZné modularni

struktury.
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