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Abstrakt

Agresivita je vysoce furthi formou socialniho chovani, které lze pozorovatet

u vSech ziveiSnych druld obratlova tedy i u jeStra. Existuje kolik forem agresivniho
chovéani, mezi nimiz existuje vyznamny rozdil naidyagické bazi. Hlavnim a nejlépe
prozkoumanym hormonem, ktery agresivitu ofije, je testosteron, av3ak existuji
dukazy, Ze z uifité ¢asti mize byt agresivni chovani ovli¥no i dalSimi hormony na&p
progesteronem, estradiolem a kortikosteronem. Ydohto hormoil na organismus je
tradicné rozctlovan na aktivani a organizéni (€inky. Organiz&ni inky jsou trvalé a
dochazi k nim obvykle v ranych stadiich vyvoje. ik&ni &inky jsou gechodné a
objevuji se Bhem celého Zivota. ZvySena hladina testosteronyldévagresivni chovani
stimuluje a to u sanfici u samic. Obdobf) ale még €inn¢ pasobi na agresivni chovani
progesteron a estradiol, avSak neni jisté zderj® vliv @imy, nebo zda taktotgsobi
pouze testosteron, ktery je vipads estradiolu prekurzorem nebo ma dany hormon jako
prekurzor v pipadt progesteronu. O kortikosteronu je pak znamo, zagnasivni chovani
pusobi nepimo ovlivnenim hladiny testosteronu. Hormonalni ovkiwm jeS€ra navic neni
univerzalnim regulatorem agresivniho chovani. Agrédschovani je také zavislé na

vnéjSich faktorech, na druhu, pohlavi a na morfotygalirjce.

Kli éova slova: Agresivni chovani, jesti, steroidni hormony, testosteron, progesteron,
estradiol, kortikosterort)rosaurus ornatus



Abstract

Aggression is a highly functional form of socialhlb&iour, which can be observed

in nearly all species of vertebrates includingriza There are many forms of aggressive
behaviour and there is very significant differemtehe physiological basis among them.
The main and best understood hormone affectingeagmm, is testosterone, but there
exists evidence that some aggressive behavioubeanfluenced by other hormones as
well for example by progesterone, estradiol andticmsterone. The effect of these
hormones on the organism is traditionally dividatbithe activation and organizational
effects. Organizational effects are permanent agsairousually in the earlier stages of
development. Activation effects are temporary aonduo during the entire life. Elevated

testosterone levels usually stimulate aggressiveweur in both males and females.
Progesterone and estradiol affect aggressive batwagimilarly but less effective. It is

uncertain whether their effects are direct, or Wwhetthey are only a side-effect of
testosterone, which is a precursor of estradiol ainch has progesterone as own
precursor. Corticosterone affects aggressive behavndirectly by influencing levels of

testosterone. Hormonal influence on aggressionzards is not the sole factor, but it

depends on external factors, species, gender dnddnal morphotype too.

Key words: aggressive behaviour, lizards, steroid hormonespgéerone, progesterone,

estradiol, corticosteroné&lrosaurus ornatus
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Uvod

Agresivni chovani je jednou z &tivych forem socialniho chovéani a jako takové
sijist zasluhuje velkou pozornost. ¢koliv jiz bylo uskut€énéno mnoho studii
se zamirenim na agresivitu u mnohych skupin, §&Sse €Si spiSe okrajovému zamu
ato i gesto, Ze je velmi pra¥podobné, Ze mnohé mechanismy oilifici agresivitu
jsou u nich unikatni.

Co se hormonalniho kontroly agresivniho chovanéetyje téngi jisté Ze
nejvyznamgjsi roli zde hraje testosteron. Obecrt@dstava je, ze se \@tajici hladinou
testosteronu vasta i intenzita a pet agresivnich odp@di. Mnohé studie vSak ukazuji
Ze testosteron nebude jedingm hormonem, ktery twjévagresivni chovan€asto byvaji
zminovany progesteron a estradiol, u kterych je n&awéno, Ze by mohli mit efekt
podobny tomu testosteronovému. Déle fmwanym hormonem je kortikosteron, jehoz
hladina stoupa, je-li organismus vystaven stresu,rshoz se zda, Ze by mohl projevy
agresivity inhibovat, jelikoz j&€asto nalézana negativni korelace mezi jeho hladaou
mirou projevované agrese.

Tato prace se pokusi shrnout dosavadni poznatkive ¥minénych hormoi na

agresivni chovani jedince, jakozto i zhodnotit valgnost &chto poznat.



1. Agresivni chovani

Agresivni chovani je jednim z kbvych prvki v chovani zwiat. Byvacasto typicke
pro ucity druh avSak je znama i mezidruhova agresivieZ gxistuje pfedevsim
u konkuregnich drulii. Vzhledem k tomu, ze agrese bywvasto sodasti slozijSich
behavioralnich prvk, je velmi slozité ji pesré vymezit. V minulosti proto existovalo
mnoho nazar na jeji kategorizaci. Jmenujme #apMoyera (1968), ktery vymezil sedm
kategorii agrese podle pafln které ji vyvolavaji. Jsou jimi teritorialni age, predéni
agrese, vnitro-sath agrese, strachem vyvolana agrese, vyprovokovgrese, maternalni
agrese a na&@ena agrese. Brain (1979) Moyerovo réledi agrese sikhkritizoval a navrhl
vlastni dleni tentokrat do kategorii podie€elu, ke kterému je agrese uzita. Jsou jimi
obranné chovani, socialni konflikt, préda utok, rodtovskd obrana a ukoéaeni
reprodukce (infanticida). Myslim, Ze jiz #chto dvou piklada je patrné, Ze pohled na
agresi a tedy iagresivitu nebyl v minulosti jednotani v sodasnosti neni. i jejim
studiu je tedy nutné si pinuvédomit vSechny faktory, které ji oviwiji neba’ projev
agresivity samce obhajujiciho své teritorium bude jist¢ naprosto odliSné hormonalni
ovlivnéni nez agrese samice jez brani své potomsted predatorem. V této praci bude
negasgtji re¢ o tzv. ,inter-male” agresi, coz je agrese, ktepoojevuje samecipsetkani s

konkurergnim samcem, avSak budou zgrig i dalSi typy.

1.1. Lateralizace agresivniho chovani

Agresivni chovani je samtgmé ovlivnéno celoutadou faktodéi. Jednim zd&chto
faktoni je, Ze agresivita je lateralizovana. Tj. jedna is8é#na mozku je na agresi
specializovana vice neZli hemisféra druha. Prava-lasymetrie mozku byla zj&ta
u wétSiny Zivaiichi a konkrétg lateralizace agresivity byla studovana a potvrzena
nag. u cichlid (Reddon a Hurd 2008), ropuch (Robirk®k 1998), anolié (Deckel 1995)
a leguanaJrosaurus ornatus a to jak u samc(Hews a Worthington 2001), tak i u samic
(Hews, Castellano a Hara 2004). Z vyskedichto studi Ize vyvodit, ze wi8iny skupin
organisni je na agresiiejm¢ specializovana prava hemisféra - pozorovanéatavitedy
uZivaji agresivéSich projewi chovani i soupdéam, které maji v zorném poli levého
oka. U ryb je to #ejme naopak - preferuji pravé oko a na agresi je n&gsgpecializovana
hemisféra leva (Bisazza a de Santi 2003)slBdky lateralizace agresivity jsou navic

umocreény negfitomnosti kaléznihcétesa u ¥tSiny zivatichi mimo placentalnich sauc



2. Hormonalni kontrola agresivniho chovani

2.1. Organiza&né-aktivaéni model

Studie na saii pohlavni diferenciaci identifikovaly dvéizné mechanismy, kterymi
hormony fisobi na organismus, byly nazvany organizace aadédiyArnold a Breedlove
1985). Korganizénim &inkim hormori dochazi v ranych stadiich vyvoje
v tzv. kritickém obdobi a jejich vysledkem jsou rewmé zmdny ve fenotypu jedince.
Napiiklad mozek krysiho samce je trvale oviwnzvySenou hladinou androgeb¢hem
prvnich dni po narozeni (Yahr 1995). K aktiman &inkam hormori dochazi obvykle v
dosglosti a jejich disledkem je deéasna a vratna zima fenotypu. Za iklad mize
slouzit produkce zjvu u ptaki, kterd se aktivuje zvySenou hladinou andragembdobi
rozmnoZzovani a naopak ke konci obdobi rozmnoZo¥dlyi hladina androgénpoklesne,
se postup&vytrati. (Ball 2004).

2.2. Hypotéza relativni fenotypoveé plasticity

Moore (1991) navrhl hypotézu relativni fenotypoviasticity, ktera zobewije
organiz&né-aktivaini model fisobeni hormoin na alternativni sadéh fenotypy. Tato
hypotéza akceptuje rozdil mezitzv. fenotypovowiBiditou a vyvojovou plasticitou.
Do vyvojow plastickych fenotyp jsou zahrnuty fenotypy, do nichz se jednotlivi sam
béhem svého zivota diferencuji &stanou tak do konce zivota. Do flexibilnich fenatyp
jsou naopak zahrnuty ty mezi nimiz mohou samci n&abéhem Zzivota pechazet.
Prikladem vyvojové plasticity je kdfkladu systém alternativnich saiwh morfotyp
jespaka bojovnéhdPhilomachus pugnax) (Lank a kol. 1995). U tohoto bahka se samci
v dosglosti vyvinou bu’ vtmaw zbarvené teritorialni jedince nebo vets zbarvené
satelitni jedince a jiz nikdy se ne&m v jiny morfotyp. Rikladem fenotypové flexibility
muze byt teba rosnika kiizkovana Pseudacris crucifer) (Lance a Wells 1993). U tohoto
druhu mohou samci lluzvolit taktiku lakani saniky hlasitym volanim, nebo sé&dtiSe v
ukrytu a pokousSet se gfitase samikou gilakanou jingm samcem. Samci tohoto druhu
mohou v rdmciiznych noci pechazet mezgtito strategiemi.

Hypotéza relativni plasticity (Moore 1991feplpoklada, Ze diferenciace vyvofov
plastickych fenotyfpp je dosazeno organizaci, zatimcdeghody mezi flexibilnimi
fenotypy jsou zpisobeny aktivaci. Tato hypotéza tedy dava specifiak@plementarni

predikce pro vyvojovou plasticitu a fenotypovouxitalitu. Co se vyvojo¥ plastickych
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bude vyvojo¥ plastickych fenotyp nejefektivi¢jSi béhem ¢asného vyvoje, zatimco u
dosglych uz nebude mit Zzadny vyznamny efekt naémm fenotypu. U flexibilnich
fenotypi hypotéza naopakiedpoklada, Ze dosf jedinci se liSi v cirkulujicich hladinach
hormoni a hormonalni manipulace u nich tedy bude mit virama efekt, co se zémy
fenotypu tye.

2.3. Testosteronové ovlivéni agresivniho chovani

Testosteron je steroidni hormon ze skupiny andringégho tvorba probiha primérn
ve varlatech u sani¢cale malé mnozstvi je syntetizovano fiklad také v nadledvinach a
to u obou pohlavi. Je znam jako hlavni gapohlavni hormon, jez se podiliguevSim na
vyvoji santich reproduknich tkani a tvord sekundéarnich pohlavnich zriak
Co se kontroly agresivity &g, je Zejmé, Ze testosteron je sni velmi Uzce provazany. Z
dikaz mize slouzit kastrace anolise duiého @Anolis sagrei) (Tokarz a kol. 2002).
Kastrace a nasledny silny pokles hladiny testosterd vyvolany zfisobila i vyrazny
pokles agresivnich projévjedince v porovnani s kontrolnimi nekastrovanymamsi.
Ackoliv o existenci korelace hladiny testosteronugaeaivniho chovani neni pochyby,
presné mechanismy, kterymi k tomu dochazi, jsou sigjiste.
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2.3.1. Zavislost hladiny testosteronu na agresivniwhovani anoligi

Yang a Wilczynski (2002) poukazuji na&i tmozné modely, které vystluji
provazanost hladiny testosteronu a miry agresivpiciewvi (viz. Obr. 2). Prvni model
predpoklada, Ze testosteron i mira agresivniho cHgsén nezavisle na sélovlivnény
vngjSimi vlivy. Druhy model pedpoklada, ze hladina testosteronu je pouze nastedk
zvySené miry agresivniho chovani, kteréijenp ovlivnéno vrejSimi faktory. Treti model
prepoklada, ze wjSi faktory ovlivni nejprve hladinu testosteronua ta ma vliv
na agresivni chovani. Zgdchoziho fikladu o kastraci u anolise éstého @Anolis sagrei)
(Tokarz a kol. 2002) by se mohlo zdat, #etitmodel jas& plati, avSak experimentalni
ovéteni na anolisovi zelenénfrfolis carolinensis) (Yang a Wilczynski 2002) potvrdilo
spiSe druhy model, tedy Ze &ma hladiny testosteronu je pouzéstbdkem §zné miry
agrese. Samogjm¢ mohlo jit o chybu v metodice, avSak tato studierinaje jiné
vyswtleni. Agresivni chovani je samepre ovlivnéno testosteronem, avSak jen do
té miry, ze je pdeba utita hladina testosteronu, aby se jedinec mohl posjat
agresivig. Pohybuje-li se hladina testosteronu ¥itém rozmezi (nap pfi neruSeném
chovu v laborath), je agresivni chovani zavislé vice nagpgich faktorech a kolisajici
hladina testosteronu je pouzéstedkem agresivnich projgwzvirete. V gipads, Zze vSak
hladina dlouhodoi piesahne jistou hrani¢i naopak pilis klesne, zrani se i agresivni
chovani jedince. Tuto hypotézu podporuji vysledikperimentalni studie hormonalni
manipulace provedené na anolisovétm @Anolis sagrei) (Tokarz a kol. 2002). V tomto
experimentu byly zkoumana agresivni odgbwtii typa dosglych samé - kastrat,
kastrati, jimz byla pomoci implantatuméle zvySena hladina testosteronu needi
Urovai a kastrél jimz byla hladina testosteronu zvySena na vysolkmyeai - cca 10x
vySSi nez byla nejvySSifnérna hladina testosteronu u kontrolnich jedinByla zjiS€na
mnohem mensi mira agresivnich odfdivu kastrat oproti kontrolnim samian a okkma
typam hormonald upravenych kastrét coz bylo pepokladano. Zajimavé vsak je,
Ze u kastrdit s vysoce zvySenou hladinou testosteronu byla¢tema zhruba stejna mira
projevované agrese jako u kadirase stedre zvySenou hladinou testosteronu.
To samo¥ejme podporuje teorii, Ze hladintestosteronu sta prekrctit urcitou mez, aby
byla aktivovdna dana mira agresivniho chovani.i Jdedy jednou pekraiena hranice
maximalni agresivni odpédi, tak mira agresivniho chovani jedince jiz nesgieoani

pii vysokém zvysSeni hladiny testosteronu.
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Obr. 2: Grafické znazowni tii alternativnich modél zavislosti agresivniho chovani
a hladiny testosteronyYang a Wilczynski 2002). Obdélnikova poleegdstavuiji
pozorovanéci merené veltiny. Ovalné pole fedstavuje neditou velicinu, agresivni
chovéani, ziskanou z d&renych velkin PU (push-up) a LC (lateralni komprese).
E predstavuje odchylky v giienych velkinach a D odchylku v netité pronénné. Model
1 znazoiuje sowasny nezavisly vliv socialnich stimiul (f. vngjSich  vliv)
jak na agresivni, tak i na hladinu testosteronud®@ znazatuje gimy vliv socialnich
stimuli na agresivni chovani a r@py vliv na hladinu testosteronurgs agresivni
chovani. Model 3 znaztmje pimy vliv socialnich stimdl na hladinu testosteronu
a negimy vliv na agresivni chovani, préstinictvim hladiny testosteronu.

12



2.3.2. Organizace a aktivace testosteronem u legu@brosaurus ornatus

U leguanaUrosaurus ornatus jsou velmi dobe zdokumentovany organiad i
aktivatni Winky testosteronu. Co se organimé&ch &inka tyce, projevuiji se fedevsim f
vzniku dvou alternativnich morfotypdosglych samé, nazyvanych podle barev jejich
hrdelnich lalok (Hews a Moore 1996). Jsou jimi oranzovy a oranzovalry morfotyp.
Je-li v piibéhu dospivani hladina testosteronu samce nizkagmgogmranzovy morfotyp.
Naopak pi dospivani samic oranzovo-modrého morfotypu je hladina testosteronu
vysoka. Akoliv se tyto dva fenotypy neliSitiis vyrazré v hladinach testosteronu
v dosplosti, presto se liSi ve svych Zivotnich strategiich a tim mire agresivniho
chovani. OranZovo-matdsamci voli teritorialni strategii a své Uzemiytesl agresivy
haji vici jinym samd@m. Oranzovi samci jsou oproti tomu velmi malo aiyr@isa mohou
prechazet mezi satelitnim adavnym zpisobem zivota (Knapp a kol. 2003). Timto se
dostavame k aktivaim (inkt testosteronu. Za normalnich stavu hladiny testostese
oranzovy morfotyp chova sateliinKlesne-li vSak z &akého divodu hladina testosteronu
pod ugkitou mez, obvykle diky vastu hladiny kortikosteronu agobeného stresem, pak
samec fejde ze satelitniho stylu Zivota nackeny. Ackoliv je oranZzovy morfotyp za
normalnich okolnostifievazie neagresivni, lze uépzvySenou miru agresivniho chovani
vyvolat hormonalni manipulaci. Stejnym tigpbem je mozné jeStzvysit agresivitu
oranzovo-modrych samcZajimavé je, ze zvySime-li hladinu testosterogtagre vyse
nez je za normalnich okolnosti, zmizi rozdil migyesivnich odposdi mezi morfotypy.
(Weiss a Moore 2004).

2.3.3. Neuplné ovlivéni fenotypi u leguana mdaského

Pozoruhodné ovliwni zivotnich strategii, a tedy i agresivity, testosnem bylo
pozorovano u leguana rdského Amblyrhynchus cristatus) (Wikelski a kol. 2005).
U tohoto druhu byli pozorovani saméi tiznych fenotyg zavislych na ¥ku a velikosti
jedince (Wikelski a kol. 1996). Mladi samci (tzengakers"), kté jeS€ nejsou vzhledoy
ani velikost odliSitelni od samic a nijak se agresivneprojevuji, #astavaji obvykle
na Uzemi 8ktereho teritoridlniho samce a pokouSi seétg@it s tamnimi samicemi.
Samci stedni velikosti jsou jiz od samic di#rozeznatelni, agresi&ise také neprojevu;ji
a jsou teritoridlnim samcem vyhnani. Voli tedy Baitestrategii tj. cekaji za hranicemi

teritorii a snazi se pi& samice, které jej opusti. NejstarSi a tedy ivéSj samci maji
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jiz sva teritoria, ktera si hgjirpd ostatnimi samcifpdevsim hrozbami kyvanim hlavou, a
p&i se se samicemi, které se v tomto teritoriu vygikytPaiet samic v teritoriu neni
ovlivnén jen jeho velikosti, ale také ,atraktivitou” samdg jak aktivre si obhajuje
své Uzemi. ¥k a velikost sami, ve kterém fechazi k jiné strategiifftom neni peva
dany. V8e zavisi na strukti populace a @tu volny teritorii (Wikelski a kol. 1996).
Napriklad v gipads, Ze z gjakého divodu zahyne &tSina velkych samic mohou nejetSi
satelitni samci zabrat uv@na Uzemi aigjit k teritorialni strategii. Vzhledem k tomu, ze
udéalosti vedouci ke z#n¢ struktury populace nemohou bytedem pedvidané, bylo
predpokladano, Zze samci mohou mezmito fenotypy pechazet &hem kazdého
reproduknino obdobi. Jelikoz se tyto fenotypy vyrazhiSili v testosteronovych
hladinach, ,sneakers” & hladiny nejnizsi a teritoridlni samci naopak \&si, bylo
usouzeno, Ze je to prévtestosteron, jez je zodp&Eny za tento fechod.
Experimentalnim o¥enim této teorie (Wikelski a kol. 2005) bylo vSgi§tzno, ze pouha
zmeéna hladiny testosteronu nesitk Uplnému pechodu na jinou strategii. Teritorialni
samci, jimz byl testosteron ute snizen, nea@sli k satelitni strategii, jak bylo
predpokladano, avsak snizili aktivitu v hajeni tertdoa meg hrozili ostatnim samicn
kyvanim hlavou. To ®#lo za nasledek zmenSeni jejich teritoria zhrubapakvinu a
pokles pdétu p&eni se samicemi dokonce dvacetinasobny. Satelimtisse zvySenymi
hladinami testosteronu se sice stali teritoridlpimie hajili si Uzemi na mistech
nevhodnych k plakani samic, coz o opet za nasledek pokles @o Usgsnych péeni.
~Sneakers* sice népsSli k plné satelitni strategii, avSak byla u ngisténa tendence
hrozit kyvanim hlavou a opow$tsaméi skupinu, ve které se doposud zdrzovalie&hto
pozorovani jashvyplyva, Ze testosteron u leguamoiskych sice ovlivni fenotyp, avSak
k plnému pechodu na jinou strategii je peba vhodné socialni prosti.
Je pravdpodobné, Ze satelitni samci by si zakladali sviéoré na vhodgjSich mistech v
piipact, ze by se v okoli nevyskytovali s#8i samci, kté& jim to znemoznili. Stejatak

je mozne, ze kdyby dostéte€ silny samec fevzal teritorium samce se snizenou hladinou

testosteronu, nezbylo byigodnimi vliastnikovi teritoria nezgjit k satelitni strategii.

2.3.4. Negativni korelace mezi testosteronem a agrétou
Zajimava korelace mezi hladinou testosteronu a umagresivity byla pozorovana
u socialniho scinkd&gernia whitii (While a kol. 2010). Bylo zjigho, ze samci s nizsi

hladinou testosteronu jsou agresijgh nez samci s vysSi hladinou testosteronu. Toto

14



zjisténi mize podporovat teorii, Ze testosteron neawdje agresivitu fimo, zarové je
vSak mozné, ze zde doslo kciym metodickym postupm, které mohli ovlivnit
vysledky. Ri pokusech nebyly gfeny hladiny dalSich hormén u nichz bylo téz
potvrzeno, Zze mohou ovlivnit agresivni chovani {ngpogesteron, estradiol apod.). K
vyzkumu agrese byl pak pouzit imy model zvfete s pachem ndba vykah sesbirany
od nadhod#a vybranych jeding, se kterym bylo zvé fyzicky konfrontovano, coz mohlo
vyustit v projevy defenzivni agrese, u které vSakyio doposud zjigho zadné ovlivani

testosteronem.

2.3.5. Testosteronoveé ovlivini agrese u samic jestua

AvSak i samice se mohou \kterych situacich projevovat agreskvmiéi jinym
samicim - nap konkurerni boj o vhodné hnizdi&t obrana teritoria, ochrana hnizda a
mlad’at nebo boj o sociélni postaveni ve skdpiAgresivni chovani samic ime byt
namieno i Vi¢ci sam@m a to nejen  obrart mladat a hnizda. U leguaracel oporus
jarrovii, kde si samice haji své teritorium, byl&imim sezonnich zn v agresivié a
hormonalnich hladinach zji&ta pozitivni korelace mezi hladinou testosterononieou
agresivity (Woodle a Moore 1999a), coz vyvolava démku, Ze sandi agresivni chovani
muze byt ovlivieno testosteronem, stéjrjako to sami. U samic leguah marskych
(Amblyrhynchus cristatus) bylo zjis€no, ze Bhem péiciho obdobi roku, kdy dochazi k
negastjSim stetim se samci, dosahuje jejich hladina maxima zatiimd¢em obdobi
snaseni vajec, tj. obdobi cca 1-4 tydny ptep8 ve kterém se samicéepouvaji na plaz,
kde si vyberou vhodné misto pro kladeni a nakladgce (Rauch 1988), byl zaznamenan
jeji vyrazny pokles (Rubenstein a Wikelski 2005).taho Ize vyvodit hypotézu, Ze
testosteron hraje rolifpdevSim v kontrole jinak typicky s&fo agresivniho chovani
(obrana teritoria, boj se samci apod.), zatimcackyp saméi agrese (obrana &sky a
mlad’at, konkuregini boj se samicemi atd.) je nejspiSe zalezitasfcjh hormok. Toto Ize
podpdit experimentalni studii na hormondlnupravenych gekaticich n@&nich
(Eublepharis macularius), kde bylo zjisno, Ze dlouhodobé zvySeni testosteronové
hladiny vyvola u samic typicky satinagresivni chovanii¢i sama@m (Rhen, Ross a
Crews 1999).
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2.4. Progesteronoveé ovlivéni agresivniho chovani

Progesteron je steroidni hormon ze skupiny gestagkeo tvorba probiha primérn
ve vaje&nicich u samic, ale malé mnozstvi je syntetizowdaqdiklad také v nadledvinach
a to u obou pohlavi. Hraje mj. velmiildzitou roli v ovarialnich cyklech, coz jgejme
divodem pra@ se tSina studii zagfuje predevsim na jeho ovliwmi sexualniho chovani
(nap. Lindsey a Crews 1988).

O progesteronu je obetrsmysleno jako o hormonu, ktery s&dmagresi spiSe
potlatuje, nez aby ji podporoval. N&glad u samé& mysi (Mus musculus) byla prokdzana
funkce progesteronu jakoZto antagonisty proti aktivm @&inkam testosteronu na
agresivni chovani (Gravance, Casey a Erpino 1996&Sera byl vS8ak pozorovan spise
opany trend. Nafiklad u leguandJrosaurus ornatus bylo zjiS&no rekolik vyznamnych
vlivi progesteronu a to jak akt@ch, tak i organizmich. Organizéni vliv
progesteronu se projevujéegplevSim fi diferenciaci jednotlivych morfotylp oranzového
a oranzovo-modrého, a velmi se podoba tomu testosieemu. Ma-li samec v obdobi
dospivani vysokou hladinu progesteronu, dfgsy oranZzovo-modry morfotyp, zatimco
ma-li naopak hladinu progesteronu nizkou, budejx dosglosti morfotyp oranzovy.
Experimentald bylo zjiS€no, Ze pro diferenciaci v oranZovo-modry morfotyfecis
zvySeni hladiny pouze jednoho ze dvou hortndtterymi je ovliviéna, tj. testosteronu
nebo progesteronu (Moore, Hews a Knapp 1998). Gikgextnich &inka progesteronu
tyce, tak i zde Ize pozorovat vlivy analogicként testosteronovym. Byla-li kastrovanym
sam@m umgle zvySena hladina progesteronu nad normalni \oy8a u nich nezavisle
na morfotypu pozorovana zvysena mira agresivnilowvahi, avSak intenzita agresivnich
odpowdi byla znatel& nizSi nez u santics ungle zvySenou hladinou testosteronu (Weiss
a Moore 2004). Z toho Ize vyvodit, Ze progesterafkoliv také podporuje sa&n
agresivni chovani, je slabSim aktivatorem agreZdestosteron.

Co se santiho agresivniho chovani u jést tyce, nebyla zatim potvrzena zadna
provazanost s progesteronem, na rozdil od isalkde miZe progesteron agresivitu
zvySovat nap u samic kecku (Mesocricetus auratus) (Meisel a Sterner 1990).¢které
studie nazn&uji, Ze by progesteron mohl zacitych podminek aktivovat agresiugi
sam@m (Cooper a Crews 1987). Toto podporujeifidad studie na sezénich Zmach
hormonalnich hladin u samic leguamorskych @mblyrhynchus cristatus), kde byla

zvySena hladina progesteronu rd&ema pedevsim u bojujicich samicetem péiciho
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obdobi, kdy dochazelo k r@sgjSim stetim se samci (Rubenstein a Wikelski 2005).
V této studii byl téz nagten vrchol hladiny progesterontsté pred obdobim snaseni
vajec, ale vzhledem k tomu, zZe progesteron ma wimoa roli v ovarialnim cyklu, rizve
byt tento naiist nevyznamny v kontextu agresivniho chovani.

Dulezité je upozornit, Ze progesteron je prekurzotestosteronu (viz Obr. 3) a tedy,
Ze veSkeré vySe uvedené ovhbiwmn agresivniho progesteronemiuie byt pouze ikledek

testosteronu, jez znbyl metabolizovan.

GHEOH

GHa
Cha]esteml =0 / Gurtscﬂsterune

F‘mgestercn\ ? |

Andrnstenedlnne 2 / Testosterone

Estradiol

Obr. 3: Schematické znazeémi vzajemnych vztah mezi testosteronem,
progesteronem, estradiolem a kortikosteronem (goavz Bentley 1998 podle
Rubenstein a Wikelski 2005). Sipkyegistavuji srér metabolickych drah &isla nad nimi
pocet enzymatickych krakmezi dema metabolity.

2.5. Estradiolové ovlivréni agresivniho chovani

Estradiol je steroidni hormon ze skupiny estrageleho tvorba probih& primdérn
ve vajénicich u samic, ale malé mnozstvi je syntetizovdaké v nadledvinach
a to u obou pohlavi. Je znam jako hlavni sapohlavni hormon, jez se podiligaevsim

na vyvoji samiich reproduknich tkani a tvorésekundarnich pohlavnich zriak
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Zatimco u samic sau¢ nag. potkarmi (Rattus norvegicus) (Mayer a Rosenblatt
1987), byla jiz prokazana jista spojitost mezi agriéou a hladinou estradiolu, u jést
mame spiSe naznaky, ze by mohl samgresivitu stimulovat. U samic leguamarskych
(Amblyrhynchus cristatus) byla @i méfeni sezénnich zém v hladinach horman
a v agresivnim chovani zji&ta vyrazg zvySena hladina estradiolu u bojujicich samic
béhem obdobi p&ni, kdy byly nejastjSi interakce se samci (Rubenstein a Wikelski
2005). U teritoridlnich samic leguartkeloporus jarrovii, byla téz zji&na pozitivni
korelace mezi sezénnimi Zmami hladiny estradiolu a agresivity (Woodle a M®or
1999a). B studii na kastrovanych samicich téhoz leguanao byavic zjis¢no, ze
kastrované samice jsou vyr&mére agresivni nez samice nekastrované (Woodle a
Moore 1999b), coz podporuje hypotézu, Ze estradigie u samic stimulovat agresivni
chovani. Avsak jelikoZz prekurzorem estradiolu jstdsteron (viz Obr. 3), je mozné, zZe
veSkeré vySe uvedené estradiolové owdiinagresivniho chovani jést je pouze

disledkem g@sobeni testosteronu, ktery jegebyl metabolizovan na estradiol.

2.6. Kortikosteronové ovlivréni agresivniho chovani

Kortikosteron je steroidni hormon ze skupiny gluidikoidia. Je znam jako hlavni
stresovy hormon. Jeho tvorba probih&iveknadledvin a to u obou pohlavi. ~

Co se tye vlivu kortikosteronu na agresivni chovani takdé, ze psobi nepimo a
to pres zménu hladiny testosteronu jedince. Nigad u sam& leguanaUrosaurus
ornatus je Kkortikosteronem ovliwn prechazeni sanic neteritorialnino oranzového
morfotypu mezi déma iiznymi Zivotnimi strategiemi - satelitni a dawvnou. Za
normalnich okolnosti je hladina kortikosteronu @izk hladina testosteronu vysoka. V
takovém pipact voli samec satelitni strategii. Viipadk, Ze je vSak vystaven
nadnérnému stresu, ndiklad bshem suchého obdobi, hladina kortikosteronu stoupne,

jako nasledek klesne hladina testosteronu a sam&d svou strategii ha satelitni (Knapp

Obr. 4:  Schematické znazomi = pp 1o high Sedenta
O CO‘ ego‘ H ry
hormonélich odpoedi na stres u sari “ﬂ% srREsE? Test Satellite
leguanaUrosaurus ornatus (Hews, Knapy Y ot S v mmp> Nomad
a Moore 1998) Je zde date vidst, e obe ©°™"9°

morfotypy reaguji na stres zvysSenim hlac _ o
kortikosteronu,avSak pouze u oranzovy STR’ESS,,' Cortico S Hlah gy Territorial
sama je takovlivnéna i hladina testosterol nigh P Teste

a tim i znéna fenotypu. Orange-blue  yes Cortice

ye
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a kol. 2003). Zajimavé je, Ze toto plati pouze gamce pdtci k oranzovému morfotypu,
zatimco u oranzovo-modrych sainbladina testosteronu stabilni netdeda hladinu
kortikosteronu (viz Obr. 4) (Hews, Moore a Knap@®&p Steji tak u samic lze nalézt
negativni korelaci mezi kortikosteronem a testastem, a tedy i mirou agresivniho
chovani. Nafiklad u samic leguan&celoporus jarrovii byla Ehem n&feni sezénnich
zmén hormoni a agresivity nagiena maximalni hladina kortikosteronu v obdobi, kdy

v v s

1999a).

3. Zivotni strategie leguanaJrosaurus ornatus

LeguanUrosaurus ornatus byl jiz nékolikrat pouzit v této praci jakozto vzorovy
piiklad, avSak vzhledem k tomu, Ze se jedna dle nmé&tzoru o nejillezitejSi modelovy
organismus problematiky hormonalni kontroly agregie chovani u jesti, rozhodl
jsem se ¥novat mu zde v za&vu prace samostatnou kapitolu, ktera jej Stéypredstavi a
shrne vesSkeré hormonalni mechanismy andjici agonistické chovani tohoto druhu.

Leguan Urosaurus ornatus (ang. ,tree lizard") je fiwodem z jihozapadnéasti
Spojenych stat americkych a severniho Mexika. (Stebbins 1985, lgpdthenel 2007)
Samci mohou obhajovat teritorium obsahujici obvyjeldenci vice stroni nebo kéd.
Samice bd’ kocuji mezi €mito teritorii nebo astavaji v jednom jimi vybraném. Mezi
samci lze nalézt zdaé mnozstvi morfotyjpliSicich se barvou hrdla d&iéni strany &la a
samozrejn¢ také agresivitou (Hews a kol. 1997). Zchito morfotyfi se pozornost
soustedi gedevSim na samce s oranZzovou a oranZzovo-modrowibdumdla, ktél tvori
zhruba polovinu populace tohoto druhu a velmi vgéase liSi ve svych Zivotnich
strategiich. Samci s oranzovo-modrym hrdlem jsolmiveagresivni a obhajuji si
teritorium, zatimco samci s oranzovym hrdlem jscuohem mé# agresivni a uplatji
satelitni nebo kiovny zpisob zivota. Vznik d&chto dvou morfotyp je velmi silré
ovlivnén hladinami pohlavnich horménb¢hem senzitivniho obdobi¢chem dospivéani.
Ma-li samec v této senzitivni débvysokou hladinu testosteronu nebo progesteronu
dosggje v oranzovo-modry morfotyp, ma-li tyto hladinyapeak nizké bude zéhoranzovy
morfotyp. Tyto dva morfotypy jsou stabilni a jakeilvzniknou, neni mozné,
aby gechazely jeden v druhy (Jennings, Painter a Mo@@3R Oranzovy morfotyp je
vSak plasticky a samci tohoto morfotypu mohou tpthchazet mezi ddma hormonalé

ovlivnénymi zivotnimi strategiemi. Za normalnich podminkly neni jedinec vystaven
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priliSnému stresu, je hladina kortikosteronu v jetle nhizka a samec se tedy projevuje
jako satelitni typ, tj. obyva okraj teritoria ha@gm jinym samcem, avSak Wipad
zvySeného stresu, obvykléhem suchého obdobi roku, vzroste hladina kortikoste v
jeho organismu, vigledkucehoz klesne hladina testosteronu, coZz ma za n&shnu
Zivotni strategie ze satelitni na dawnou. U modro-oranzového morfotypu sice také
dochazi k vazistu hladiny kortikosteronu ¢hem stresového obdobi, neni tim vSak
ovlivnéna hladina testosteronu a samci tohoto morfotyply t@entni svou strategii a
zastavaji teritorialni (Hews, Moore a Knapp 1998).

M o Territorial
rligh Orange-blue

Progesterone
Low
Progesterone i Nomad
Immature Low :
Testosterone Orange

Satellite

Low
Orange

High (corticosterone

Obr 5.: Shrnuti hormonalnich mechanisravliviujicich Zivotni strategie sarndeguana
Urosaurus ornatus. Jak je zde moZznoétvidiferenciace oranzového a oranzovo-modrého
morfotypu je ovlivigna testosteronem a progesteronem - jsou-li jejiatlihy vysoké dosfje
samec v oranzovo-modry morfotyp, jsou-li vysoké mies v oranzovy. U oranZzového
morfotypu je zde téz znazammo, Ze pechod mezi jeho jednotlivymi fenotypy je ovlim
testosterone a kortikosteronem. Vigadt nizké hladiny kortikosteronu a vysoké hladiny
testosteronu se samec projevuje satelile-li tomu naopak, tj. vysoky hladina kortikostau

a nizka hladina testosteronu, projevuje se samgavke.
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Zavér

Existuje mnoho forem agresivniho chovéani, v jejichdrmonalnim ovlivani
existuje také velmi vyznamny rozdil na fyziologickéazi. Hlavnim a nejlépe
prozkoumanym hormonem owviiujicim agresivitu je bezpochyby testosterortinky
testosteronu ovliwjici agresivitu jedince lze ro#it na aktiva&ni a organizéni.
Organiz&ni &inky jsou trvalé a dochazi k nim obvykle v ranythdsich vyvoje, zatimco
aktivatni inky jsou gechodné a objevuji setrem celého Zivota. Organigd (Cinky
se projevuji pedevSim u diferenciaceianych fenotyf nag. u leguanaUrosaurus
ornatus.

Co se aktivanich &inka tyce, tak se jako neprawpodobrjsi jevi, Ze testosteron
musi dosahnou tité mezni hladiny, aby se aktivovaligfuSna mira agresivni odpsmr.

V ptipact, Ze se tedy hladina testosteronu pohybuje mendvmeznimi hodnotami, je
mira agresivni odpadi jedince ovliviena vice vijSimi faktory nez zrénou hladiny
testosteronu. Testosteron tedy neni jedinym vliveimobicim na agresivni chovani,
dulezité jsou také wjSi faktory. Nap. u samé leguari (Amblyrhynchus cristatus)
nedojde ke zwiné fenotypu pouze na zakladormonalni manipulace nebude-li k tomu
zaroven pritomno vhodné socialni prégeti. Co se samic &@, da se obeénrici, Ze
testosteron stimuluje agresivitu i u nich.

Testosteron vSak neni jedingm hormonem, ktery pangpoprojevy agresivniho
chovani. DalSimi takovymito hormony jsou progesteeo estradiol. Je jisté, Ze jejich
hladiny koreluji s mirou agresivnich odgadv a u progesteronu je dokonce prokazano, ze
umelé zvySeni jeho hladiny agresivitu stimuluje. Jefikjie vSak metabolismugchto
hormoni velmi Gzce provazan s testosteronem, neni jisg @&dhky pritknuté t¢mto
hormonim nejsou vlasth pouze dsledkem vyskytu testosteronu v organismu. DalSim
hormonem spojenym s agresivitou je Kkortikosteroent®d hormon jiz tégf jiste
neovliviiuje agresivitu fimo, ale pes ovlivreni hladiny testosteronu. Mist hladiny
kortikosteronu, obvykle Zjsobeny stresem, #pobi pokles hladiny testosteronu a tim i
zmeénu v agresivnim chovagi dokonce projevovaném fenotypu jedince.

Dulezité je si u¢domit Ze veSkeré vySe uvedené hormonalni vlivy geesvni
chovani jsou druhava pohlave specifické. Navic se zda, Ze&ai vlivy mohou hrat

ob¢as tak velkou roli, ze hormonalni vlivy jednodugelypji. Je tedy nejspiSagitasné
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délat rejaké obecné zd@vy, alespéd do doby nez budou k dispozici dostaie
experimentalé oveiené dikazy napi¢ celou skupinou jestu.
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