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Abstrakt

Z dosavadnich analyz vyplyva, Ze na velkych taxankyech Skalach existuje pozitivni
vztah mezi hmotnosti vejce a dobou embryonalnihonuy Zda se tedy, Ze zivimhové by
meli feSit trade-off mezi hmotnosti vejce a rychlosti imv Nékteré studie (nejen u plag
vSak dokladaji, Zze vztah mezi rychlosti vyvinu aotmosti vejce je taxon@vspecificky.
Studie provedené na vnitrodruhové arovni se lisdwru, zda korelace mezi dobou vyvinu a
hmotnosti vejce existuje¢i ne. Navic existuje fada faktoh (nagiklad posuny
v ontogenetickych stadiich embrya v doBneseni vejce, fjftomnost diapauzy dnem
embryonalniho vyvinu, synchronizace doby lihnutadialt, teplota a vihkost prasidi), které
znané komplikuji analyzu vztahu mezi hmotnosti vejceyehtosti vyvoje. Za nejiezitéjSi
zavadjici faktor povazuji teplotu, kterou seizni autdi snazili odfiltrovat odliSnymi
zpasoby, avsak nikdy ne zcela uspokejiv

Tato prace se snazi doloZit, Ze vztah mezi velikeajec a dobou embryonalniho
vyvoje neni dostate¢ a jednoznéné¢ znam, a poukéazat na zdroje komplikadi jeho

zkoumani

Kli¢ova slova

Hmotnost vejce, rychlost vyvinu, rychlosistu, doba vyvinu, teplota.



Abstract

Existing analyses indicate that there is a positelationship between egg mass and
incubation period at large taxonomical scales. Bhiggests that animals are able to solve the
trade-off between egg mass and developmental Hateever, some studies (not only reptile-
focused) prove that this relationship is taxon-gmecStudies performed at the intraspecific
level differ in the conclusion whether such relasibip actually exists. Moreover, there are
many factors which complicate these analyses (tample the ontogenetic shift at the time
of oviposition, presence of diapause during the rgorbic development, synchronization of
the time of hatching, temperature and humidityguggest that the main factor is temperature
that has been filtered out by various authors bgimeevhich | find unsatisfactory.

This thesis attempts to prove that the relation$i@pveen egg mass and incubation
period is not sufficiently and explicitly explain@shd to discuss the complications regarding

its research.
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Uvod

V piirodé existuji fizna ,trade-offs“ souvisejici glesnou velikosti, pro Zivachy
neomezené ndiklad predanim tlakem, jecasto lepSi vyist do @tSi velikosti a tim zvysit
svoji plodnost (Roff 2000), dalSimindodem pro investici do&si velikosti ml@’at je, Ze ¥tSi
jedinci Iépe pezivaji prvnicast zivota (Packard a kol. 1981) Jednim mozZihgsenim, jak byt
vétSim, je tSi velikost @i narozeni(pificemz naklady plati rode, ktgi jsou zpravidla
schopujSi pii shroma#d’ovani nezbytnych zdrdjnez juvenilni stadia, plati vSak za zvyseni
investice do jednoho vejce snizeningtogpotomki).

MysSlenka trade-off mezi velikosti a délkou vyvireuizaloZzena narpdpokladu, Ze mit
VEtSi vejce, potazmo mléde vykoupeno delSi dobou nezbytnou pro embrydngivin, po
kterou je embryo ohrozéjsi ze strany predatr

Existuji zhruba dva hlavni mySlenkové proudy, &tee zabyvaji vztahem mezi dobou
vyvinu a velikosti vejce. Prvni z nich je metabkéicteorie (Brown a kol. 2004), ktera
piedpoklada, Ze biologické rychlosti jako rychlost tab®lismu, vyvoje, ustu, starnuti,
evoluce maji stejnou zavislost na hmotnosti a téplprotoZze jsou vSechny fuéhe
provazané fes intenzitu metabolismu.

Druhd teorie, kteraimasialternativni vysutleni k metabolické teoriiiedpoklada, Ze
doba vyvoje je zavisla na ditych ontogenetickych udalostech a tedy, Ze rydhidstu a
vyvinu se niize nenit u riznych skupin Zivéichi. do zn&né miry nezavisle, ndpManduca
sexta(Nijhout a kol. 2010).

Nasledujici prace se snaZzi nastinit, Ze neni ivi&cit vztah mezi rychlosti vyvinu a

hmotnosti a zkoumdaizné pohledy na tento vztah.



1. Teorie popisujici vztah mezi dobou vyvinu a hmot  nosti

1.1 Metabolicka teorie

Gillooly a Dodson (2000) ve své gsi praci dokumentovali zavislost doby vyvinu na
hmotnosti .Ve studii, ktera zahrnovala zastupcenoma skupin Ziv&icha (zooplankton, ryby
a obojzivelniky, plazy, ptdky a savce, vyvijejiei s iznych teplotach) odhadli vztah mezi
dobou embryonalniho vyvinu (EDT) v tzv. degree days neuvedli, jakou teplotu brali jako
zaklad pro peéitani degree days a HM — hmotnodiinmarozenii vylihnuti. Bez ptak, kteri
se v zavislosti zrimé lisili byl odhadnuty vztah EDT= 1030*(HNY*.

Potvrzuji pozitivni vztah mezi velikosti vejce, ppio velikosti mlagte pii narozeni a
dobou vyvinu, jak je patrné z grafu na obr. 2. Benttah platil i pi zkoumani na nizsi
taxonomické arovni u ryb a obojziveliikviz graf na obr. 1. Od obecného schématu se
vyrazre se odliSovali jen Supinati, kiemaji delSi ¢ekavanou dobu vyvinu, a ptaci, majici
naopak kratSi dobu.

Tato studie ma lili velkému rozsahu skupin i chyby dané nedostatkemedostupnosti
n¢kterych dilezitych Udaji. U vejcorodych drul byla hmotnost mlade pi vylihnuti
odhadovana z hmotnosti vejce. U zooplanktonu, rybbajZivelniki byla casto hmotnost
vejce p@itana z polonyu vejce a pedpokladané hustoty 1 g / €ém
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Obr. 1 Doby vyvinu proti hmotnosti mi&d pi narozeni/vylihnuti pro a) ryby a obojzivelnikyzzoplankton
inkubovany ve'tyrech konstantnich teplotack 6 °C, o 10 °C,A 15 °C,m 20 °C) Podle Gillooly a Dodson
2000.
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Obr. 2 Doba inkubace proti géate’ni hmotnosti vejce. finky ukazuji regresi pro vSechny Zzihy a také

individudlre pro jednotlivé skupiny. Podle Gillooly a Dodsor020

Gillooly a kol. (2008) zfesnili vztah mezi dobou vyvinu a hmotnosti, protpgitali
jiz stim, Ze rychlost vyvinu s teplotou nerostaelr. Pokusili se také srovnat pouze
potenciald homologicka stadia: vztah mezi teplotou a dobovinty zkoumali do prvniho
Gderu srdce daného organismu (neuvazovali vSakiezeyvinu srdce také fize dochazet
k heterochronii). Na zaklad metabolické teorie ekologie usoudili, Ze doba reima
k dosazeni wité vyvojoveého stadia je Bena metabolismem zavislym na velikostlat
a teplot.

Odvodili obecnou rovnici popisujici dobu petbnou k dosaZzeni tité vyvojové faze
(i):

T = (4En/bo) (M/3)**°In [1-(my/M)° 7157 € = (4En/bo) m*** =T

Tije ¢as potebny k dosaZeni stadia i (S), e energie vydana na produkci biomasy'Jhg je
normaliz&ni konstanta nezavisla na velikostata teplo (W g%, M je hmotnost dosfice
(), m je hmotnost embrya ve fazi i (g je pormér hmotnosti embrya ku hmotnosti
v dosglosti = m/M, mc je hmotnost embryaftpoplodreéni (g), E je aktivani energie
respirgniho komplexu (zhruba 65 eV), T je teplotdat (K), k je Boltzmanova konstanta
(8,62 10°eV KY).

Podle této teorie by tedydta doba vyvinuitst s hmotnostiéta po odfiltrovani vlivu
velikosti a teploty (podle Boltzmann-Arrheniovarmmipu) u vSech Zivicha stejré. Gillooly

a kol. (2008) testovali tento teoreticky vztah @mdegh pro nejiznéjSi vejcorodeé Zivéichy a



na velkych taxonomickych Skélach nasli vztah zhrobpovidajici jejich teoretické predikci,
avSak s porrné velkym rozptylem kolem predikované zavislosti.

1.2 Alternativni teorie

Z vySe uvedenych studii vyplyva, Ze alespoa velkych taxonomickych Skalach
existuje pozitivni vztah mezi dobou vyvinu a vekkiovejce, coz by nasdcovalo, Ze rychlost
rastu i rychlost vyvinu jsou do jisté miry kauzé&lspojeny (zastanci metabolické teorie
ekologie tvrdi, Ze f&s spolénou zavislost na metabolismu (Gillooly a kol. 200&ychlost
rastu a rychlost vyvoje mohou byt ale odliSnétanych drulii i na vnitrodruhové udrovni.
Nap'. Van der Have a De Jong (1996) upadzgi, Ze vyvin a #st jsou dva odliSné &k,
protoze vyvin se &e predevSim diferenciaciki migraci burk, zatimco W#st jejich
zvétSovaninxi zvySovanim jejich pétu.

Pro uglesréni, pro svoji préci definuji rychlost vyvinu jakddbba vyvinu (den?) a
rychlost fistu jako hmotnost na konci sledovaného intervaldy i lihnuti, minus hmotnost
na z&atku sledovaného intervaluiigneseni / délka intervalu (g/den).

Prace Nijhouta a kol. (2010) u modelového motflanduca sextadoklada, Ze
rychlost vyvinu a rychlostistu (potazmo dosazenicité kon&né velikosti) se ni do utité
miry nezavisle. U housenek tohoto druhu bylggm prozkoumany faktory ovliwijici rist a
vyvin béhem posledniho larvalniho stadia, kdy doch&zi kimakimu Gstu. Pokr&ovani
vrastu a doba vyvinu zavisi nd&eth stejnych kontrolnich bodech. Jsou to 1) kritick
hmotnost housenky nutna pro zaeth metamorfézy, bez jejihoz dosazeni poya trvani
stavajiciho stadia, 2) doba od dosazeni kritickéthosti potebna ke kompletnimu vymizeni
juvenilniho hormonu, pé¢bné k zahdjeni metamorfozy, 3) #eghodu do dalSiho stadia jsou
potrebné nezbytné hladiny hormorbéhem oteveni fotoperiodické brany (jen ditd ¢ést
dne), pokud hladiny nejsou p@&né kEhem této periody,tst i vyvin se prodluzuji o jeden
den. Rist a vyvin tedy zaviseji na stejnydlech parametrech, ale kazdy jinak. Celkovy vztah
pies veSkerou variabilitu pozorovanou u housenek laatyezi dobou vyvinu a koteou
hmotnosti je sice pozitivni, v mensimgiitku se ale dst a vyvin mohou ®nit nezavisle,
n¢kdy mezi ok¥ma veltinami mize byt vztah dokonce i negativni.

Ackoliv nezname u plaz presny model, ktery by popisoval rychlosstu a vyvinu
tak, jako je tomu u housendkanduca sextéNijhout a kol. 2010), existuji doklady i u pigz
Ze rychlosti éstu a vyvinu se mohou mezi druhyémit nezavisle. Nap Dmi'el (1970)

zkoumal rychlosti tstu kEhem embryonalniho vyvinu na hadech ze dveledi. Srovnal



doby vyvinu a pirastky hmotnosti u embryi drihNatrix tessellatea Spalerosophis cliffordi
(Colubridae), Vipera xanthina palaestinae, Echis colorataAspis cerasteqViperidae)
Rozdily mezi rychlostmi istu jsou patrné meztelecEmi a mezi jednotlivymi druhy.

Colubridae, které maji nejmensi embrya, maji néjejéi rist, zatimco ¥tSi Viperidae rostou

pomaleji.

Spalerosophis
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Obr. 3 Hmotnost hadich embryétem inkubace. Usky vyneseny metodou nejmensftrerai, hodnoty

hmotnosti v obecném logaritmu. Podle Dmi'el 1970.

Z malého pétu udap Ize jen €Zko vyvozovat obecny vztah, je ale zcela jasn&Skehni
plazi nemaji jednozigay vztah mezi rychlosti embryonalnihitstu a vyvinu, natoz aby ¢h
stejné rychlostitistu lEhem embryonalniho vyvinu, a tedy vztah mezi velikesjce a dobou

vyvinu je komplikovasjSi nez se zprvu fize zdat.
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2. Obecné komplikace testovani vztahu mezi velikost i vejce
a dobou vyvinu

Vztah mezi velikosti vejce a dobou vyvinu byl wazil testovdn na mezidruhové i
vnitrodruhové udrovni. Ob vSak maji své charakteristické komplikace. V réglieich

kapitolach jsou tyto problémy diskutovany.

2.1 Komplikace p A mezidruhovém srovnani

2.1.1 Homologie stadii

U plazi se vejce nejdve vyviji v €le samice fi urcité teplog, avSakdoba zadrzovani
vejce se liSi (Andrews v Deeming 2004). Proto pokhdeme sprawnprozkoumat vztah
mezi dobou vyvinu a hmotnosti vejce¢lenby byt p@itana celkova doba inkubace ideatrd
oplozeni po dosazeniditeho jas® homologického stadi@becr plati, Ze Zelvy a krokodyli
snaseji vejce ve stadiu gastrully neuruly, zatimco Supinati v pagdich stadiich vyvoje
(Andrews v Deeming 2004), ale stadifi pneseni se fize nenit i mezi blizce pbuznymi
druhy. Navic je nutno si @domit, Ze druhy se mohou zmg liSit nejen ve stadiuipsneseni,
ale i @i vylihnuti, coz opt komplikuje srovnatelnost dob inkubace mezi vSé&mocichy.
Napiiklad Deeming a kol. (2006) potvrdil, Ze druhy ptékaltricialnimi ml@aty maji kratSi
dobu vyvinu nez zZivéichové prekocialni.

Komplikaci zpisobenou nehomologii stadifimarozeni, kterd fe zn&né ovlivnit
zkoumany vztah, autb velkych mezidruhovych studii (nApDeeming a kol. (2006) a
Gillooly a Dodson (2000)) zanedbavaji. Nigad Gillooly a Dodson (2000) ve své
mezidruhové studii nezmfuji ani to, Ze doba vyvinu pro vejcorodé Ziahy, tzn. od sneseni
vejce do vylihnuti, neni srovnatelna s dobou vyuvinzivorodych od oplozeni do narozeni a
srovnava tak dva odliSné parametry.

PoZzadavek na srovnavani pouze homologickych stadite komplikovat také
piitomnost diapauzy. Ta se vyskytuje Hllad u Zelv Zijicich v sezonnim podnebi desStnych
pralesi (nag. Elseya dentatg§Kennett 1999)hebo u chameledrrodi Chamaelea Furcifer
(Necas v Andrews a Donoghue 2004). K#fad embrya druhuChamaeleo calyptratus
diapauzuji kolem 40 - 50 dni ve stavu gastruly, zhruba itetina z jejich celkové doby

vyvinu Andrews a Donoghue (2004)iiPnezidruhovém srovnani dob vyvinu v zavislosti na
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velikosti vejce je nutno u diapauzujicich diubdetist dobu diapauzy od celkové doby

vyvinu.
2.1.2 Zavislost doby vyvinu na teplat

Ze vSechdosavadnich studii vyplyva, Ze teplota nejspiSeioejovliviiuje rychlost
vyvinu. Nag. u gekowika Eublepharis maculariugvala doba vyvinu ve 26 °C 72 dla ve
31,5 °C pouhych 38 dni (Viets a kol. 1993). Praitoa mezidruhovych studii zavislosti doby
vyvinu na hmotnosti vejce berou teplotu zpravidlpotaz a snazi se jiggakym zpisobem
odfiltrovat.

Napriklad Gillooly a kol. (2002) odfiltroval vliv teply pomoci pedpokladané
zavislosti podle reaki kinetiky v rdmci metabolické teorie ekologie ¢Bm a kol. 2004).
Pred mezidruhovym srovnanim normoval dat@zngch teplot na jednu teplotu (a odfiltroval
hmotnost). RFedpokladal obecny vztah pro vyjédi zavislostidoby vyvinu t (s) na teplst
pii teplo& vyvinu T, (°C) a Elesné hmotnosti m (g):

t 4

A [a(Ty ]L,m_'.ir,jnli ST, .'T-.JJ]

To = 273,15 K a je parametr zaloZzeny na zakladnich vlastnosbectik, E je paimérna
aktivatni energie pdgebna k probhnuti reakce (J).

Po Udpravach dava zavislost predikci, Zze po znormiov@a stejnou teplotu a
odfiltrovani vlivu hmotnosti by ly vSechny body lezet na stejnipce se sklonem
a= E / kTo? a prise&tikem s osou y: yt = In 4 [a(To) ]. Autoii tento vztah podpdi daty pro
ryby, obojzivelniky, zooplankton a vodni hmyz akytaviz obr. 4. B mezidruhovém

srovnani nili pro dany druh data&sSinou jen za jedné &ité teploty.

Obr. 4 Efekt inkubeni teploty na

5_
dobu vyvinu @ zohledrni hmotnosti
: :::;' ektotermove pro vodni ektotermy a ptaky. Rozmezi
teplot bylo pro ptaky 5 °C — 36 °C, pro
£ 34 vodni ektodermy 5 °C — 25 °C. Podle
§~ Gillooly a kol. 2002.
y=-012x + 6.06
rr=0.09
Nuib
n T 1
4] 20 40
THO+{T /273
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Pokusila jsem se testovat tuto predikci jinynisjupem. Provedla jsem jimi

M3

dopori&ené ,normovani“ na teplotu a hmotnost na literdrrdatech protuzné druhy plai
inkubovanych fi n¢kolika riznych konstantnich teplotach. Vysledek (obr. 5)zakaze
zavislost v ramci mnoha driihje jas® nelinearni, a zarowie Zze druhy po normovani
jednozné&né nelezi na stejnéftpmmce. Zda se tedy, Ze odfiltrovani teploty zaloZevsé

piedpokladu realni kinetiky mize do vztahu mezi hmotnosti a dobou vyvinu vnasgby.

Srovnani na teplotu a hmotnost

—e— Eublepharis
macularius

—*=— Eublepharis 4’ ﬂk_\‘
macularius = 2
Paroedura Picta ~.—_ . : :

W

Paroedura Picta

—x— Sceloporus undulatus

—e— Sceloporus undulatus

L

—— Crocodylus johnstoni

—— Crocodylus johnstoni

In(t/m1/4)
o N
O 01~ O1T N0 WOl &~ O1 O1

Chelydra serpentina

Chelydra serpentina 21.6 24.3 27 297
Pelodiscus sinensis TC/(1+TO/273)

Pelodiscus sinensis

Obr. 5 Prvni linie pro kazdy druh je normovana r&a°Z, druha na 30 °C. Data pro Eublepharis maculari
(Viets a kol. 1993), Paroedura picta (Starostovaubika, Kratochvil, nepublikovano), Chelydra serpentina
(Yntema 1978), Crocodylus johnstoni (Whitehead la X@90) a (Whitehead a Seymour 1990), Sceloporus
undulatus (Andrews a kol. 2000), Pelodiscus sirsefi3ii a Ji 2003).

Deeming a kol. (2006) se pokusil u plakontrolovat efekt teploty vybranim dat
z uzsiho rozmezi teplot inkubace 28,5 °C — 32 °@ah uz se teplotu nepokusil nijak
kontrolovat. Jeho rozmezi teplot je ale obrovske rdmci rgj dochézi k velkym zgnam
v dokg inkubac. Nap u Alligator mississippiensige doba inkubaceip29 °C 84 dni, f
31°C 71 dni aip 32 °C jiz jen 66 dni, cozZ je jiz velky rozptyl l[ateadt a Lang 1995). A
u Crocodylus johnstoniktery ma podobhtézka vejce, trva inkubace ve 29 °C 100,9 dni; 91
dni ve 30 °C; 81,6 dni ve 31 °C a 76,4 ve 32 °ficez podle vztahu (Deeminga a kol.

13



2006) Ip = 48,53 IEM*® kde Ip je doba od sneseni vejce do vylihnuti gi&a IEM je
hmotnost vajika po sneseni, by &y oba druhy mit dobu vyvinu 88,2, respektive 88.
Tim, Ze je rozmezi teplot tak velké,abe vznikat zavagici pozitivni korelace mezi
hmotnosti vajec a dobou inkubace, protoZktefi mali jeStti potrebuji ke svému vyvinu
nizsi teplotu (naip nektefi gekoni (Kratochvil, osobni 8kéni)) nez velci plazi jako krokodyli
(Whitehead a Seymour 199%))varani (Philips a Packard 1994).

Deeming a kol. (2006)ibec nekontrolovali teplotuéhem inkubace u pték protoze
pacitali s tim, Ze ptaci inkubovali vejce ve stejnytdplotach. AvSak doba inkubace je
nagiklad zavisla na teplotach hnizd Ar a Sidis 200Reeming a kol. (2006), nehlk&aa
mozné rozdily v inkubaim chovani a teplétiéla mezi druhy.

Vztah mezi dobou vyvinu a teplotou pro vSechny ylaebyl dosud spra¥npopsan.
Nejlépe jej nastiuje obr. 6. , kde je z mnou sesbiranych literarndeth patrné, ze ip
vysokych teplotach inkubace jiz doba vyvinu dal&lesa, pipadré dokonce roste. Dale
muzeme vidt, Ze u fiznych drul se zavislost liSi tvarem i rozsahem Zivotaschoprgplot.
Navic mezi druhy rfize dochazet i k interakci teplota x doba vyvinw . ($rodnoty nap u
Chelydra serpentina Paroedura pictave 24 °C a 30 °C), coz komplikuje jednoznau

cestu, jak vliv teploty pro mezidruhové srovnaniiltrdvat.

—— Chinemys reevesii —— Crocodylus johnstoni
140 Chelydra serpentina Pelodiscus sinensis

-+ Gopherus agassizii - Eumeces elegans
120 . . .

—+— Eublepharis macularius — Paroedura picta
L0O NI

S 80 o A
>
E S
s
‘2 60 A -,
o
o
o)
e 40 | \\

20

0 T T T T T T T T

25 27 29 31 33 35 37 39
Teplota (T)

Obr. 6 Zavislost doby vyvinu na tepiot

Data pro Chinemys reevesii (Du a kol. 2007), Chelygkrpentina (Yntema 1978), Gopherus agassizot{am

kol. 1994), Eublepharis macularius (Viets a kol.939 Crocodylus johnstoni (Whitehead a kol. 1990),
(Whitehead a Seymour 1990), Pelodiscus sinensis, dDJi 2003), Eumeces elegans (Du a kol. 2003),

Paroedura picta (Starostova, Kulia a Kratochvil nepublikovanéa data).
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Z vySe uvedenych udaje patrné, Ze pro odfiltrovani teploty nebyl dopdsalezen
piesny vzorec a proto by o byt hlavnim pedmétem budouciho badanitipzkoumani
daného vztahuTento fakt sice zjednoduSoval porovnatiijedné teplat a zatim je tedy asi
nejvhodrjsi reSeni druhy srovnavat pokud mozni gtejnych teplotach, ipstoze mze

dochazet k interakci.

2.1.3 Slozeni vejce

Pri vypoctu doby inkubace se &kterych pracich (nap Gillooly a Dodson (2000))
pouziva hmotnost vejceripsneseni (IEM), ta vS8ak nemusi byt u vSech tdlrud stejném
vztahu s hmotnostierstw vylihlého mladte (HM). Deeming a Birchard (2006) zjistili, Ze
pies vSechny plazy existuje mezientito dwma veltinami alometricky vztah:
HM = 0,949 IEM®®%8 v tomto vztahu vSak existuji velké rozdily meaiginami. To je dano
piedevsSim tim, Ze Supinati plazi s koZovitou igk&ou z¥tSuji hmotnost vejce dmem
inkubace (pjimaji vodu z okolniho substratu). Maji tedy vaziden k hmotnosti vejce
relativne vétSi mlarata nez druhy s pevnou skpkou. Nap Lacerta lepida s vejci
s kozovitou skiapkou ma hmotnost vylihlého mikid zhruba 75 % 2z celkové hmotnosti
vejce, kdeztdCrocodylus johnstonis pevnou sk@pkou jen 46 % z celkové hmotnosti vejce
(Ar v Deeming 2004). Plazi s pevnou s&pkou vykazuji izometricky vztah mezi HM a IEM.

Je tedy dosti sporné, jak definovat i tak zdanjadnoduchy parametr jakym je velikost
vejce. ldedlnimieSenim by asi bylo znatgsné slozen vejcefipvylinnuti, giipadré aspadi

hmotnost jeho susiny.
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2.2 Komplikace p # vnitrodruhovém srovnani

2.2.1 Vliv teploty na hmotnost vejce

Teplota u plaz mize ovliviovat hmotnost narozenych nilét, coZz niZe pisobit
potize pi zkoumani vztahu mezi velikosti mk&d, dobou vyvinu a teplotou. Mezianymi
druhy plaz vSak neexistuje jednozévay trend v zavislosti velikosti mizat na telot
inkubace.

Mlad’ata rekterych druli vylihl4 z nizSich teplot byla menSi a nebo delmez ta
z vysSich teplot, n&pu scinkaBassiana duperrey{Elphick a Shine 1998), Zel€helydra
serpentinaRhen a Lang 1999), (Steen 1998), (Wallace a2@d6), Apalone muticgJanzen
1993) aPelodiscus sinensi®u a Ji 2003). Vysitleni pro tento jev riize byt skuténost, ze
vajicka, kterd maji delSi dobu inkubadé pizSich teplotach, majiétsi energetické naklady a
tak i spotebu Zloutku (Miller a kol. 1987), coz potvrzujeridpe (Gutzke a Packard 1987a),
kde mlarata Pituophis melanoleucug nizSi teploty mila mensi mnoZstvi rezidualniho
Zloutku nez z vysSi. AvS8ak mnoho studii dokladacaggev, Ze ¥tSi a €2Si mlalata se
narodila z nizSich inkulgaich teplot: nap u varanavaranus albigularigPhilips a Packard
1994), ZelvyMacrochelys temmincki{Ligon a Loven 2009), je&ty Podarcis muralis
(Damme a kol. 1992), Zelghinemys reevesiDu a kol. 2007)Gopherus agassiz{Spotila a
kol. 1994) a Emydoidea blandingii(Gutzke a Packard 1987b). Rozdil v hmotnostech
ovlivnénych teplotou mize byt i mezi populacemi jednoho druhu, ihg&oodman 2008y
Anolis carolinensisRozdily mohou byt zjsobeny rozdilnou teplotrzavislou energetickou
bilanci (naklady naust ¢i udrZzeni &lesné integrity). Alternativh miZze byt nasledkem
rozdilného hospodani (@ijmu) vody, tomu ale odporuje, Ze vlivy pozorujeme
nekonzistentd u vajec se sk@pkou koZovitou i s relatign nepropustnou skapkou
vapenatou. Navic néjlad Booth (1998) experiment&mokazal u ZelviEmydura signata
Ze mnozstvi vody ijaté vajtkem po dobu inkubace bylo podobné ve vSech teglotni
rezimech. Mezi druhy se vSak mnoZstiijgté vody niize liSit.

N¢které studie se zabyvaly viivem konstantni vs. tflufici teploty. Z vejciz
fluktuujicich teplot se lihla miata s ¥tSi hmotnosti nez z konstantnich teplot u Zelvy
Pelodiscus sinensigDu a Ji 2003). Naopak (Du a kol. 2009), ve stlii uved|, Ze jedinci
Zelvy Chinemys reevesi konstantnich teploty byli&Si a vazili vice nez z ti fluktuujicich
teplot, a to o fblizné 7 %, coz vysstluje model Sharp a DeMichele (1977) tim, Ze

fluktuujici teplota niZze dosahovat k extrémnim hodnotam poskozujicimingmb
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2.2.2 Role vlhkosti v embryonalnim vyvinu

DalSim problémem ip zkoumani vztahu vramci druhu je vliv vihkosti bstratu.
Z vajec o stejné hmotnostfipsneseni se lihnou mfata s odliSnou hmotnosti s ohledem na
vodni rezim, ve kterém bylo vejce po dobu inkuba¢ejce rekterych druli inkubovana
ve vikgich substratech jsoézSi a delSi, ndp u kajmankyChelydra serpentingdPackard a
kol. 1987), scinkaBassiana duperrey(Flatt a kol. 2001), koznatkyTrionyx spiniferus
(Packard a kol. 1979§i uzovky Pituophis melanoleucugGutzke a Packard 1987a). U
leguana zelenéhdguana iguana byl rozdil v hmotnostech mezi nejsusSim a nejwh
substratem okolo celych 10 % (Phillips a kol. 1990

Vlhkost substratu ma také vliv na délku inkubacelSDdoba inkubace byla zji$ta ve
vih¢im prostedi, nejkratSi v suchém, rmau kajmankyChelydra serpentingPackard a kol.
1987)¢i varanaVaranus albigularigPhilips a Packard 1994). Vy&leni pro tento jev rive
byt takové, Ze ve vlhku (a vysSi tegpvétSina embryi nespigbuje cely Zloutkovy Wk,
jak bylo dolozeno pravu Varanus albigularigPhilips a Packard 1994).

2.2.3 Spoléné lihnuti

U rekterych druli plazi bylo objeveno spotmé lihnuti, které také ovliwuje délku
vyvinu. Nagiklad Spencer a kol. (2001) jej experimentaliokazali, kdyz vejce Zelvy
Emydura macquariiinkubovana v nizsi tepldtpiidali k vejcim inkubovanym ve vysSi
teplot, a ta se lihla 0 5 dniide nez vejce, ktera byla ponechana celou dobwesmoV nizsi
teplo€. Doba vyvinu manipulovanych vajec byla asi o 6 %at%. Tento faktor tedy

pravdEpodobré nezmisobuje vyznamné zkresleni dat.
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3. Prehled studii

3.1 Mezidruhové studie

Podrobnou analyzu vztahu mezi hmotnosti vejce ade§vinu pro plazy $etné ptaka
provedli Deeming a kol. (2006). Jak jsem jiz kiatvala vySe, u ptak predpokladali stejnou
teplotu inkubace a u plazyl efekt teploty potléen vykErem dat z rozmezi teplot inkubace
28,5 °C — 32 °C, cozimasi probléemy diskutované v kapitole 2.1.2 zawshkioby vyvinu na
teplo€ na str. 11.

Autori ocekavali mocninny vztah mezi dobou vyvinu a hmothusjce, proto data pro
obe veliciny logaritmicky transformovali a pak sgitali koeficienty mocninné funkce pomoci
linearni regresni analyzy transformovanych dat.

Pro 1525 druth ptaki z 28tadi pii zanedbani potencidrzavadjicich vliva fylogeneze
odhadli vztah: Ip = 11,58M 23 ¢ =000 4e |p je doba od sneseni vejce do vylihnuti
mladite (dny) a IEM je hmotnost vejcefipsneseni (g) (obvykle se vazi do 24 hodin po
sneseni). Vztah vystiuje asi 70 % variability v dobach vyvoje. Po kai metodou
nezavislych kontrastse vztah zmmil na: Ip = IEM%*??| piicem? tento vztah vystiuje jiz
jen 20,5 % variability.

Pokles vyswtlené variability nize znamenat ki Ze se variabilita ztratila kb
odfiltrovani efektu fylogeneze (a ta vy$hje etSinu variability), gipadré vztah nemusi
odpovidat navrzené mocninné funkci BohuZel Aubteposkytuji takova data, ktera by
umoznila vztahy fepciitat a tedy i o¥fit dany vztah.

Pro velky vliv fylogeneze vSak hotioznané odliSnosti ve vztahu metady ptak i
mezi ¢celedkmi v ramci fadi. Autori usuzuji, ze vysSi exponenty kolem 0,25, kteréybyl
uvactny ve starSich studiich jsou silnnadhodnoceny a zkresleny zanedbanim vlivu

fylogeneze.

Pro 201 drub plazi odhadli vztah mezi hmotnosti vejce a dobou vy 48,53
IEM %18 Tento vztah je meziady plaz znang odliny. Na délku vyvinu ma IEM u
krokodyli jen maly vliv, Zelvy maji také menSi exponent r8ichni plazi dohromady. Hadi
maji o0 reco WtSi a jeStii vyrazre vétSi exponent nez spdiey exponent pro vSechny plazy.
Jestii maji navzdory podobnosti s hadimi vejci a fyloggckym vztalim (hadi jsou vnitni

skupinou jestri) nejdelSi doby inkubace mezi plazy a ptaky a Igrid@avisi na IEM.

18



Pro 114 drub po odfiltrovani vlivu fylogeneze pomoci metody aeslych kontrast vysel
opst odlisny vztah: Ip = IEM*® Tento vztah vysstioval opst mér variability, a to zhruba
42 %.

Tato mezidruhova studie sice potvrzuje pozitivniatzmezi hmotnosti vejce a dobou
vyvinu na velkych taxonomickych Skalach viz obra¥$ak mimo pochylnodfiltrovany vliv
teploty autdi zanedbali i efektiznych vyvojovych stadiich n&ppii sneseni vejce (viz
kapitola 2.1.1, str. 10) a Spatodfiltrovali teplotu (viz kapitola 2.1.2, str. 1B) také kli

tomu jsou vysledky zkreslené.

A B
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. v8ichni ptaci

vsichni plazi

Doba vyvinu (dny)

10.0 S . . .
01 1 10 100 1000 10 000 0 ] o o0 Tooo

poéateéni hmotnost vejce (g) poéateéni hmotnost vejce (g)

Obr. 7 Zavislost doby vyvinu na dg&e’ni hmotnosti vejce, A) u pt@akB) u plaz. Podle Deeming a kol.
(2006).

e

Mezidruhovou studii na uzSi taxonomické Skale pdhvDemarco (1992) u leguén
rodu Sceloporus Prokézal, Zettyti druhy tohoto rodu $celoporus woodi, S. virgatus, S.
scalaris, kefi jsou vejcorodi &. jarrovi, ktery je Zivorody) se neliSi celkovou dobou i
(tzn. od oplozeni vejce po po vylihnutiieptoZze se vyraznlisi v hmotnosti ml&at, neni
Zzadna zavislost. Prace déle dokézala, ze celkoba ddkubace klesé s delSim zadrzovanim
vajec Vv tle. Experimentator zavéjci vliv teploty eliminoval umisinim oplodrnych

samice a vajec po sneseni do konstantni teplotZ30

3.2 Vnitrodruhové studie

Pokud zkoumame vztah doby vyvinu a hmotnosti naretiiuhové arovni, je zde
pon¥rné mald variabilita zfisobena malym rozsahem velikosti vajec v ramci drahedy i

mensi Sance najitjaky statisticky signifikantni vztah.
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Doba vyvinu u gkterych druli byla ovlivriena hmotnosti vejce a to tak, Ze dida z ¢¥tSich
vajec n¢la inkuba&ni dobu delSi a mifata z nich vylihla byla &Si. Pozitivni vztah mezi dobou
inkubace a hmotnosti vejce byl rtgpad prokazan u kajmankghelydraserpentina(na velmi malém
n = 10) Packard (1987), koZnatldpalone mutica(n = 151, P < 0.01jJanzen 2003)¢i u
japonskych kepelekCoturnixjaponica(Martin a Arnold 1991).

19.0 A 0.064+0.026 .
| = 14.34W .

18.0 -

17.0 -

16.0

Doba inkubace (dny)

15.0 A - : : T
7.0 8.0 9.0 10.0 1.0

Hmotnost vejce (q)

Obr. 8 Alometricky vztah mezi dobou inkubace a howtt vejce u vajec Coturnix japonova.

Naopak jiné vnitrodruhovéiiklady naznauji, Ze doba vyvinu nekoreluje s velikosti
vejce a to i u velkych vzotk nag. u scinkaEumeces elegan® = 76) (Du a kol. 2003),
kozZnatkyPelodiscus sinensig = 391). (Du a Ji 2003), koznatiypalone muticagn = 70)
(Janzen 19933 ZelvyEmydoidea blandingi{Gutzke a Packard 1987 a). Vnitrodruhova data
tedy nenaznauji, Ze mezi hmotnosti vejce a dobou vyvinu by ljbky silny jednoznény

vztah.
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Zaver

Intuitivni mysSlenku trade-off mezi rychlosti vyvirm hmotnosti vejce vyvraci fakt, Ze
rychlost Gstu hem embryonalniho vyvinu se e do zn&né miry n&nit v evoluci
nezavisle na rychlosti vyvinu. Je zcela jedn@néa Ze vSichni plazi nemaji stejné rychlosti
rastu khem embryogeneze, a tedy vztah mezi velikosti vegcedobou vyvinu je
komplikovargjSi nez se zprvu fize zdat.

Pozitivni vztah mezi dobou vyvinu a hmotnosti vajeevnitrodruhové urovni nebyl u
plazi jednoznané prokdzan. Vysledky jsou nejednozné, bul’ vychazi pouze slaba
pozitivni korelace, nebo spolu ®keliciny vibec nekoreluji. Vnitrodruhové studie vSakikv
malé variabili& neposkytuji ¥rohodny zdroj pro zkoumani zavislosti mezi dobowiny a
velikosti.

Mezidruhové srovnani na velkych taxonomickych S#@la plaz a ptaki ukazuji
pozitivni korelaci mezi hmotnosti a dobou vyvinwgtah je v3ak zr@mé neuniformni,
vykazuje velmi silnou fylogenetickou zavislost. Neizhova srovnani vsak maji také mnoho
komplikaci. Jednak jsou data branatznych zdroj, a tedy jsou izné vérohodna, maji
odliSny pdet testovanych jediic a hlavié se |iSi podminkami inkubace — vlhkosti,
substratem, rozptylem teplot apod. a problémem pareani nehomologickych stadii mezi
druhy, coz vnasi do srovnani zasadni chylsgd®vsim vliv teploty je velmi silny a je velmi
slozité jej odfiltrovat. NejlepSineSenim je patéhzkoumat zavislost mezi hmotnosti vejce a
dobou vyvinu mezi druhy z datigedné teplal, ale i zde existuje nebezfieze jednotlivé
srovnhavané druhy majiznou zavislost doby vyvinu na tepia dana teplota nemusi byt pro
vSechny druhy optimalni. Data pro mezidruhové saowrmohou byt navic zkresleny faktory
jako je diapauza, spaleé lihnuti, odliSné sloZeni sneseného vejce (a negyprovnatelnost
hmotnosti vajec) a tedyizny prijem vody khem embryonalniho vyvinu. Zéry velkych
mezidruhovych srovnani je tedgba brat se z&aou rezervou.

Proto se nabizi mySlenka zkoumat vztah mezi bligdbuznymi druhy s podobnou
reprodukni biologii, u nichz se zvysi variabilita oprotiitnadruhovym studiim a snizi se
riziko chyb spojenych s hromadnymi mezidruhovynstye Timto srovndnim se budu zabyvat

ve sve diplomoveé préci, a to u blizaghquznych drubh gekoni dvou fylogenetickych linii.
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