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Vliv teploty na pohlavi plazii béhem inkubace

Souhrn

Plazi jsou Siroce diverzifikovanou skupinou zivocichi, neni tedy divu, Ze praveé u nich
bylo poprvé objeveno nékolik zptisobu determinace pohlavi. Kromé genotypového urceni
lze pozorovat i ovlivnéni prostfedim, z nichz za nejvyznamnéjsi muzeme povazovat vliv
teploty. Od objevu teplotni determinace v roce 1966 bylo zpracovano mnoho studii, snazicich
se tento fenomén objasnit, av§ak konkrétni mechanismy zpracovani teploty jako biologického
signalu ke spusténi vyvoje urcitého pohlavi zistavaji neodhalené.

Tato bakalarska prace byla zpracovana jako literarni reSerSe nejvyznamnéjSich
a nejnové&jsich poznatkd z této oblasti, které mezi sebou porovnava a uceluje. Ctenae uvedla
do problematiky urCeni pohlavi. Zabyvala se moznou funkci genti a steroidnich hormont
pii determinaci pohlavi a zptisobem zpracovani teploty jako biologického signalu bunénymi
receptory. Ziskana data dala do souvislosti s evolu¢nim vyznamem ur¢eni pohlavi teplotou
a predstavila hlavni teorii jeho vzniku. Nastinila také mozné scénare, které do rozmnozovani
plazi mlze pfinést zména okolniho prostfedi, jako je napfiklad globalni oteplovani
Ci zneCisténi. Z nasbiranych vysledkd vyplynulo, Ze v porozuméni mechanismu pohlavni
determinace doslo k vyraznému pokroku, stale vSak existuji mezery, které je tieba vyplnit

dal§im vyzkumem.

Klic¢ova slova: plazi, vliv prostredi, TSD, determinace pohlavi, rozmnozovani



Effects of temperature on reptile sex determination during
incubation

Summary

Reptiles represent a widely diversified group of animals. It should not come as a surprise
that multiple mechanisms of sex determination were discovered for the first time in this group.
In addition to genotypic sex determination, effects of the surrounding environment
can be observed, from which the effect of temperature is considered the most significant. Since
the first discovery of temperature sex determination, many studies have been conducted
to try and explain this phenomenon. Despite this, the specific mechanisms behind processing
temperature as a biological signal to initiate specific gonadal differentiation remain
undiscovered.

This bachelor thesis was compiled as a literary research paper of recent and most
significant findings, which were then compared and unified. The reader was introduced into the
aspects of sex determination. It explored possible roles of genes and steroid hormones
in sex determination, as well as ways of perceiving temperature as biological signal on cellular
level. The gathered data were then put into context with the evolutionary significance of
temperature sex determination and introduced the most significant theory of its origins. It then
foreshadowed the possible scenarios of environmental changes that can affect reptile breeding,
such as global warming or pollution. From the collected results it appears that there has been
significant advance of understanding the mechanisms of sex determination, however there

are still many unknown aspects which will require further research.

Keywords: reptiles, environmental effects, TSD, sex determination, reproduction
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1 Uvod

Teplota predstavuje v zivoté plazii vyznamnou roli. Jako ektotermni zivocichové jsou
odkazani na okolni teplotu k zajisténi vSech fyziologickych potieb - rychlosti jejich
metabolismu, frekvence dychani nebo vykonnosti vnitinich organt, jako jsou naptiklad ledviny
(Pough 1980). Tato zavislost se promita do zpusobu chovani, rychlosti rastu a také
rozmnozovani (Vitt & Caldwell 2014).

Dle Bootha (2006) ovliviiuje teplota beéhem inkubace vysledny fenotyp mladat, jako
je velikost, rychlost ristu, chovani a pomér pohlavi. Experimentalné bylo napfiklad zjisténo,
ze rychlost ristu mlad’at hatérie novozélandské (Sphenodon punctatus Gray, 1842) po vylihnuti
zavisi na vysi teploty béhem inkubace. Mlad’ata z vajec inkubovanych pfii nizsi teploté rostla
pomaleji a v 10 mésicich byla mensi nez mlad’ata inkubovana pfi teplotach vysSich (Nelson
et al. 2004).

Pohlavi je dalsi z faktort, které u plazti mize byt ovlivnéno teplotou. U obratlovct obecné
rozliSujeme dva typy determinace pohlavi — genotypove, tedy kombinaci pohlavnich
chromozom v karyotypu jedince, a environmentalné, kdy k urceni dojde na zakladé vné&jsich
vliva prostiedi, napfiklad praveé teploty. Mechanismy, jak k tomuto jevu dochazi, nejsou jesté
zcela prozkoumany. Od roku 1966, kdy teplotni determinaci pohlavi objevila Charnier (1966)
u agamy osadni (Agama agama Linnaeus, 1758), vzniklo mnozstvi dalSich studii, snazicich
se objasnit, co tento mechanismus vyvolava a jaké jsou jeho implikace na vyvojové
a ekologické urovni. Tato prace shrnuje nejvyznamnéjs§i soucasné hypotézy a poukazuje
na mezery ve znalostech, které se zatim nepodafilo objasnit. Dals§i vyzkum muze napomoci
nejen pochopeni principu uréeni pohlavi pomoci teploty u plazd, ale také mechanismim
pohlavni determinace na molekularni urovni u obratlovcii vSeobecné.



2 (il prace

Cilem této prace bylo zpracovani védecké, prevazné zahraniCni literatury zabyvajici
se problematikou vlivu teploty na pohlavi plazii. Shrnuty byly nejvyznamnéjsi poznatky
o vyznamu determinace pohlavi. Rozebrany byly jednotlivé zptsoby teplotni determinace
u plazii véetné zkoumanych mechanismu, jako jsou genové exprese a steroidni hormony.
Vypsan byl zakladni piehled teorii zaméfujicich se na divody, pro¢ se teplotné urcené pohlavi
vyvinulo. Diraz byl kladen i na zminku moznych dopadu environmentalnich zmén na ekologii
a rozmnozovani plaza.



3 Literarni reSersSe
3.1 Determinace pohlavi

Pod pojmem determinace pohlavi rozumime moment, kdy dojde k uréeni ¢i rozhodnuti,
jakym smérem se bude pohlavi daného jedince vyvijet. V okamziku determinace se spousti
kaskada d&ju, znama jako pohlavni diferenciace, pii které se embryonalni gonada zacne vyvijet
do vajecniki nebo varlat (Lance 1997).

U obratlovet rozliSujeme dva zakladni zptusoby determinace pohlavi. Prvnim
je genotypové urCeni pohlavi (anglicky genotypic sex determination, GSD), kdy je pohlavi
urceno genetickou informaci. Druhym typem determinace je environmentalni ur€eni pohlavi
(environmental sex determination, ESD), kdy rozhoduji vlivy vnéjsiho prostiedi. U plaza
je nejprobadangjsSim typem ESD takzvand teplotni determinace pohlavi (temperature
sex determination, TSD) (Pokorna & Kratochvil 2009).

U savcu, ptakt a nékterych druhti plaza je pohlavi urCeno genotypove. V jejich karyotypu
se nachazi par pohlavnich chromozomu, na zaklade jejichz kombinace rozliSujeme samce
a samici. Existuji dva typy chromozomalniho ur€eni pohlavi — sav¢i typ (Drosophila)
se systémem chromozomtii XX/XY, kde jsou samci heterogametnimi jedinci, a ptaci
typ (Abraxas) se systémem ZZ/ZW, kde jsou heterogametnimi jedinci samice (Warner 2011).
U savct rozhoduje o pohlavi gen SRY, umistény na chromozomu Y, ktery je zodpovédny
za zapoceti vyvinu varlat a pii jeho absenci dojde k vyvinu vajeénikt (Lance 1997). Jak uvadi
Crews et al. (2009), u druht plazti s GSD byly pozorovany oba typy chromozomalniho urceni
pohlavi. Dle Lance (1997) se ptredpoklada, ze za diferenciaci gonad stoji podobné geny
a hormony, jako u savci.

U urcitych skupin plaza (krokodyld, nékterych sladkovodnich Zelv, vSech moiskych
a suchozemskych Zelv, nékterych jestért, jak uvadi Viets et al. 1994) je pohlavi ureno
az po sneseni vejce, béhem inkubace vlivem teploty okolniho prostiedi. Poprvé bylo
TSD objeveno u agamy osadni (Charnier 1966) pii pokusu urcit optimalni teplotu inkubace

vajec. Tento objev oteviel dvefe dalsim vyzkumuam, které TSD postupné objevily u dalSich
druht.

Nektefi plazi (naptiklad agama vousatd, Pogona vitticeps Ahl, 1926) maji pohlavi
ovlivnéné jak genotypem, tak i okolni teplotou. Za normalnich okolnosti je pohlavi agamy
urCeno chromozomy ZZ/ZW, jejich vliv vSak mize byt prebit extrémni teplotou béhem
inkubace (nad 32°C). Vystaveni vajec takovymto teplotam ma za nasledek pohlavni reverzi,
kdy genotypove urCeni samci s chromozomy ZZ vykazuji samici fenotyp (Whiteley et al. 2021).
Tento fakt prostor pro studium novych proteini a jejich funkce v plazich gonadach
a mechanismu pohlavni reverze.



3.2 Teplotné urcené pohlavi

U plazi lze najit nékolik typa TSD. Tyto typy jsou popsany pomoci ,samcich®
a ,samiCich* teplot, tedy takovych hodnot, pfi kterych se lihne 100 % samcti nebo samic.
Teplota, pfi které se lihnou pohlavi v poméru 1:1, se nazyva prahova teplota (pivotal
temperature, PT) (Pezaro 2016). Hodnoty PT se mohou liSit v zavislosti na tom, zda jsou vejce
inkubovana v laboratornich ¢i pfirodnich podminkach, mohou byt ovlivnény okolnim
prostiedim a dokonce mohou byt rizné i v ramci jednotlivych hnizdist, jak pozorovala Dodd
et al. (2006) u zelvy nadherné (Trachemys scripta Thunberg & Schoepff, 1792). DalSim
ptikladem vlivu pfirodnich podminek je pozorovani hnizdnich mist kajmanky dravé (Chelydra
serpentina Linnaeus, 1758). Samice si v pfirodé volily pfi vy$si nadmotské vySce mista
v otevieném prostoru, zatimco v niz§i nadmotské vysce vybiraly mista ve stinu, aby nedoslo
k prehiati vajec. Bylo objeveno, ze PT vajec inkubovanych v laboratornich podminkéach se lisila
od teploty takto nakladenych vajec v ptirodé (Ewert et al. 2005).

Pozorovanim bylo zjisténo, ze teplota pohlavi ovliviiuje pouze v kratkém ¢asovém tseku
behem inkubace. Tento usek se oznacuje jako TSP (temperature sensitive period) a zacina
zhruba ve druhé tietin€ inkubace, v zavislosti na druhu (Bull 1980; Martinez-Juarez & Moreno-
Mendoza 2019).

Proportion male

0.5 0.5

Proportion male

Incubation temperature Incubation temperature

(©)

0.5

Proportion male

Incubation temperature

Obrazek 1: Grafy znazomujici tii typy TSD vyskytujici se u plazi. Graf A predstavuje typ
Ia, graf B typ Ib a graf C typ II. (Pezaro 2016).

Na zéklad€ hodnot samcich a samicich teplot rozliSujeme tii typy TSD — Ia, Ib a II
(Valenzuela & Lance 2004). U typu Ia (MF) jsou za nizkych teplot produkovani samci, u typu
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Ib (FM) se za nizkych teplot vyvijeji samice. U typu II (FMF) se samice vyvijeji pii vysokych
i nizkych teplotach a samci ve stfednich. Dle Pezara (2016) jsou typy la a Ib odvozeny
z puvodniho typu II vlivem evolu¢nich procesi. Na Obrazku 1 jsou typy TSD znazornény.

U Zzelv se primarné vyskytuje typ la (Janzen & Paukstis 1991). Pokusy to bylo prokazano
napiiklad u zelvy nadherné (Wibbels et al. 1994) nebo zelvy mysi (Gopherus polyphemus
Daudin, 1802) (Burke et al. 1996)

U hatérii byl experimentalné zjistén vyskyt typu Ib (Cree et al. 1995), potvrzeny pokusy
v laboratornich podminkach i sledovanim pfirodnich hnizdist.

U gekoncika no¢niho (Eublepharis macularius Blyth, 1854) bylo pavodné TSD ur¢eno
jako typ Ib, dalsimi pokusy bylo vSak zjiSténo, ze samice jsou produkovany pii vysokych
i nizkych teplotach a spravnym typem TSD je typ II (Viets et al. 1993; Gamble 2010). Stejné
tak u krokodylovitych byl novym vyzkumem (Gonzalez et al. 2019) urcen typ II; pivodné
se mélo za to, ze nékteré druhy spadaji pod Ia (aligator americky, Alligator mississippiensis
Daudin, 1802) (Ferguson & Joanen 1982; Lang & Andrews 1994) a Ib (krokodyl nilsky,
Crocodylus niloticus Laurenti, 1768) (Hutton 1987)).
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3.3 Mechanismus TSD

Od prvotniho objeveni teplotni determinace pohlavi (Charnier 1966) probéhlo mnoho
dalSich studii, které se snazi objasnit mechanismy stojici za TSD (Warner 2011). Objevilo
se n€kolik hypotéz, zaméfujicich se pfedevsim na hormonalni, epigenetické a genetické
spoustéce pohlavné-diferenciacni kaskady (Ramsey & Crews 2009; Matsumoto & Crews 2012;
Matsumoto et al. 2013). Navzdory vynalozenému usili vSak nebyla stdle objevena jasna
odpovéd’, jakym zpusobem teplota spousti diferenciaci embryonalni gonady (Georges
& Holleley 2018).

3.3.1 Teplota béhem TSD

Inkubaéni teplota zavisi na mnoha externich faktorech souvisejicich s okolnim
prostfedim, mimo jiné na mnozstvi svétla, které se k hnizdu dostava, materialu, ze kterého
je hnizdo postaveno, piitomnosti vody v okoli ¢i jeho samotné lokaci (Mitchell et al 2013).
Teploty uvnitf hnizda kolisaji vlivem embryonalniho metabolismu a umisténim vajec v hnizdé
(Deeming & Ferguson 1989; Noble et al. 1990). Podle nékterych studii je dokonce embryo
schopné se ve vejci pohybovat, a nejvice aktivity projevuje béhem TSP (Cordero et al. 2017).
Vsechny tyto vlivy maji za nasledek kolisavou teplotu béhem inkubace, ktera se muize projevit
na vysledné determinaci pohlavi.

U organismu s genotypoveé urCenym pohlavim je pohlavi dano okamzikem splynuti
gamet; u organismu s TSD se genotyp jedinct nelisi az do okamziku spusténi exprese genu
zodpovédnych za determinaci pohlavi za pomoci vné&j§iho stimulu (teploty). Podle toho,
zda se jedna o samc¢i nebo samici teplotu se poté za¢nou vyvijet bud’ varlata nebo vajecniky
(Warner 2011). Teplota dale ovliviiuje velikost zarodku a moment, kdy se zaCne vyvijet
(Deeming & Ferguson 1989). Jev, kdy okolni prostiedi ovlada geny produkujici rozdilné
fenotypy, se nazyva fenotypova plasticita a existuji domnénky, ze ma vliv na vysledny fitness
jedinct (Flores et al 1994).

Co stoji za schopnosti vyuzit teplotu jako signal pro tvorbu vysledného fenotypu, neni
zatim zcela jasné. Je mozné ovSem zkoumat geny spoustéjici samotnou diferenciaci pohlavi.
Tyto geny jsou u obratlovct evolucné zachovany a u savca dakladné prozkoumany. Analogicky
je mozné aplikovat tyto znalosti 1 na plazy (Shoemaker et al. 2007, She & Jang 2014).
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3.3.2 Geny podilejici se na TSD v plazech

U savcu za projevem pohlavi stoji gen Sry, umistény na chromozomu Y a podilejici
se na preméné gonady do varlete. U plazii tento gen doposud nalezen nebyl, avsak
v modelovych organismech doSlo kexpresi genu Sox9 (Kent et al 1996;
Shoemaker et al. 2010). Gen Sox9 se podili na diferenciaci Sertoliho bunék, které jsou
nezbytné pro spravné vytvoreni a funk¢ni udrzeni varlat (Martinez-Juarez et al. 2018).

U zelvy nadherné byl pozorovan gen Dmtrl, ktery potlacuje tvorbu vajecniki. V této
zelvé beéhem TSP pii samcich teplotach umoziiuje vyvinuti dimorfnich znakt
(Murdock & Wibbels 2003). Naslednymi pokusy u zelvy bylo odhaleno, ze ten samy gen
se podili na TSD a projevuje se béhem vyvoje varlat, spolecné s genem Sox9.

Dalsi vyznamny gen podilejici se na diferenciaci varlat je gen Amh. Tento
gen je klicovym regulatorem formovani Sertoliho bunék a produkci testosteronu. U savcl
a zelvy nadherné dochazi k jeho expresi po genu Sox9, ale u dalstho modelového organismu,
aligatora amerického, tato posloupnost zachovana neni; exprese genu Amh se projevuje prvni,
stejn€ jako u kura bankivského (Gallus gallus Linnaeus, 1758) (Shoemaker et al. 2007;
She & Yang 2014).

Dle She & Yang (2014) a Ge et al (2017) je mozné gen Sox9 povazovan za jakysi

,,primarni, hlavni” gen, ktery nasledné ovlada projevy ostatnich genti. Dikazem je predlozen
fakt, ze Sox9 je, na rozdil od ostatnich genti, zachovan naskrz celou evoluci obratlovci.

Male temperature? Female temperature? J‘
‘ pmrt1? |

Al R FoxL2 =3 | Aromatase @
_soxo_| - @
&B-catenin <€=| Rspol @ -> @

@ -3 direct activation
=] direct suppression

Testisdifferentiation Ovary differentiation ~ [=====- indirect interaction

Obrazek 2: Schéma exprese gent vyuzitych pro determinaci pohlavi a diferenciaci gonad.
Pii samicCich teplotach gen Foxl2 pifimo aktivuje efekt aromatazy a potlacuje hormony
Dmrtl a Sox9, vedouci k diferenciaci gonady do vajecniku. Mnozstvi aromatazy vyvazuje
mnozstvi pohlavnich hormonti v samotné gonadé€, které mohou ve vysledu reagovat s vyse
zminénymi geny. Plna Cara zna¢i pfimou interakci, pferuSovana nepiimou. Al znaci
inhibitor aromatazy, T testosteron a E2 estradiol (Matsumoto & Crews 2012).
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Pro diferenciaci vajecnikl je dulezity gen FoxI2 (She & Yang 2014). U zelvy nadherné
byla pozorovana jeho exprese béhem TSP pii samicich teplotach (Shoemaker et al. 2010). Tento
gen se podili na rovnovaze produkce steroidnich hormont a diferenciaci folikularnich bunék
a primarnich folikuli (Bertho et al. 2016). Na obrazku 2 je zobrazeno schéma mechanismu
exprese genu v této zelvé podle Matsumota & Crewse (2012).

Vyse popsané geny hraji pti TSD vyznamnou roli, ale samotny mechanismus, na jehoz

zakladé by byla zahajena jejich pocateCni exprese, zistava stale neznamy a probiha snaha o jeho
objasnéni. Jako vhodny kandidat se jevi napfiklad pfitomnost steroidnich hormond.
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3.3.3 Steroidni hormony u TSD a jejich vliv

Steroidni hormony jsou syntetizovany z mastnych kyselin cholesterolu a jsou
charakterizovany jako lipofilni. Estrogeny, progesterony a androgeny fadime mezi steroidni
hormonys; Ize je také nalézt ve vaje¢ném zloutku (Bowden et al. 2000). Mezi kandidaty molekul,
které by byly aktivované teplotou a regulovaly mnozstvi téchto hormona ve vajicku, se fadi
teplotné citlivé enzymy aromataza a So-reduktaza (Lance 2009). Tyto hormony jsou dulezité
pro produkci estrogenu a konverzi testosteronu na dihydrotestosteron (Jeyasuriya & Place
1998).

Vliv téchto hormont byl poprvé zkouman na Zzelvach; bylo zjisténo, ze pfi aplikaci
steroidnich hormont na povrch vejce je mozné potlacit TSD — naptiklad pfi aplikaci estrogenu
je mozné zvajec inkubovanych pii samcich teplotach lihnout samice (Pieau et al. 1999).
Steroidni hormony maji tedy na determinaci pohlavi nepopiratelny vliv. Naskyta se tak otazka,
zda na sni§ku nemtzou mit vliv hormony piedavané ze samotné matky (Radder 2007). S touto
teorii pracoval Bowden et al (2000), avSak v dalSich studiich tuto teorii nepotvrdil.

Studie vlivu steroidnich hormont na pohlavi jsou dilezZité jesté zjednoho hlediska:
znecistovani prostfedi a jeho vlivu na pohlavni determinaci. U krokodylt bylo napfiklad
pozorovano, ze molekula 17a-methyl-testosteron zastupuje funkci androgenu a mladata
ze samicich teplot se tak lihnou jako samci (Murray et al. 2016). ZneciStovani prostiedi
tak spolecné s globalnim oteplovanim (kdy se stoupajici teplotou klesa aktivita aromatazy)
predstavuje nebezpeci pro determinaci pohlavi.

3.3.4 Monitorovani teploty pomoci bunécného systému

Dle studie od Castelli et al. (2020) stoji za detekci teploty okoli samotna buiika disponujici
biologickym , ¢idlem®. Takové ¢idlo by mélo byt citlivé na podminky okoli, schopné reagovat
se znamymi mechanismy determinace pohlavi a schopné vnimat rtizné signaly v zavislosti
na vysledném fenotypu.

Vyzkum piedstavuje teorii univerzalniho bunééného senzoru skladajiciho se z molekul
Ca’* a reaktivnich forem kysliku, nazyvaného ,,CaRe“, ktery ma za ukol spustit kaskadu d&ju,
na jejiz zakladeé dojde k expresi vySe zminénych pohlavnich gent. Véapnik hraje vyznamnou
roli jako signalni molekula v téle, zatimco reaktivni formy kysliku mohou ovliviiovat funkce
proteinti prostiednictvim oxidace. Hodnoty obou molekul jsou ovliviiovany mnozstvim
environmentalnich faktorti a jsou schopné zapocit bunécnou odpoveéd na dany stimul. Z téchto
divodu se systém CaRe zatim poklada za nejpravdépodobnéjsi bunécny senzor, s prostorem
pro dalsi, detailné;si vyzkum.
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3.4 Teorie vzniku TSD

Prvni a zarovenn nejvyznamnéjsi teorii, pro¢ doslo k evoluci TSD, je model
Charnov-Bull.

Aby se mohla TSD v plazech vyvinout, je zapotiebi, aby prostfedi ovliviiovalo
fitness jedince riznymi zpusoby. Samice t€zZi z vySsi teploty vice nez samci; vyssi
teplotou dojde ke zkraceni doby inkubace (Vitt & Caldwell 2014) a diivéj§imu lihnuti.
Na konci rozmnozovaciho obdobi jsou takovi jedinci vét§i nez normalné. Pro samice
to muze znamenat moznost klast jejich prvni snii§ku jiz v prvnim roce zivota. Pro samce
vSak nemusi byt vétsi rozméry dostate¢né k tomu, aby mohli soupefit s ostatnimi samci,
tim padem s vyssi teplotou ke zvySeni fitness samcti nedojde. Tento model predpoklada,
ze kazdé pohlavi ma svoji vlastni teplotu, pfi které jeho vlastni fitness vzroste,
a ptirozenym vybérem dojde k vyvinu TSD. Podle Charnov-Bullova modelu miize
béhem roku dochazet k proménlivosti poméru pohlavi z divodu teplotnich vykyva,
tento rozdil je ale nepatrny. (Charnov & Bull 1977).

Fitness

Incubation temperature

Obrazek 3: Grafy zobrazujici predikci modelu Charnov-Bull u agamy Amphibolurus
muricatus (Warner & Shine 2008).

Tato teorie byla pozdé&ji oveéfena studii Warnera & Shinea (2008), ve které byly vyuzity
agamy Amphibolurus muricatus (White, 1790). Tato agama ma typ TSD II, samice se tedy
lihnou na obou koncich teplotniho spektra.

Na obrazku 3 jsou zobrazeny grafy predikci Charnov-Bullova modelu aplikované na typ
TSD testovanych agam, pfi kterych dojde ke zvySeni fitness dané¢ho pohlavi. V piipadé A jsou
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samci teploty optimalni pra samce, a samici teploty pro samice; v piipadé B je fitness samic
neovlivnéna teplotou, ale fitness samcu je optimalni pii stfednich teplotach; v ptipadé C
je fitness samcu neovlivnéna teplotou, ale fitness samic je optimalni pfi teplotach na obou
koncich spektra ; av piipadé D teplota inkubace neovliviiuje pohlavi rozdilné a TSD neni
preferovano vybérem.

Poloviné snasky téchto agam byl aplikovan inhibitor aromatazy, v dasledku ¢ehoz
nedoslo k diferenciaci vajecniktl a ze samicich teplot se lihli samci — ob€ pohlavi se tedy lihla
pfi stejné teploté. Agamy byly poté zkoumany v ptirodnich vybézich po dobu 3,5 let. Vysledky
ukazaly, ze v druhém roce byly nejuspesnéjsi samice z vysokych teplot, které byly schopné
naklast vejce uz v prvni reprodukéni sezong; celkové nakladly vajicek nejvic a jejich fitness se
tim zvysilo. U samcua byly uspésnéjsi jedinci z teplot stiednich, jelikoz dfive vylihli samci
nebyli dostateCné velci, aby mohli zapasit o teritorium se starSimi samci, a tudiz se nemohli
rozmnozovat. Vysledky tohoto pokusu tedy potvrdily, ze u agamy dochazi u obou pohlavi
vlivem tepoty k riznému fitness, coz koresponduje s teorii, kterou predlozili Charnov & Bull.

Zajimavosti je, ze u scinka Carinascincus ocellatus (Gray, 1845) l1ze najit jak pohlavni
chromozomy (Pen et al. 2010), tak sklon produkovat samice pii zvySenych teplotach
zatimco populace z vysSich nadmoftskych vySek maji pohlavi ureno geneticky. Vysvétleni
pro tento jev je pravdépodobné takové, ze podminky ve vysSich nadmotskych vyskach jsou
promeénlivéjsi a existuje vetsi pravdépodobnost extrémnich vykyvi. Evoluce GSD ma tedy
za ukol minimalizovat vliv nestalého prostfedi na pomér pohlavi.

Na tento objev navazali Cornejo-Paramo et al. (2020). Pracovali s teorii, ze populace
vlivim vétsich vykyvu teplot. Bylo testovano 213 druhti plazd, z nichz 101 disponovalo TSD
a 112 GSD. Testovany byly dvé teorie: a) za selek¢nimi vlivy pro preferenci TSD stoji faktory
jako teplejsi podnebi, vejcorodost, delsi doba doziti a vétsi variace teplot béhem reprodukéni
sezony a jeji délka a b) proti selekci TSD stoji chladnéjsi podnebi, zivorodost, kratsi doba doziti
a kratsi reproduk¢ni sezona.

Z vysledka vyplynulo, Ze zptsob determinace pohlavi je vazan na teplotu okoli; jedinci
s TSD obecné obyvaji teplejsi oblasti nez jedinci s GSD. U zivorodych plazi je vétsi
Zaroven se nepotvrdila predchozi teorie o preferenci GSD v oblastech s proménlivymi
teplotami — kolisani teplot béhem reprodukcni sezony se vyraznéji nelisilo u pozorovanych
druht s TSD ani GSD. Dle Cornejo-Parama tato data poukazuji na to, ze TSD se vyvinulo
nékolikrat nezavisle na sobé€ u vice druhti s ohledem na primérnou teplotu okoli oblasti, kam
se rozsifili; objev TSD neni tedy vysledkem adaptivni evoluce na vykyvy teplot béhem
reprodukéni sezony.
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3.5 Zmény okolnich podminek a vliv na TSD

Vzhledem ktomu, ze TSD je zavislé na okolnich podminkach, existuji obavy,
Ze environmentalni zmény mizou mit vazny dopad na vysledny pomér pohlavi. Mezi hlavni
zkoumané faktory se fadi predev§im globalni oteplovani a pfitomnost polutantd v Zivotnim
prostiedi.

Otazkou moznych dopadd manipulace s rozmnozovanim plazi s TSD se zacal zabyvat
Morreale et al. (1982). Ve snaze napomoci konzervaci riiznych druhti Zzelv (naptiklad karety
obrovské, Chelonia midas Linnaeus 1758) se jejich vejce zacala sbirat a lihnout v umeéle
vytvorenych lihnich. Ty se zafizovaly bud’ v naturalistickém stylu ve vybranych chranénych
oblastech, nebo uméle s vyuzitim polystyrenovych boxi. Morreale et al. zkoumal pohlavi
vylihnutych mlad’at inkubovanych ve cCtyfech ruznych umeélych lihnich umisténych
v rozdilnych teplotnich zonach. Vysledky ukazaly, ze v zavislosti na poloze lihni
a proménlivém vné&jSim prostfedi se 1isil pomér vyprodukovaného pohlavi.

Tento fakt upozoril na mozny problém umélych odchovii; pokud nebude umisténi lihni
vybirano sohledem na biologii daného druhu, mize dojit k nerovnomémé produkci
a naslednému vypusténi pfevahy jednoho pohlavi. Na zakladé tohoto zji§téni se doporucuje
darazné dbat na vybér lokaci pro lihné, nebo jesté 1épe snahu sméfovat k ochrané pfirodnich
hnizd jiz vytvorenych divokymi zelvami.

Globalni oteplovani muZze predstavovat nebezpeci pro budoucnost plazi s TSD. Dle
Hawkese et al. (2007) v poslednich 1000 letech doslo ke zvyseni teploty okoli 0 0,6°C. Hawkes
et al. aplikoval predikéni model pro globalni oteplovani na rozmnozovani karety obecné
(Caretta caretta Linneus 1758). Dle tohoto modelu by méla teplota v nasledujicich 100 letech
dale vzrust 0 0,3 — 7,5°C. K narustu by vSak nemélo dojit rovnomérné; nékteré oblasti budou
oteplenim zasazeny mén¢. Pokud teploty vzrostou o maximalni hodnotu modelu (tedy 7,5°C),
bude dochazet ke 100% produkci samic a zaroven strmému zvySeni mortality; pokud vzrostou
pouze o 1°C, pomér bude stale preferovat samice. Pii tomto stavu se nesmirné dulezitymi stanou
populace z oteplenim méné zasazenych casti svéta, ve kterych bude stale mozné dosahnout
vyrovnaného poméru pohlavi.

Hawkes spekuluje, Ze plazi se s rostouci teplotou okoli mohou vyrovnat tfemi zptisoby:
zménou hodnoty prahové teploty, zménou lokaci, kde zelvy umistuji sva hnizdisté (naptiklad
preferenci jiné nadmoftské vySky nebo hloubky zahrabani vajec), nebo zménou doby kladeni
vajec (vejce nakladena dfive se vyhnou vyssim teplotdm béhem roku). Zména prahové teploty
se nejevi piili§ pravdépodobné, jelikoz jeji hodnota je Casto evolucné zachovana. Zmény
chovani tak byly oznaCeny za mozné vychodisko vedouci k zachovani druhti. Diiraz by mél byt
kladen na ochranu populaci z mist, ktera oteplovani ovliviiuje mén¢.

Zmény v chovani plazii v zavislosti na zménach okolniho prostfedi dale studovali
Schwanz & Janzen u zelvy ozdobné (Chrysemys picta Schneider 1783). Zkoumali, zda jsou
zelvy schopné se piizpusobit rychlosti oteplovani prostfednictvim posunu snasek na diivejsi
dobu. Pozorované zelvy snasely prvni snisku sezény vzdy v zavislosti na klimatu z lonské
sezony. Tato adaptace vSak nestacila pokryt rychlost zvySovani teplot, a nezachovavala se mezi
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jedinci. Navic diivejsi snuska zvysuje pravdépodobnost druhé snisky pozdé€ji béhem roku,
kdy jsou okolni teploty vyssi. Posun doby snisky se tak nejevi jako pravdépodobné feseni;
v uvahu pfipadaji spiSe zmény umist'ovani hnizdist’ do zastinénych a chladnéjsich mist.

Oteplovani také predstavuje hrozbu pro plazy s GSD, u kterych lze teplotou piepsat
geneticky urCené pohlavi. Modelovym zvifetem je agama vousata, kde samice nesou geny
ZW a samci geny ZZ. Pti vysokych teplotach se geneticky urceni ZZ samci lihnou s fenotypem
samic. Pokud se tyto samice pafi s genetickymi ZZ samci, jejich potomci maji opét pouze
77 geny. Timto by doslo k vymizeni pohlavnich chromozomu jako determinantii pohlavi u
agam a reverzi zpét k teplotné uréenému pohlavi (Whiteley et al. 2021).

Dalsim z faktord, které mohou mit na TSD vliv, jsou polutanty v Zivotnim prostiedi.
Nékteré molekuly vypousténé jako odpadni latky maji schopnost vazat se na estrogenové
receptory a funkéné je zastoupit (Bergeron et al. 1994). Mezi takové slouCeniny fadime
naptiklad polychlorované bifenyly (PCB), pouzivané v primyslu jako aditiva. Bergeron et al.
aplikoval PCB na vejce zelvy pestré. Pii pokusu doslo az ke 100% zméné pohlavi, i pfesto,
ze teploty inkubace odpovidaly sam¢im hodnotam.

Z vyse uvedenych vyzkumu vyplyva, Ze zména okolnich podminek mize mit zasadni vliv
na mechanismus rozmnozovani plazii s TSD. Pokud v budoucnu dojde k dalsimu zvysSeni
teplot, mize dojit k vyraznému nepoméru mezi pohlavimi a v extrémnim ptipadé az k vyhynuti
daného druhu. Zvirata nemusi byt schopna adaptovat se dostatecné rychle, je tedy nutné zacit
smeéfovat ochranafské ¢innosti do zachovani populaci z méné zasazenych oblasti. Snizeni miry
znecCisténi prostiedi muze také vyznamné prispét k snaham o konzervaci druht.
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4 Zavér

Cilem této bakalarské prace bylo pomoci literarni reSerSe zpracovat aktualni, prevazné
zahraniCni literaturu zabyvajici se problematikou teplotniho urCeni pohlavi u plazd. V praci
byl zminén vyznam teploty jako zasadniho faktoru pro biologii plazii. Probéhlo rozebrani typt
determinace pohlavi u plazt v kontextu s ostatnimi zivoCichy a specifikovany byly jednotlivé
typy teplotni determinace, ke kterym byly uvedeny priklady. Rozebraly se mozné mechanismy,
které za teplotné uréenym pohlavim stoji; popsana byla funkce gent, které by jsou
pravdépodobnymi kandidaty na spoustéCe pohlavné-diferencia¢ni kaskady a jejich vliv
na diferenciaci gonad, a také efekt steroidnich hormona pfitomnych ve vaje¢ném Zloutku.
Zminén byl bunécny mechanismus, ktery by byl schopny registrovat teplotu jako biologicky
signal k nastartovani samotné determinace a diferenciace gonad. Nastinéna byla hlavni teorie,
proc se teplotn€ urcené pohlavi vyvinulo. Prace se na konci zabyvala moznymi dopady zmén
okolniho prostfedi na determinaci pohlavi a problémy, které pfinasi znecistovani ¢i globalni
oteplovani.

Ze zpracovangé literatury vyplynulo, Ze v porozuméni mechanismu teplotni determinace
doslo k vyraznému posunu, stale je vSak mnoho oblasti, ve kterych je tfeba provést dalsi
vyzkum. Neni napftiklad stale jednoznacné, co pfesné stoji za prvotnim signalem, ktery spousti
celou pohlavné-diferenciacni kaskadu, ani jakym zpusobem zpracovava teplotu okoli jako
signal. Soucasny trend testovani hypotéz na kratkovékych zvifatech muze vést k rozsifeni
poznatkll mezi vétsi mnozstvi studovanych druhl, coz muze napomoci odhaleni skrytych
mechanismd. Z nasbiranych dat také vyplynula dualezitost ochrany Zivotniho prostiedi

vees

v mén¢ ovlivnénych oblastech.
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