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Abstrakt:

Existuje mnoho faktor(, které ovliviiuji poméry pohlavi v populacich plazi a tyto
faktory se mohou lisit na kazdé urovni poméru pohlavi. Pozorovany pomér pohlavi je tak
vysledkem komplexnich procesu. Jednim ze zdkladnich faktor(, ktery v tomto ohledu hraje
roli, je zplUsob uréeni pohlavi. U plazd jsou rozliSovany dva typy urceni pohlavi. Jedna se o
genotypové urceni pohlavi (GSD), kdy je pohlavi uréeno béhem splynuti gamet na zakladé
pritomnosti pohlavnich chromozomu. Druhy s GSD maji vyrovnanéjsi poméry pohlavi po
narozeni, ¢i vylihnuti a v dospélosti se vyskytuje ¢astéjSi mortalita heterogametického pohlavi.
Dale existuji druhy s environmentalnim urcéenim pohlavi (ESD), jejichz pohlavi je urceno
teplotou béhem termosenzitivni faze inkubace vejce. Tyto druhy maji naopak poméry pohlavi
po vylihnuti mnohem variabilnéjsi a tato variabilita m{Ze byt zachovana aZ do dospélosti. Tato
prace se zaméruje na rozdily v pomérech pohlavi u druhl s GSD a ESD. Zabyva se i otazkou
ohroZenosti populaci plazt s ESD z hlediska vychylenych poméra pohlavi v dlisledku soucasné

zmény klimatu.
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Abstract:

There are many factors influencing sex ratios in reptile populations and these factors
can differ among sex ratios in different developmental stages. The observed ratio is the result
of many complex processes. One of the key factors is the mechanism of sex determination. In
reptiles we distinguish two mechanisms of sex determination. The first is genotypic sex
determination (GSD), where sex is determined during the fusion of gametes. Species with GSD
show just little variation in sex ratios after birth or hatching and during adulthood there is a
higher mortality rate of the heterogametic sex. Secondarily, there are reptiles possesing
environmental sex determination (ESD). The sex of the developing individual of this species is
influenced by incubation temperature during the thermosensitive phase of development.
Reptiles with ESD show much greater variability in sex ratios after hatching and this variability
may persist to adulthood. This thesis focuses mainly on the differences in sex ratios between
GSD and ESD species. One of its interests is also the question of vulnerability of reptiles with

ESD in terms of skewed sex ratios during contemporary climate change.
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1. Uvod

Pomér pohlavi je jednim ze zakladnich populaénich parametr(, ktery mlze mit vliv na
mnoho rlznych aspektl biologie Zivocichll. Muaze ovlivnit i tak dulezité jevy, jako je
reprodukéni chovani a parentdlni péce (Liker et al. 2013, Liker et al. 2014), socialni chovani a
agresivni chovani spojené s prevahou samcu (Le Galliard et al. 2005), ¢i nachylnost populace
k extinkci a jeji evolu¢ni potencial (Wright 1931, Bessa-Gomes et al. 2004). Vliv poméru pohlavi
se vSak neomezuje pouze na populace divoce Zijicich Zivocich(, ale Ize jej spatftit i u ¢lovéka
(Griskevicius et al. 2012, Schacht et al. 2014). Doposud neni vzdy jasné, jaké jsou hlavni pficiny
vychyleného, ¢i vyrovnaného poméru pohlavi. Tato price se zabyva predevsim plazy a jejim
hlavnim cilem je zaméfit se na variabilitu pomér( pohlavi v jejich populacich a zjistit, jaké by

smérovat na otdzku, zda se poméry pohlavi lidi v zavislosti na typu urceni pohlavi a pfipadné

vysvétlit, pro¢ tomu tak je.

V soucasné dobé panuji také obavy o osud populaci plazt s environmentalné uréenym
pohlavim v souvislosti s pozorovanou zménou klimatu, kterd by mohla vyraznym zplsobem
vychylit jejich poméry pohlavi. Takové vychyleni by v krajnim pfipadé mohlo znamenat zanik
ohroZenych populaci (Blechschmit et al. 2020). Mimo vySe zminéné cile bych se chtél zaméfit
i na tento jev a na zdkladé literatury zhodnotit, jakym zplsobem by se druhy
s environmentalnim uréenim pohlavi mohly vyvarovat takto zplUsobenému extrémnimu

vychyleni pomérQ pohlavi.



2. Pro¢ by pomér pohlavi (ne)mél byt vyrovnany?

Problematikou poméru pohlavi v populacich Zivocich(i se zabyval jiz Charles Darwin
v druhé poloviné 19. stoleti ve své knize The Descent of Man (1871). Darwin sbiral data o
pomérech pohlavi v rliznych skupinach Zivocichu, pocinaje ¢lovékem pres hospodarska zvirata

aZ po zvirata divoce Zijici, a to véetné nékterych druh hmyzu. VSiml si, Ze pomér pohlavi je u

vétsiny Zivocichl napadné vyrovnany (1:1).1

S uspokojivym vysvétlenim vyrovnaného poméru pohlavi pfisel Ronald Aylmer Fisher
(Fisher 1930, podle Bull & Charnov 1988), z jehoz teorie vyplyvd, Zze vyrovnany pomér pohlavi
je udrzovan na zakladé negativni frekvencéné zavislé selekce. Pokud by jedno pohlaviv populaci
bylo vzacnéjsi, potomci rodi¢l produkujici toto pohlavi by byli z hlediska zdatnosti zvyhodnéni.
Fisher predpokladd, Ze tendence plodit jedno pohlavi, je dédi¢na, a tak by tito potomci
produkovali opét jedno preferované pohlavi. Timto mechanismem by se postupné ustanovila
rovnovaha pomeéru pohlavi 1:1. Fisher zaroven vychazel z predpokladu, Ze na vzniku kazdé
zygoty se podili samec i samice rovnym dilem a pro produkci dcer i synl je potfeba investovat

stejné mnoZstvi zdroju.

Pokud by produkce jednoho pohlavi vyZzadovala mensiinvestice neZ produkce druhého,
mohlo by toto pohlavi byt nadprodukovano a to by vedlo k vychylenému poméru pohlavi
(Fisher 1930, podle Bull & Pease 1988). Pro rodi¢e by to nicméné neznamenalo nevyhodu,
protoze ackoliv by jeden jedinec nadprodukovaného pohlavi mél primérné mensi reprodukéni
uspéch, bylo by to vykompenzovano vétsim poctem jedinch tohoto “levnéjsiho” pohlavi
(Fisher 1930, podle Jennions et al. 2017). Problémem vsak z(stdva, jak odhadnout mnozstvi

investic potrebnych pro produkci jedincli jednotlivych pohlavi (Bull & Pease 1988).

| kdyZz se podati odhadnout zvySenou potfebnou investici pro produkci jednoho
pohlavi, nemusi to automaticky znamenat, Ze ,levnéjsi“ pohlavi bude v populaci zastoupeno

Castéji (Clutton-Brock 1981). Otazka obecné platnosti vyrovnanych investic rodi¢li do obou

1 Edwards (1998) a Osborne (2021) uvadi, Ze v Uplné prvnim vydani knihy The Descent of Man (1871),
které je dnes jen obtiZzné dostupné, Darwin nabizi podobné vysvétleni tohoto jevu jako Fisher (1930),
které v dalSim vydani této knihy ovSsem na zakladé svych pochybnosti smazal, a tak je dnes prvenstvi

pfisuzovano Fisherovi.



pohlavi tak nebyla jednoznacné zodpovézena a je potfeba se na poméry pohlavi divat

komplexnéji.

Mohlo by se zdat, Ze dalSim faktorem, ktery by mohl narusit vyrovnany pomér pohlavi,
je pohlavné-specifickd mortalita mladat. Fisher (1930, podle Pirrie & Ashby 2021) si toho byl
védom a uvazZoval o tom, Ze je dllezZité, kdy vzhledem k rodi¢ovskym investicim k mortalité
mladat dochdzi. Pfredpokladal, Ze pokud ke zvySené mortalité mladat jednoho pohlavi dochazi
az po dokonani viech rodicovskych investic, bude toto pohlavi rodi¢i produkovano ve stejné
mite, jako kdyby ke zvySené mortalité nedochazelo. Ackoliv bude jedincl pohlavi s vyssi
mortalitou nakonec méné, mnozstvi pro né potfebnych rodicovskych investic se nezméni.
Zaroven si diky jejich snizenému poctu budou méné konkurovat, coz povede ke zvyseni
pramérné reprodukéni Uspésnosti jednotlivce. Tento Fisherlv predpoklad je podporen i

recentnim teoretickym modelem (Pirrie & Ashby, 2021).

OdlisSny pohled na poméry pohlavi v populacich oproti Fisherovi (1930) pfinasi
Hamilton (1967), ktery pfichazi s pfiklady, kdy bude naruseno Fisherovské ekvilibrium poméru
pohlavi 1:1. Hamilton tvrdi, Ze pokud by na nepdrovém pohlavnim chromozomu
heterogametického pohlavi vznikla mutace zajistujici jeho vyhradni prenos do dalsi generace,
dochazelo by pak k castéjsi produkci heterogametického pohlavi. To by vedlo k
nevyrovnanému poméru pohlavi, ale ve svém duasledku by zaroveri mohlo dojit i k extinkci
dané populace (napfiklad pokud by heterogametickym pohlavim byli samci, postupné by
prevladli v populaci a ta by vyhynula). Jednd se ve své podstaté o vychyleni poméru pohlavi
ultrasobeckou alelou narusujici Fisherem uvazovanou selekci na urovni jedincl, konkrétné o

meioticky tah, kterému se vénuji v kapitole 5.1.

Dalsi situaci, podpofenou empirickymi daty, kde Hamilton (1967) ocekdva naruseni
vyrovnaného poméru pohlavi, je pfipad lokdlni kompetice o pareni (local mate competition).
Dochdzi k ni, pokud pareni probihd v mensich skupinkdch mezi sourozenci (napt. jako u
ucebnicového prikladu stehnatky fikové [Blastophaga psenes]). Pokud by v takové skupince
bylo vice bratrd, dochazelo by ke kompetici o oplodnéni sester, tudiz samice zvysi produkci
dcer, ¢imz vychyli pomér pohlavi, cozZ se zda byt v tomto pfipadé vyhodné. Jedna se vilastné o

adaptaci pribuzenského vybéru.



Podobné je na pfibuzenském vybéru zaloZzen i model nazyvany local resource
competition zformulovany Clark (1978) na zakladé pozorovani komby velké (Otolemur
crassicaudatus). Ten by odpovidal pfipadu, kdy pfibuzné samice maji prekryvajici se teritoria
a kompetuji spolu o zdroje, zatimco samci vice disperguji do okolniho prostfedi. Samicim se

potom vyplati produkovat vice samcich potomka, ktefi jim nekonkuruiji.

Také neni moziné opomenout Trivers — Willardovu hypotézu uvaZujici opét o
individudIni vyhodé (Trivers & Willard 1973). Trivers & Willard tvrdi, Ze samice nebudou
rovnocenné investovat do produkce synu i dcer, ale budou ve své reprodukci uprednostriovat
pohlavi podle vlastni kondice. Vychazi z predpokladu, Ze pokud je matka v dobré kondici, mize
mladéti poskytnout vice zdrojli, pficemz toto mnozstvi zdroji investovanych do potomka
ovlivni jeho budouci uspéch v reprodukci. Zaroven také plati, Ze reprodukéni Uspéch samcl je
variabilnéjsi a vice zavisi na mnozstvi zdroju, které danému samci byly poskytnuty matkou (vice
zdroja znamena lepsi reprodukéni Uspéch v dospélosti). V dlsledku to znamena, Ze samice,

které maiji lepsi kondici, budou produkovat vice syn(, zatimco samice v horsi kondici vice dcer.

MuUzeme ale poméry pohlavi v populacich vysvétlit pouze témito tradi¢nimi
ultimatnimi mechanismy, které se soustfedi predevsim na individualni vybér, pfipadné na
vybér alel? Co kdyz je pomér pohlavi vysledkem vybéru na vyssi nez individudlIni Urovni? A jak
funguji navrhované tradi¢ni ultimatni mechanismy, které zpravidla neresi mechanismy urceni
pohlavi? Co kdyzZ je vyrovnany pomér pohlavi dan diploidii a nahodnou segregaci pohlavnich
chromozomU a nejednd se tak o adaptivni individudini strategii? A jak je tomu u skupin s
environmentalné uréenym pohlavim — maji adaptivni poméry pohlavi i pfi zméné klimatu? Za
vhodnou skupinu k zamysleni nad témito otdzkami mné budou slouZit plazi, ktefi maji

variabilni typy urceni pohlavi (Ezaz et al. 2006, Obr. 1, Pokorna & Kratochvil 2009).



3. Variabilita mechanismU urceni pohlavi u plaz{

Za plazy (Reptilia) v této praci budu povaZovat konvenéné uzndvanou parafyletickou
skupinu, ktera zahrnuje vSechny taxony z linie Lepidosauria (Supinati [Squamata] a hatérie
[Sphenodontia]) a také Zelvy (Testudines) s krokodyly (Crocodylia). Fylogenetické vztahy v této

skupiné jsou znazornény na obrazku 1.

U plazl jsou rozeznavany dva zdkladni mechanismy, které zajisti vyvin jedince bud'
v samci, nebo samici pohlavi. Jedna se o genotypové urceni pohlavi (GSD) a environmentalni
urceni pohlavi (ESD). GSD predstavuje jistou formu genetického polymorfismu, kdy je samci a
samici pohlavi spojeno s genotypem specifickym pro dané pohlavi (pfitomnosti pohlavnich
chromozom) vznikajicim béhem oplozeni. U druhu, které disponuji ESD, se pohlavi lisi pouze
fenotypové a pohlavi je determinovano environmentalnim faktorem pulsobicim v pribéhu
vyvoje (Bull 1980, Johnson Pokorna & Kratochvil 2016). Z hlediska mechanism0 pohlavniho
urceni je skupina plazt velmi variabilni (Obr. 1) a zda se tak byt vhodnou modelovou skupinou

pro vyzkum vlivu pohlavniho uréeni na pomér pohlavi.

Eutheria .

Synapsida Marsupialia .
Monotremata .

Serpentes . .

—0
Lepidosauria »Sauria” . . @
Sphenodontia @
Sauropsg‘ e |
Crocodylia Q

Archosauria

Testudines . . Q

Obrazek 1 — Kladogram amniotickych obratlovc( s oznacenym mechanismem urceni pohlavi

u jednotlivych linii (Capel 2017, upraveno) skupina ,,Sauria“ oznacena jako parafylum.



4. Metodika méreni pomeéeru pohlavi

Pomér pohlavi lIze studovat na nékolika drovnich, nicméné samotné ziskavani
spolehlivych dat na jednotlivych Urovnich muze byt obtizné (Ancona et al. 2017). Je rozliSovan
primarni, sekundarni, terciarni a operacni pomér pohlavi. Primarni pomér pohlavi je pomér
pohlavi zjistény bezprostiedné po oplozeni, sekundarni je méfen po vylihnuti, ¢i narozeni
mladat, zatimco tercidarni pomér pohlavi je méreny u adultnich jedincl schopnych reprodukce
(taktéZz ASR — adult sex ratio) (Székely et al. 2014). Tzv. operacni pomér pohlavi je pomér
pohlavi u adultnich jedincl pfimo participujicich v daném obdobi na reprodukci (Székely et al.

2014).

Data tykajici se primarnich pomérd pohlavi u plazii s GSD chybi. Pro obstarani dat
sekundarniho poméru pohlavi u plaza Ize vyuzit metody odchytu gravidnich samic v pfirodé,
nasledné inkubace jejich vajec a spocitani mladat jednotlivych pohlavi po vylihnuti (pF. Iverson
1990, Manjarrez et al. 2007, Pilgrim et al. 2011, Li et al. 2022). Timto zplsobem Ize data
obstardvat i od samic dlouhodobé chovanych v zajeti (Frynta et al. 2016), avSak v tomto
pfipadé je moiné, Ze namérené poméry pohlavi nemusi pfimo reflektovat prirozeny stav
v pfirodé z divodu nemoznosti presného napodobeni prirodnich podminek. U druhd s ESD,
kdy je sekundarni pomér pohlavi zavisly na inkubacni teploté, tento pfistup pro ziskani dat o

prirodnich populacich postrada smysl a je tfeba sekundarni poméry pohlavi méfit in situ.

PFi méreni pomérud pohlavi na dalSich urovnich pocitanim jedincli narazime na nékolik
faktora ztézujicich ziskani presnych dat. Mezi tyto faktory patfi predevsim rozdilna
chytatelnost Ci detektabilita jednoho pohlavi (pf. Iverson 1990, Bonnet et al. 2002), pfipadné
obtiZznost rozeznani pohlavi u juvenilnich jedincd nebo druhl s nevyvinutym pohlavnim
dimorfismem (Donald 2007). S fadou téchto obtizi se v soucasné dobé lze vyporadat pomoci
statistickych metod, které uvadi Ancona et al. (2017) a v ptipadé problematické identifikace
pohlavi se nejcastéji vyuzivaji klasické metody pro identifikaci pohlavi u plazd (sondovani,
palpace, pitva gondad), lze ale vyuzit i jiné, relativné Setrné, metody, jako je napftiklad
molekuldarné genetické (pf. Baumgardt et al. 2013, vyuzitelné pouze u druhl s GSD) di
endokrinologické vysetireni (Jensen et al. 2018), pricemz vyuzitd metoda by méla byt adekvatni

zkoumanému druhu.



Kromé samotného pocitani jedincl Ize pro odhad tercidarniho poméru pohlavi vyuzit i

metodu nepfimého stanoveni pomoci znalosti populaénich parametrd, jako je prezivani obou

pohlavi v jednotlivych vékovych kohortach (Kosztolanyi et al. 2011). Model téchto autor( byl

vytvofen pro odhad tercidrniho poméru pohlavi v populacich kulikd morskych (Charadrius

alexandrinus) a pocitd i se znalosti sekundarniho poméru pohlavi, ktery je stanoven pfimo

pocitanim vylihlych mladat ze snlsek, coZ je teoreticky aplikovatelné i u plazi. Problémem

tohoto modelu vsak muze byt nutnost dlouhodobého vyzkumu dané populace pro ziskani

kvalitnich dat tykajicich se vySe zminénych populacnich parametrl a pfitomnosti dalSich

faktor( ovliviiujicich pomér pohlavi (viz konec kapitoly).

Tabulka 1 se snaZi postihnout hlavni mozZnosti, jakymi by mohl byt pomér pohlavi

ovlivnén. Mechanismy, které jsou vtabulce uvedeny, budou podrobnéji diskutovany

v kapitolach 5.1 a 6.1.

Uroven poméru pohlavi

MoZny mechanismus ovlivnéni

Primarni (pfi oplodnéni)

segregace pohlavnich chromozomu
u druht s GSD (Maynard-Smith
1978, podle Bull & Charnov 1988)
meioticky tah plsobici na pohlavni
chromozomy u druh(i s GSD
(Jaenike 2001)

selekce X/Y spermii ¢i Z/W vaji¢ek u
druh( s GSD (Lovern & Wayde 2003,
u ptakl Pike & Petrie 2003)

u druhd s ESD neexistuje

Sekundarni (pfi vylihnuti/narozeni)

primdarni pomér pohlavi u druht s
GSD
selektivni mortalita embryi u druhd s

GSD (pf. Luiselli et al. 1996,

Warner et al. 2009)




prostredi inkubace u druh( s ESD
ovlivnéné tfeba hnizdni volbou
matky (pf. Doody et al. 2006)
alokace hormon( do vajec u druh( s

ESD (review Navara 2013)

Tercidrni (u dospélct)

sekundarni pomér pohlavi (Ewert &
Nelson 1991, Schwanz et al. 2010)
rozdil v nacasovani dospivani (pf.
Lovich et al. 2014)

mortalita zavisla na pohlavi

(pF. Aresco 2005, Lee et al. 2019)
lokalné odlisna disperze pohlavi (pr.

Veran & Beissinger 2009)

Operacni

tercidrni pomér pohlavi
reprodukéni chovani daného druhu,
napt. frekvence reprodukce u
jednotlivych pohlavi (pf. Hays et al.
2010a)

Tabulka 1 — mechanismy ovliviiujici pomér pohlavi na riznych Urovnich (¢aste¢né prevzato

od Székely et al. 2014)




5. Genotypové uréeni pohlavi (GSD)

5.1 Faktory ovliviujici poméry pohlavi u druht s GSD

U plaz(i je GSD podminéno pfitomnosti pohlavnich chromozomd, které nalézame u
hadu, vétsiny jeStérd a nékterych Zelv (Ezaz et al. 2006, Obr. 1, Bista & Valenzuela 2020). Jednd
se jak o chromozomy typu XX/XY (samdi pohlavi je heterogametické), tak chromozomy typu
ZZ/ZW (samici pohlavi je heterogametické) (Ezaz et al. 2006, Ezaz et al. 2010) a oba tyto typy
mohou byt u rlznych druh( heteromorfni, nebo homomorfni (kryptické), tedy cytogeneticky

rozliSitelné, respektive nerozliSitelné od autozomu (Bull 1980, Ezaz et al. 2010, Alam 2018).

Je sice predpokladano, Ze primarni pomér pohlavi u druht s GSD bude v dUsledku
mendelistické segregace pohlavnich chromozomU vyrovnany, avsak nelze vyloucit moznost
jeho vychyleni ¢i manipulace (Wapstra & Warner 2009). Predmétem diskuzi byva vliv
meiotického tahu, a to jak pfi vzniku samcich, tak i samicich gamet. V pfipadé meiotického
tahu pusobiciho pfi vzniku samcich gamet alela, kterd jej zplsobuje, vyvold ztratu
Zivotaschopnosti spermie nesouci alternativni alelu a sama se tak prenese do potomstva
(Montchamp-Moreau & Joly 1997). Meioticky tah uplatiujici se pfi vzniku samicich gamet pak
vyuziva asymetrie samiéi meidzy, pri které vznika pouze jedna gameta a tfi pdlova téliska.
Alela, ktera tah zpUsobuje, ovlivni, zda se prednostné dostane do gamety, ¢i pélového téliska
(viz Clark & Akera 2021). Pokud se alela zpUsobujici meioticky tah nachazi na pohlavnim
chromozomu, mze vychylit pomér pohlavi, coz by mohlo v krajnim pripadé pfi fixaci této alely
vést k extinkci dané populace (Hamilton 1967, Jaenike 2001). V experimentalni studii na
drozofilach se ale ukazalo, Ze proti fixaci alel, které timto zplsobem ovliviiuji pomér pohlavi,
pusobi selekce, jak ji popsal Fisher (1930, viz kapitola 2), a tak by tyto alely nemély v populaci
zcela prevladnout (Carvalho et al. 1998). Ackoliv je meioticky tah pUsobici na pohlavni
chromozomy zndmym jevem u rliznych skupin Zivocichu, je potfeba zminit, Ze studie ptfimo

potvrzujici jeho efekt u plazd chybi.

Kromé meiotického tahu je znam i vliv hormond na pomér pohlavi, u obratlovcl
predevsim nékterych steroidnich hormonl — glukokortikoid(l, testosteronu a estrogen(
(Navara 2013). Primarni pomér pohlavi mize byt u druhl s GSD ovlivnén selektivnim

oplozenim spermii nesouci Y, nebo X chromosom (Lovern & Wayde 2003, Grant 2007), nebo



odliSnym pomérem Y a X nesoucich spermii u samce (Douhard & Geffroy 2021) a nelze vyloucit
ani moznost hormondlniho zprostfedkovani meiotického tahu (Rutkowska & Badyaev 2008).
Sekundarni pomér pohlavi potenciondlné muze byt hormonalné ovlivnén skrze mortalitu
embryi zavislou na pohlavi embrya (Warner et al. 2009), pfipadné i skrze pohlavni reverzi
dokumentovanou u plazt (viz dale). Pohlavné zavislou mortalitu mohou hormony ovlivnit i na

urovni tercidrnich pomért pohlavi (pf. Belliure et al 2004).

Zatimco studie, které byly provedeny u savcll, naznacuji spiSe konzistentni vysledky
efektu pasobeni rliznych koncentraci vySe zminénych hormond na pomér pohlavi mladat,
studie provedené u ptakl vykazuji podobné vysledky a studie provedené u plaz( pfinasi ¢asto
velmi protichidné vysledky, a to i v ramci jednoho druhu (viz review Radder 2007 a Navara
2013). Zda se, Ze u savcl a ptakd vyssi hladina testosteronu samice (a to jak fyziologicka
hodnota, tak i exogenné manipulovand) indukuje spiSe produkci samce a vyssi hladina
glukokortikoid( je naopak asociovana se vznikem samice (studie sledujici fyziologické hodnoty
ve shodé, manipulacni studie u ptakd vykazuji mirné rozpory) (Navara 2013). U ptaku (a plazd
také) je viak potreba si vS§imat i hormon( deponovanych matkou do vaje¢ného Zloutku. Pro
detailnéjsi popis vlivu hormonl na pomér pohlavi mladat savcl a ptak( odkazuji ¢tenare na

souhrnny ¢lanek, ktery sepsala Kristen Navara (2013).

U plazt byl zajem vyzkumnik( zaméren predevsim na hodnoty steroidnich hormond,
které se nachazely ve vejci, v zavislosti na budoucim pohlavi mladat. Bylo zjisténo, Ze hormony
pfirozené se nachazejici ve vejci pravdépodobné nemaji zadny pohlavné-specificky vliv na
mlddata, ackoliv se ve vaje¢nych Zloutcich nachdzeji v rlznych koncentracich a pomérech
(Kratochuvil et al. 2006, Radder 2007, Navara 2013). Vyjimku tvoti anolis Anolis carolinensis, u
kterého se ve Zloutcich vajec, ze kterych se vylihl samec, pfirozené vyskytoval testosteron ve
vysSich koncentracich (Lovern & Wayde 2003). Autofi této studie navrhuji, Ze tato odlisnd
koncentrace testosteronu muze ovlivnit specifické oplozeni spermii nesouci bud X, nebo Y
chromozom. Podobna studie ale doposud nebyla zopakovéna. Na druhou stranu studie, které
provadély experimentdlni manipulaci hormony ve vejci, vliv hormonl na pohlavi mladat

registruji — po aplikaci hormon( do vajec doslo k pohlavni reverzi’>. Podani estradiolu je

2 pohlavni reverze je jev, p¥i kterém u druh(i s GSD dochazi v dusledku pisobeni genetické mutace, nebo
environmentalniho faktoru v pribéhu vyvoje jedince k pfehluseni role pohlavnich chromozomd v uréeni
pohlavi. Mladé tak ma ve vysledku pohlavi neodpovidajici jeho genotypu. (Holleley et al. 2016)
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spojeno s feminizaci potomstva (Bull et al. 1988, Freedberg et al. 2006, Liang et al. 2019), a
naopak podani testosteronu zpulsobilo maskulinizaci u agamy Calotes versicolor (Ganesh et al.
1999). Vliv glukokortikoidl je rozporuplny (Warner et al. 2009, Uller et al. 2009). Je podstatné,
Ze ackoliv tento experimentalni pristup doklada roli hormon( v pohlavni reverzi jedince (a

zméné pomeéru pohlavi potomstva), nemusi ovsem odrazet situaci odehravajici se v pfirodé.

Z hlediska tercidarniho a operac¢niho poméru pohlavi v populacich plazich druha v
pfirodé je nutno vzit v potaz dalsi faktory, které tyto poméry mohou ovliviiovat. Jedna se

predevsim o:

e Sekundarni pomér pohlavi (Ewert & Nelson 1991, Schwanz et al. 2010).

e Rozdilny vék dospivani jedincl — pohlavi, které dospiva dfive, by mélo tvofit vétsi podil
pohlavné dospélych jedinca (Lovich et al. 2014).

e OdliSnou mortalitu pohlavi — ta maze byt nasledkem mnoha riznych pficin, jako jsou
napriklad behaviordini odliSnosti pohlavi (Aresco 2005, Lee et al. 2019), predace zavisla
na pohlavi (Antczak et al. 2019), typ GSD (Pipoly et al. 2015), ¢i potencidlné hladina
hormonu (pf. Belliure et al 2004).

e Vétsi disperzi jednoho pohlavi (Veran & Beissinger 2009) — u plazG byvaji Castéji

dispergujicim pohlavim samci (Dubey et al. 2008, Qi et al. 2013).

U operacniho poméru pohlavi je potfeba vzit v potaz pfedevsim tercidrni pomér pohlavi a
reproduké¢ni biologii daného druhu (pf. Hays et al. 2010a). Tyto faktory vSak mohou byt velmi
diverzifikované a je tfeba posuzovat je spiSe individudlné z hlediska druhu, ktery studujeme a
zaroven musime také pocitat s tim, Ze pomér pohlavi se mize dynamicky ménit (Székely et al.

2014).

5.2 Empirické poméry pohlavi u druht s GSD

V minulé kapitole bylo nastinéno, Zze pomér pohlavi na riznych Urovnich muize byt
vysledkem komplexnich procesd. Nyni se ale zaméfim na to, jak mechanismus urceni pohlavi
souvisi s poméry pohlavi v populacich a predevsim, zda existuji obecné zdkonitosti, kterymi se
vtomto ohledu vyznaduji druhy s genotypovym uréenim pohlavi. Porovnani s druhy

s environmentalnim uréenim pohlavi pak nabizi kapitola 6.2.
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V prvni fadé je nutno fici, Ze poméry pohlavi na vSech urovnich jsou u plazd s GSD
mnohem méné variabilni a blizsi rovnosti nez u druhld s ESD (Bull & Charnov 1988,
Bokony et al. 2019). | kdyZ existuje moznost vychyleni primarniho a sekundarniho pohlavi u
druht s GSD (kapitola 5.1), dochazi zde pravdépodobné ke znaéné limitaci plynouci z principu
mendelistické dédi¢nosti pohlavnich chromozomu (tj. jejich nahodné segregace) (Maynard-
Smith 1978, podle Bull & Charnov 1988). Vnuceni vyrovnané;jsiho poméru pohlavi pohlavnimi
chromozomy ale muze byt vyhodné. Pokud je terciarni pomér pohlavi nevyrovnany, mize byt
zasadné ovlivnéna nachylnost populace k extinkci pfi jejim populaénim poklesu (Bessa-Gomes
et al. 2004). Zaroven vyrovnany terciarni pomér pohlavi implikuje vétsi efektivni velikost
populace, coz muUZe znamenat omezeni pUsobeni inbreedingu, zajisténi vétsi genetické
variability a lepsi schopnosti evoluce adaptivnich znak( v redIné populaci (Wright 1931, review
Caballero 1994). Mozna je tak pritomnost pohlavnich chromozom( udrZzovana diky tomu, Ze
dokazi efektivnéji navést k vyrovnanému pomeéru pohlavi a linie, které si je v evoluci dokazaly
obstarat, byly stabilnéjsi. Ostatné vétSina druhld plazG méa pohlavni chromozomy

(Kostmann et al. 2021).

Pfitomnost a pretrvani pohlavnich chromozom( lze vSak wvysvétlit i jinak.
Z fylogenetické analyzy vyplyva, Ze ancestrdlnim typem urceni pohlavi u plazi bylo
pravdépodobné ESD a k prechodu kriznym typim GSD dochazelo v priibéhu evoluce
nékolikrat nezavisle (Pokorna & Kratochvil 2009, Johnson Pokorna & Kratochvil 2016). Pokud
vSak doslo ke vzniku pohlavnich chromozomd, je jejich opusténi a pfechod zpét k ESD mnohem
2016). Pritomnost pohlavnich chromozom( tak mulze byt evoluéni pasti, ze které neni
jednoduché uniknout (Pokornd & Kratochvil 2009) a tim padem nemusi byt adaptivnim

znakem udrZzenym v dusledku selekce na vyrovnany pomér pohlavi.

Pokud je pomér pohlavi u druhi s GSD vychylen, déje se tak spiSe na Grovni terciarniho
pomeéru pohlavi (Bokony et al. 2019). To, na jakou stranu bude tento pomér vychylen, je do
jisté miry asociované s typem GSD, kterym se dany druh vyznacuje (Pipoly et al. 2015). Plati,
Ze zdlezi na tom, jaké pohlavi je heterogametické, a toto pohlavi je pak v populacich
v mensiné. To znamena, Ze u druhl s pohlavnimi chromozomy typu ZZ/ZW castéji prevazuji
spiSe samci, zatimco u druh( s pohlavnimi chromozomy typu XX/XY je castéji vice samic

(Pipoly et al. 2015). U plazli typ GSD vysvétli 36 % variability terciarnich poméra pohlavi
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(Pipoly et al. 2015), coz v souvislosti se zminovanou diverzitou faktorl ovliviiujicich terciarni

pomér pohlavi osobné povaZzuji za vyznacné.

Co je vsak pricinou téchto vychyleni ve prospéch homogametického pohlavi, je spise
spekulativni. Pipoly et al. (2015), ktefi provedli komparativni analyzu variability terciarnich
pomérl pohlavi v zavislosti na typu GSD, navrhuji nékolik mechanismu, které by potencialné

mohly byt ptic¢inou téchto vychylek. Mezi tyto mechanismy patfi:

e Pfitomnost alely fixované pohlavnim vybérem zvysujici fitness samce, ale snizujici jeho
schopnost preziti (Pipoly et al. 2015).

e Hypotéza nechranéného chromozomu — efekt recesivni Skodlivé mutace se Castéji
projevi u heterogametického pohlavi v disledku nepfitomnosti alternativni alely na
druhém parovém pohlavnim chromozomu (Trivers 1985, podle Donald 2007). V
dostupné literature jsem sice nenasel konkrétni mutace majici takovy efektu u plazd,
u lidi jsou vS8ak onemocnéni prendsena na X chromozomu zndma dlouhou dobu
(pf. daltonismus, hemofilie, nékteré svalové dystrofie — viz Dobyns et al. 2004). Na
druhou stranu studie provddéna na drozofilach vSak naznacuje urcitou pochybnost
této hypotézy a ukazuje, Zze samice, které byly vyslechtény tak, aby byly homozygotni
pro X chromosom, nemaji vétsi miru mortality, jak to predikuje hypotéza
nechranéného chromozomu (Brengdahl et al. 2018).

e Nedokonald kompenzace genové davky — spekulativni, existuji druhy bez kompletni
kompenzace genové davky a zda se, Ze tim nejsou ovlivnény (Mank 2013).

e Meioticky tah pusobici na pohlavni chromozomy — taktéz spekulativni, pokud je pomér
pohlavi vychylen, déje se tak spiSe na urovni tercidarniho poméru pohlavi, zatimco
sekundarni pomér pohlavi je méné variabilni a blizsi rovnosti (Bokony et al. 2019).

e Degenerace neparového pohlavniho chromozomu béhem Zivota zpUsobujici ztratu

vitality jedince, ktery jej nosi (Pipoly et al. 2015)

Dalsi mechanismus, ktery by vtomto ohledu mohl byt vyznamny, formuluje hypotéza
toxického Y a W chromozomu (Marais et al. 2018). Tato hypotéza spociva vtom, zZe Y a W
chromozomy obsahuji mnozstvi transponovatelnych elementd, které se mohou Sifit v genomu

jedince a ovlivnit tak negativné jeho prezivani (viz Marais et al. 2018). Hypotéza toxického Y a
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W chromozomu je podporena i recentnimi studiemi (Nguyen & Bachtrog 2021, Peona et al.

2021).

Evaluace ptispévku zminénych jeva k vychyleni tercidrnich pomér(i pohlavi v zavislosti

na typu GSD u plazl se tak zda byt nezbytna pro pochopeni tohoto jevu.
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6. Environmentalni uréeni pohlavi (ESD)

Pfedpokladanym environmentalnim faktorem, ktery urcuje pohlavi plaz(, je teplota a
Casto se tak mluvi o teplotné urceném pohlavi (TSD) (Bull 1980). S timto typem urceni pohlavi
se setkdme ze studovanych druhd u vSech krokodylli, majoritni ¢asti druh( Zelv, hatérie a
2019, Bista & Valenzuela 2020), ale pravdépodobné jedna o mensinovou skupinu, okolo 5 %

druhl z celkového poctu popsanych druhl plazl (Kostmann et al. 2021).

Lze rozpoznat tfi typy teplotniho urceni pohlavi. U nékterych druhl se pfi nizkych
teplotach lihnou samice a pfi vyssich samci (pr. hatérie [Cree et al. 1995]), zatimco u jinych se
pfi nizkych teplotach lihnou samci a pfi vysSich samice (pf. karety [Standora & Spotila 1985])
a dalsi druhy maji nejvétsi lihnivost samcll ve stfednich teplotach a samice se lihnou nejvice
pfi vysSich a nizSich moznych neletalnich teplotach (pf. krokodyli — Gonzdlez et al. 2019 a

néktefi jestéri — pr. Viets et al. 1993).

6.1 Faktory ovliviujici poméry pohlavi u druhl s ESD

Na rozdil od druht s GSD nema smysl v disledku absence pohlavnich chromozom u
druht s ESD mluvit o meiotickém tahu a o vlivu hormon( na primarni pomér pohlavi. Hormony
vSak mohou hrat dulezitou roli v indukci vzniku jednoho, ¢i druhého pohlavi zastinénim funkce
teploty v pohlavni determinaci. Studie zamérené na vlivy hormonu (opét predevsim nékterych
steroidnich hormonu — glukokortikoidd, testosteronu a estrogen(i) na pomér pohlavi prinaseji
velmi podobné vysledky jako u druhd s GSD (viz kapitola 5.1). Hormony pfirozené deponované
samici do vajec u nékterych studovanych druhl nehraji Zadnou roli vtom, zda se z vejce
vylihne samec, Ci samice (review Radder 2007). Ale manipulacni studie dokazaly u nékolika
druhl exogennim poddnim hormonu Uspésné podpofit existenci schopnosti hormonl
indukovat prednostni vznik jednoho pohlavi. Jako u druhli s GSD je exogenni podani estrogent
do vajec spojeno s feminizaci potomstva (Bull et al. 1988, Rhen & Lang 1994, Tousignant &
Crews 1994, Barske & Capel 2010, Tavalieri et al. 2019), pficemz efektivitu pohlavni reverze
zvySuje vétsi davka (Crews et al. 1991). Podani testosteronu je ponékud prekvapivé také

spojeno s feminizaci potomstva (Crews et al. 1994, Crews et al. 1995), a to zfejmé z dlivodu
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¢innosti enzymu aromataza, ktery konvertuje testosteron na estrogen (Crews et al. 1994).
Pokud byl testosteron ptridan spolecné s inhibitorem aromatdzy, doSlo k maskulinizaci
potomstva (Rhen & Lang 1994), stejné jako kdyz byl poddn samotny inhibitor (Rhen & Lang
1994, Warner & Shine 2008). Vliv glukokortikoid(i na pomér pohlavi mladat je nejisty (Warner
et al. 2009).

Opét je ale nutné si pokladdat otdzku, do jaké miry jsou tyto manipulacni studie
relevantni z pohledu déjid odehravajicich se v pfirodé. Ackoliv dokladaji roli hormon(
v ovlivnéni poméru pohlavi mladat, koncentrace hormon0 ve vejci po jejich aplikaci mGze
mnohondsobné prekrocit jejich fyziologickou koncentraci (Murray et al. 2016). | presto je
nutno brat v potaz potencialni roli téchto latek ve zméné poméru pohlavi v pfirodnich
populacich, a to i napfiklad, pokud se vyskytuji jako polutanty antropogenniho plvodu

(pF. Murray et al. 2016 a McNabb et al. 2020).

Co se tyka faktord ovliviiujicich tercidrni a operacni poméry pohlavi, plati u druhl s ESD

stejné zakonitosti, které byly popsany v kapitole 5.1.

6.2 Empirické poméry pohlavi u druht s ESD

Jako v kapitole o empirickych pomérech pohlavi u druh( s GSD se zde pokusim zaméfit
predevsim na obecné zakonitosti, kterymi se vyznacuji druhy s ESD a soucasny pohled na

danou problematiku.

Na rozdil od druh(i s GSD jsou druhy s ESD castéji spojeny s mnohem vétsi variabilitou
v pomérech pohlavi, a to na vSech urovnich. Nejvétsi vnitrodruhova variabilita v pomérech
pohlavi je nachdzena v ramci sekundarnich pomért pohlavi (Bokony et al. 2019). U druhd
s ESD jsou znamy jak vychyleni ve prospéch samic, tak ve prospéch samci, a to i v ramci
raznych populacich jednoho druhu (Bull & Charnov 1989, Zweifel 1989, Freedberg & Bowne
2006, Bokony et al. 2019). Pomér pohlavi je ale u druhl s ESD mnohem castéji asociovan
s vétSim poctem samic, a to pfedevsim na uUrovni sekundarniho poméru pohlavi (Bull &
Charnov 1989, Békony et al. 2019). Tento pomér pohlavi mize byt vychylen i velmi podstatné,
kdy nékteré populace tvofi samice i z vice nez 90 % (Jensen et al. 2018). Mira vychyleni se

oproti sekunddrnim pomérim pohlavi na dalSich urovnich snizuje (Bokony et al. 2019), avsak

16



jsou znamy i pripady preneseni sekundarniho poméru pohlavi na Uroven terciarni (Ewert &

Nelson 1991, Schwanz et al. 2010).

Co je dlvodem téchto jev(? Jednim z dlvodd velké variability v sekundarnich
pomérech bude pravdépodobné fluktuujici teplota, ktera fidi vyvoj mladdat (Bdkony et al.
2019). Napfiklad u Zelvy Testudo hermani zména inkubacni teploty o 3 °C znamena, Ze se misto
100 % jednoho pohlavi vylihne 100 % druhého pohlavi (Eendebak 2001). Vztah mezi teplotou
inkubace a pomérem pohlavi mladat je ale druhové specificky (pf. Standora & Spotila 1985,

Viets et al. 1993, Cree et al. 1995, Gonzalez et al. 2019)

Dlouhodobé vychyleni sekundarniho poméru pohlavi ve prospéch samic muize mit
nékolik rGznych pficin. Jiz dlouhou dobu je ptedpovidano, Ze vychyleny pomér pohlavi ve
prospéch samic by mél byt favorizovan pfi skupinovém vybéru (Colwell 1981). Tento model
skupinového vybéru od Colwella (1981), kdy v ramci populace zvitézi skupiny s pomérem
pohlavi vychylenym ve prospéch samic, vychazi z pfedpokladu, Ze v populaci vznikaji a zanikaji
mensi skupinky, ve kterych se jedinci mnozi a do kterych se dostanou nahodné samice s
rdznymi strategiemi pro produkci poméru dcer a syna (detailnéji v praci Cowell 1981). Pro
uplatnéni tohoto modelu v populacich plazli povazuji za problematické pravé vyzadované
populacni usporadani zahrnujici tvorbu a rozpad malych ndhodné utvorenych skupinek, jehoz

ekvivalent jsem nebyl schopen nalézt v literature tykajici se populaci plaz(.

Byla testovana i rozdilnost v mife pfibuznosti mezi druhy s ESD s predpokladem, Ze
pokud se jedinci mnozi v malych izolovanych populacich, méli by vykazovat velkou miru
pribuznosti a mohla by se pak podle Ewerta a Nelsona (1991) mohla uplatnit hypotéza local
mate competiton (Hamilton 1967) vedouci k vétsim investicim do produkce dcer. Snizend mira
genetické variability a predpokladand vétsi pribuznosti v ramci téchto populaci ale vychyleni

ve prospéch samic vysvétlit nedokazala (Burke 1993).

Dalsi pficinu vychyleni sekundarniho poméru pohlavi ve prospéch samic navrhuji
Freedberg & Wade (2001). Jedna se o filopatrii samic (tj. vraceni se na misto hnizdisté, kde se
dana samice vylihla) — pokud se napftiklad na néjaké plazi lihne vice samic (napfiklad z dlivodu
pfitomnosti tmavsiho pisku neZ na okolnich plazich [Laloé et al. 2014], nebo z divodu
orientace plaze zajistujici jeji vétsi oslunéni [Janzen 1994a]), tyto samice se sem pak budou

vracet zpét, az dospéji a budou zde klast své snlsky, ze kterych se opét pravdépodobnéji
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vylihnou samice. Tento princip se uplatiuje predevsim u morskych Zelv, které se filopatrii
vyznacuji (Peare & Parker 1996, Lee et al. 2007). Autofi Freedberg & Wade (2001) poukazuji
na to, Ze vliv filopatrie u mofskych Zelv na vychyleni ve prospéch samic by nemél byt narusen
posunutim prahovych teplot vznikajiciho jedince tak, aby se samci lihli i ve vysSich teplotach,
ale neberou pfitom v potaz moznou behavioralni reakci samic (pf. zahrabani vajec do vétsi

hloubky [Blechschmidt et al. 2020]).

Jako dalsi vysvétleni nabizi Freedberg a Wade (2004) silnou kompetici mezi samci.
Vychazeji ¢astecné z Trivers-Willardovy (Trivers-Willard 1973) a Fisherovy hypotézy (Fisher
1930). Pfedpokladaji, Ze existuji vyhodné a nevyhodné teploty pro vyvoj mladéte, které budou
predikovat jeho budouci zdatnost. Zdatnost samce bude kvili silné kompetici na podminkach
inkubace vice zavisla. Podle Trivers-Willardovy hypotézy by se tak za optimdlnich podminek
méli lihnout spiSe samci. Samice vyprodukované v horsich, ale stdle Zivot umoznuijicich,
inkubacnich teplotach budou mit vétsi miru mortality a nebudou tedy pfispivat takovou mérou
do selektovaného vyrovnaného tercidarniho poméru pohlavi. Samice tak budou na Urovni
sekundarniho poméru pohlavi prevazovat, z dlvodu nemozZnosti se Uuplné vyhnout

nevyhodnym teplotdm v dasledku teplotni fluktuace.

Ackoliv autofi nabizeji solidni diikazy o tom, Ze u nékterych krokodyld a kajmanek jsou
splnény podminky silné samci kompetice a lihnuti samcl ve vyhodnych teplotach, povazuiji
tento model za mirné rozporuplny v souvislosti s Fisherovym modelem (Fisher 1930)
predpovidajicim vyrovnanou investici do produkce dcer i synt bez ohledu na mortalitu mladat
po narozeni. Je oviem mozné, ze Fisherllv model teoreticky nemusi byt univerzalné platny,
nebo jeho efekt mlzZe byt nékdy slaby. | tak je zjevné, Ze vychylené sekundarni poméry pohlavi

ve prospéch samic u druh(i s ESD nejsou jednoduse vysvétlitelné.

To, Ze jsou sekunddrni poméry castéji asociovany svice samicemi, ale nutné
neznamena, Ze tento stav pretrva do dalSich pomért pohlavi. Samice mohou mit ¢asto delsi
dobu dospivani nez samci, coz zpUlsobi jejich mensi podil na terciarnim poméru pohlavi
(Lovich et al. 2014). Zaroven jsou samice nékterych druhd schopny se mnozit méné ¢astéji nez
samci, coz mulze také nahrdvat vyrovnanéjSimu opera¢nimu poméru pohlavi, pokud
sekundarni pomér pohlavi byl vychylen ve prospéch samic (Hays et al. 2010a, Laloé et al.

2014).
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| pokud by pomér pohlavi na dalSich Urovnich byl vychylen ve prospéch samic, nemusi
to nutné znamenat nevyhodu z hlediska Zivotaschopnosti populace. Vychyleni poméru pohlavi
ve prospéch samic muize zajistit vétsi reprodukéni rychlost populace diky mensimu podilu
samcU jakoZto pohlavi, které se pfimo samo nereprodukuje (tzv. dvojnasobna cena samcu,

Fisher 1930, podle Kobayashi & Hasegava 2016).

Stéle je vSak potifeba mit také na paméti teoretické modely, které predpovidaji vétsi
zranitelnost populaci, jejichz pomér pohlavi je dlouhodobé vychylen, i kdyz vétsi zranitelnost
je spiSe asociovana s prevahou samcll (Bessa-Gomez et al. 2004, Le Galliard et al. 2005).
Nevyrovnany tercidrni pomér pohlavi také muize ovlivnit efektivni velikost populace

(Wright 1931).

Zda jsou tedy vychylené poméry pohlavi ve prospéch samic vyhodné, je spekulativni, a
proto nepfinasim v tomto ohledu jednoznacny zavér. Na zavér této kapitoly bych chtél také
zminit, Ze na vychylky v pomérech pohlavi pozorované v soucasnosti Ize nahlizet i z ipIné jiné
perspektivy. V soucasné dobé je zmifiovan vliv klimatické zmény (bude podrobnéji diskutovan
v dalsi kapitole) a vliv antropogennich faktord (pr. kaceni vegetace v mistech, kde hnizdi
samice [Freedberg & Bowne 2006], chemikalie vypousténé do pfirody [pf. Murray et al. 2016])

na posun v pomérech pohlavi.
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7. Poméry pohlavi druh( s ESD a klimatickd zména

V soucasné dobé panuje obava o druhy s ESD kvili moznému vychyleni poméru pohlavi
v dUsledku probihajici klimatické zmény (IPCC 2021), které by mohlo vést az k zaniku
nékterych populaci (Janzen 1994b, Hulin et al. 2009, Mitchell & Janzen 2010, Mitchell et al.
2010, Grayson et al. 2014, Blechschmidt et al. 2020). Existuji dikazy, Zze nadpramérné teplé
roky maji vliv na vychyleny pomér pohlavi (Janzen 1994b, Schwanz et al. 2010) a na zakladé
teoreticky moznych scénaru globalniho otepleni (IPCC 2021), podle kterych by teplych sezén
mélo pribyvat, se zd3, Ze je tato obava opodstatnéna. Je tedy otazkou, zda druhy s ESD této
klimatické zméné podlehnou, nebo se dokdzi pfizplsobit, pripadné zda bude potreba lidského

zasahu pro zachovani existence téchto druh.

7.1 Ne vSechny druhy, ¢i populace druht s ESD jsou stejné ohrozené

Zda se, Ze mira ohroZeni z hlediska vychyleni poméru pohlavi neni u vSech druh( s ESD
stejnd. Mitchell & Janzen (2010) uvadéji hlavni faktory, které podle nich ovlivni schopnost

preziti populaci, ¢i celych druhd.

Patrné jednim z nejzasadnéjSich faktord je typ ESD. Jak bylo zminéno v kapitole 6,
existuji 3 typy ESD, pficemzZ nejohrozenéjsi se zdaji byt druhy, u kterych se lihnou samci ve
vyssich teplotach. Prevaha samcl v populaci pravdépodobnéji ohrozi jeji existenci (Bessa-
Gomes et al. 2004, Le Galliard et al. 2005, Mitchell & Janzen 2010). Jednim z druh(, ktery ma
tento typ ESD, je hatérie novozélandska (Sphenodon punctatus) (Cree et al. 1995). Nékteré
populace hatérie v soucasnosti vykazuji vzestupny trend poctu dospélych samcl a progndzy
jejich budouciho vyvoje, pokud nebude ze strany clovéka pfistoupeno k zachrannému

managementu, jsou negativni (Mitchell et al. 2010, Grayson et al. 2014).

Kromé samotného typu ESD lze jednotlivé druhy (nebo dokonce i populace) rozliSovat
pomoci tzv. pfechodového rozmezi teplot (ddle jen TRT — transitional range of temperatures),
coz je rozmezi teplot, ve kterém se lihnou obé pohlavi. TRT muze byt Siroké nékolik desetin
stupnl aZz nékolik stupnl (Hulin et al. 2009). Druhy s SirSim TRT by mély byt rezistentnéjsi k

produkci pouze jednoho pohlavi (Mitchell & Janzen 2010). Dalo by se predpokladat, Ze druhy
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(Ci jejich populace) vyskytujici se v mistech o vyssi zemépisné Sifce s vétsi variabilitou teplot
budou mit Sirsi TRT. Takova zdvislost se ale nepotvrdila jako obecné platna a je tfeba pohlizet
na druhy (Ci populace jednoho druhu) z hlediska TRT individualné (Hulin et al. 2009, Li et al.
2022)

Mitchell & Janzen (2010) predpovidaji, Ze vice ohrozené druhy z hlediska rychlé zmény
teploty budou i takové, jejichz generacni doba je delsi. Napriklad béhem Zivota jednoho
jedince karety obrovské (Chelonia mydas) by se mohlo oteplit az 0 0,8 °C a neni tak jasné, zda
tento druh (a jiné druhy s dlouhou generacni dobou) dokaze udrzet tempo s takovou zménou
skrze mikroevolucni adaptace a zamezit produkci pouze jednoho pohlavi (Refsnider & Janzen

2015, Blechschmidt et al. 2020).

Dalsi proménnou ovliviiujici adaptaéni potencidl je schopnost druhu efektivné
dispergovat do okoli a vyuZzit tak jiny vhodny habitat pro inkubaci vajec, ve kterém by byl
umoznén vznik i vzdcnéjsiho pohlavi (Mitchell & Janzen 2010). Schopnost druhd s ESD
pohybovat se v prostoru na delsi vzdalenosti mize byt velmi omezend (Escobedo-Galvan et al.
2011). Jsou ale i druhy, které tvofi vyjimku (pf. Caretta caretta [Hays et al. 2010b]). Potizi mGze
byt i fragmentované prostiedi znemoZnujici tyto prfesuny do mist s vhodnéjsimi podminkami

pro reprodukci (Mitchell & Janzen 2010).

Mimo vySe zminéné parametry hraje roli pti ohrozenosti populace i jeji aktualni pocetni
velikost (Mitchell & Janzen 2010). Mensi populace jsou obecné nachylnéjsi k zaniku z dlivodu
pfitomnosti inbreedingu, snizeni genetické variability, plisobeni driftu a jinych stochastickych
jevu, zatimco vétsi populace s vyrovnanym pomérem pohlavi maji vétsi adaptacni potencial

(Wright 1931, Frankham 2005).

7.2 Je moiné se prizpUsobit?

| kdyz by se nékteré druhy jevily jako velmi ohrozené z hlediska rychlého otepleni, bylo
navrzeno nékolik moznosti, jak by se mohly ptizplUsobit z hlediska produkce i vzacnéjsiho
pohlavi, aniz by doslo k jejich extinkci. Tyto moZnosti bych rozdélil do dvou kategorii na

behavioralni a nebehavioralni mechanismy. Mezi ty behavioralni patfi:
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MozZnost disperze do mist s pfihodnéjsSimi podminkami pro produkci i druhého
pohlavi — v tomto pfipadé hraje roli schopnost disperze daného druhu. Jak bylo zminéno vyse,
schopnost disperze plazl s ESD na dlouhé vzdalenosti mize byt znacné omezena (review
Mitchell & Janzen 2010, Escobedo-Galvan et al. 2011). Napfiklad mofské Zelvy, na které je
Casto zaméren vyzkum spojeny s posunem pomeéru pohlavi v disledku globalniho otepleni,
jsou schopny dispergovat (Hays et al. 2010b), avSak mohou byt znacné limitovany ve vybéru

nového vhodnéjsiho mista pro hnizdéni filopatrii (Freedberg & Wade 2001).

Zména mikrohabitatu pro inkubaci vajec v rdmci jednoho stanovisté —i v ramci jednoho
stanovisté mulzZe byt vice vhodnych mist pro inkubaci vajec. Néktera tato mista mohou byt
napfiklad vice zastinéna nez jind, ¢imzZ by ve svém duUsledku mohla byt zajisténa nizsi teplota
inkubace a vyvoj vzacnéjsiho pohlavi. Jsou zndmy pfipady, kdy samice australské agamy
Physignathus lesueurii vyskytujici se v mistech s vyssi primérnou teplotou, kladly vejce na vice
zastinéna mista a diky tomu se teplota v ramci snasky neliSila oproti sniskam samic z mist
s nizsi teplotou (Doody et al. 2006). Podobny fenomén byl zaznamenan i u kajmanky dravé
(Chelydra serpentina), kdy samice z mist blize rovniku kladly vejce do vice zastinénych mist
(Ewert et al. 2005). Teplota inkubace by mohla byt sniZena, i pokud samice zahrabe vejce do

vétsi hloubky (Blechschmidt et al. 2020).

U mnoha druhd byla zaznamendna zména fenologie (zména v nacasovani
rozmnozovani) v dUsledku vyssi teploty, pficemz teplejsi obdobi pfed rozmnoZovanim
znamenalo dfivéjsi reprodukci (Ewert et al. 2005, Doody et al. 2006, Schwanz & Janzen 2008,
Patel et al. 2016). Zména fenologie tak predstavuje dalsi potencidlni mechanismus, jak se

vyrovnat se zvysujici se teplotou.

Kromé vyse zminénych behaviordlnich zmén byla zjisténa i schopnost vyvijejiciho se
mladéte ovlivnit, zda se z néj stane samec, ¢i samice skrze behaviordlni termoregulaci ve vejci
(Ye et al. 2019). Bylo tak navrhnuto, Ze se muzZe také jednat o potencialni mechanismus, ktery
by pomohl druhlim s ESD vyrovnat se s oteplenim (Ye et al. 2019). Zaroven je nutné si
uvédomit, Ze behaviordlni termoregulace embrya vrdmci vejce je znacné prostorové
omezen3, a tak k ovlivnéni pohlavi mladéte muize dojit pouze v pfipadé, Ze je vejce inkubovano
v blizkosti pivotalni teploty (Tpiv — teplota, pfi které se lihne stejny pocet samcl a samic) a

zaroven musi byt v ramci vejce dostatecny teplotni gradient (Ye et al. 2019).
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Kromé téchto moznych behavioralnich odpovédi na zvysujici se teplotu rozlisuji jesté
dalsi odpovédi, které nejsou behavioralniho charakteru. Jednd se o zménu Ty, rozsifeni TRT a

potencialné i prechod na genotypové uréeni pohlavi (Mitchell & Janzen 2010).

Ackoliv u plazli k pfechodu na GSD dochazelo v evoluci nékolikrat nezavisle na sobé
(Pokorna & Kratochvil 2009, Johnson Pokorna & Kratochvil 2016) a tento mechanismus by
mohl ucinné kompenzovat vychyleni sekunddrniho poméru pohlavi (Bull & Charnov 1988,
Bokony et al. 2019), musel by prechod ke GSD v zdavislosti na scéndfi rychlosti otepleni
probéhnout v ramci nékolika desitek az stovek let. Je ale velmi nepravdépodobné, ze by
zafixovani pohlavnich chromozomi v populaci probéhlo v tak kratkém casovém horizontu

(Abbott et al. 2017).

Data tykajici se Tpiv @ TRT naznacuji, Ze existuje variabilita v ramci rGznych populaci
jednoho druhu (Ewert et al. 2005, Hulin et al. 2009, Refsnider et al. 2014, Lockley & Eizaguirre
2021, Li et al. 2022). Pravdépodobné by se mohlo jednat o adaptace na lokdlni podminky, ale
neni jasné, zda by evoluce téchto znakl sama o sobé mohla udrZzet tempo s rychle se zvysujici

teplotou v horizontu nékolika desitek az stovek let (Refsnider & Janzen 2015).

7.3 Pohlavni reverze v dUsledku globdlniho otepleni

Z hlediska vychyleni poméru pohlavi v disledku oteplovani nemusi byt ohrozené pouze
druhy s ESD. | u plazii byl zaznamendan jev zvany pohlavni reverze, pfi kterém dochazi
v dUsledku plGsobeni environmentalniho faktoru v pribéhu vyvoje jedince ve vejci ke zméné
pohlavi, které by za jinak bylo ur¢eno pohlavnimi chromozomy (Holleley et al. 2016). Jednim
ze stimulll navozujicich pohlavni reverzi je teplota. Dnes jsou s jistotou potvrzené dva druhy
plazl, které jsou této reverze v disledku teplotnich zmén béhem inkubace schopny. Jedna se
o australské druhy — agamu vousatou (Pogona vitticeps) a scinka Bassiana duperreyi
(Shine et al. 2002, Quinn et al. 2007). OhrozZenéjsi z hlediska otepleni bude spiSe agama
vousata (Pogona vitticeps), protoze u ni se pfi vyssich inkubacnich teplotdch mezi 34 az 37 °C
lihnou samice s pohlavnimi chromozomy 7ZZ, které jinak determinuji samci pohlavi (Quinn et
al. 2007). Soucasné predikce naznacuji, Ze by pohlavné revertovanych jedincli mohlo pribyvat
a v krajnim pripadé by mohlo dojit az ke ztrdté W chromozomu a pfechodu z GSD na ESD
(Bokony et al. 2017, Schwanz et al. 2020). Zda k tomu dojde, bude zalezet predevsim na tom,
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s jakou frekvenci budou vznikat revertovani jedinci v pfirodé, jaka bude jejich reprodukéni
zdatnost oproti normalnim jedincim a pfipadné, zda do populace s revertovanymi samicemi
budou migrovat samice s pohlavnimi chromozomy ZW (Bdékony et al. 2017, Schwanz et al.

2020).

7.4 Budoucnost plazli s ESD

Jaky mechanismus by mohl zachranit druhy s ESD? To neni zcela jisté. V souc¢asné dobé
se predpoklada, Ze nejefektivné;jsi by byla participace vice z vy$e zminénych mechanismu, tedy
evoluce nebehavioralnich znakd spolecné s behavioralni plasticitou samic (Refsnider & Janzen
2015, Ye et al. 2019, Blechschmidt et al. 2020). To, zda se druhy viibec dokazi prizpUsobit,
bude pravdépodobné zaviset na tom, jak rychlé bude oteplovadni a na individualnich
schopnostech populaci (Blechschmidt et al. 2020). Soucasné pfistupy snazici se predikovat
mozné scéndre limituje fakt, Ze neni vidy zndmy zpuUsob, jakym se dédi znaky, které by
dokazaly druhy vymanit zvychylujicich se pomérl pohlavi (Mitchell & Janzen 2010,
Blechschmidt et al. 2020).

Jak bylo zminéno v kapitole 6.2, nékteré studie dokonce tvrdi, Ze vychyleny pomér
pohlavi ve prospéch samic mlze byt vyhodny z hlediska ristu populace, avsak plati to pouze,
pokud produkce samic nebude zcela dominantni a bude dostatek samc(, ktefi budou moci
samice oplodnit (Wedekind 2002, Laloé et al. 2014). Na druhou stranu v pripadé, Ze bude
pouze nékolik malo samci oplodniovat vSechny samice v populaci, hrozi riziko inbreedingu

(Blechschmidt et al. 2020).

Je také potieba mit na paméti, ze plazi s ESD jsou na Zemi jiz dlouho a prezili mnohé
teplotni fluktuace v pribéhu jejich existence (review v Mitchell & Janzen 2010). | tak si ale
myslim, Ze je tfeba vénovat pozornost pomérim pohlavi plazi béhem soucasné probihajici
zmény klimatu a ptipadné nastavit vhodny management ochrany, diky kterému by v ptipadé

silného ohroZeni mohli plazi s ESD na Zemi pretrvat.
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8. Zaver

Poméry pohlavi u plazd na rGznych drovnich mohou byt ovlivnény mnoha rlznymi
komplexnimi procesy. | tak Ize ale nalézt souvislost mezi typem urceni pohlavi a pozorovanym
pomérem pohlavi. Druhy s GSD maji poméry na vSech Urovnich vyrovnanéjsi a dlivodem
tohoto jevu je pravdépodobné limitace spojena s mendelistickou dédic¢nosti pohlavnich
chromozomu. Pokud je pomér pohlavi u druh(i s GSD vychylen, je tomu tak spiSe na Urovni
terciarniho poméru pohlavi a méné pocetné je nejcastéji heterogametické pohlavi. Bylo
navrzeno nékolik mechanism( zapficinujicich tento jev, ale sila prispévku kazdého z nich je
spisSe predmétem diskuzi, a tak se tato oblast nabizi jako smér dalsiho vyzkumu. Na druhou
stranu druhy s ESD maji poméry pohlavi variabilnéjsi, coz je predpokladané v dlsledku
variability teploty béhem inkubace. Stale zde vSak z(istavd ne zcela zodpovézena otdzka, proc

je sekundarni pomér pohlavi druh(i s ESD ¢astéji asociovan s nadbytkem samic.

V souvislosti se soucasné probihajici zménou klimatu panuji diskuze o osudu druh
s ESD, které by mohly v krajnim pfipadé vyhynout kvili extrémnimu vychyleni poméru pohlavi.
Osud téchto druhl zavisi na mnoha faktorech a jejich extinkci nelze zcela vyloudit.
V soucasnosti je tfeba populace druhl s ESD studovat a v pfipadé potieby zvolit vhodny

management ochrany.
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