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Abstrakt

Skupina Varanidae je tvarové velmi uniformni, ale velikostné vykazuje obrovskou
variabilitu, a to jak na fylogenetické tak i na ontogenetické Girovni. Pohlavni dvojtvarnost ve
velikosti (SSD) je u varani velmi vyrazna, tato skupina je schopna velmi rychlého ristu,
metabolismu a pohlavniho dospivani. Na zakladé dat o velikosti jednotlivych druhti se mi
podarilo ovétit platnost Renschova pravidla, kdy s rostouci velikosti druhu se zvétsuje rozdil
ve velikosti samctl a samic, samci jsou napadné vétSim pohlavim. V dalSim kroku jsem se jiz
zamé&fila na modelovy druh varana mangrovového (Varanus indicus). Sledovala jsem velmi
detailng jeho ontogenezi. Zjistila jsem, ze je tento varan pomérné€ znaéné dimorfni ve velikosti
a Castecné 1 ve tvaru téla, je schopny enormné rychlého ristu a pohlavniho dospivani. Oproti
velikostni pohlavni dvojtvarnosti je tvarova jen slaba, avSak méfitelnd v téch mistech, kde byl
predpokladan selek¢ni tlak. Odbéry krve sledovaly biochemické a hematologické parametry.
Koncentrace biochemickych parametri poodhalily hospodateni jednotlivych pohlavi se zdroji,
nakladnost ristu a reprodukce. Ackoliv obé pohlavi produkuji obdobné mnozstvi biomasy
(rist samci vs. reprodukce samic), zda se, ze investice do reprodukce jsou kvalitativné
cervenych krvinek na velikosti téla. Prace méla za cil osvétlit detailnim studiem Zivota
jednoho druhu obecnéjSi zakonitosti a provazanost biologickych pochodl v Zivoté celé

skupiny Varanidae.



Abstract

Monitor lizards (Varanidae) are morphologically very uniform in body shape, but
much diversified in body size along both phylogenetic and ontogenetic axes. A striking sexual
size dimorphism exists in monitor lizards; they are capable of fast growth, metabolism and
sexual maturation. I collected the data concerning body size of particular species and verified
the validity of Rench’s rule, which said that there is bigger difference in body size of
a conspecific male and females growing with larger body size of the species. Males are
markedly bigger than females. In the next step, | focused on the model species of monitor
lizards, Varanus indicus. | monitored its ontogeny very carefully. | found that this monitor
lizard has pronounced sexual size dimorphism, but there are only small differences in body
shape. It is capable of rapid growth and sexual maturation. The sexual dimorphism in body
shape is only poor, but still measurable right in those places where the selection pressures
were expected. Blood sampling monitored biochemical and haematological parameters. The
concentrations of the biochemical parameters revealed the economy of resources of particular
sexes partially, the costs of body growth and reproduction. Although both sexes produce the
same amount of biomass (the body growth of males vs. the reproduction of females), it seems
that the investment to the reproduction is qualitatively more expensive. The evaluation of
haematological parameters revealed the size dependency of red blood cells on the body size.
By the detailed study of one species of monitor lizard this work aimed to explain the general
rules and interconnection of the biological processes in the life of a whole group of monitor

lizards.
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1 Uvod

1.1 Uvod do problematiky a cile prace

Od narozeni Charlese Darwina uplynulo jiz vice nez 200 let. Jeho prace
neodmyslitelné¢ poznamenala nas pohled na zivot a 1 v soucasné dob¢ jsou myslenky tohoto
ptirodovédce stale rozvijeny. Obrovsky pokrok Vv metodologii védy, fylogenetice,
laboratornich metodach a vibec v technické vybavenosti vyzkumniki umoziiuje soucasné
generaci obrovské moznosti, jak zkoumat rizné okruhy nejen biologickych aspekti.
Jednotlivé teze Charlese Darwina jsou tak podrobeny velmi detailnim analyzdm a je
provétovana jejich platnost. Darwinova teorie o pohlavnim vybéru a souvislost s pohlavni
dvojtvarnosti se tomuto Usili nevyhnula a bada na ni i v dneSni dob¢é molekularnich studii
mnoho UspéSnych védeckych pracovnikii. Zda se tedy, ze téma pohlavniho dimorfismu jesté

nebylo vyc€erpano a i ja mohu ptispét kapkou poznani do tohoto oceanu myslenek.

Pohlavni dvojtvarnost jsem shodou okolnosti zacala studovat na varanech. Tato
nahoda se ukazala byt jako velmi $tastna. Skupina Varanidae je totiz mezi Supinatymi plazy
naprosto unikatni svymi vlastnostmi. Ackoliv je tato skupina tvarové velmi uniformni,
existuji zde obrovské velikostni rozdily od nejmensich druhd velikosti 10 cm az po nejveétsi
soucasn¢ zijici Supinaté plazy, kterymi jsou varani komodsti. Tato skupina je do velké miry
zkoumana pravé kvuli variabilit¢ ve velikosti, ktera se projevuje na urovni fylogenetické
1 ontogenetické. Pravé k velikosti jsou vztahovany znaky morfologické, fyziologické ¢i
behavioralni. Jedina prekazka ve studiu této skupiny se ukazala pravé velikost komplikujici
jakoukoliv manipulaci s témito zvifaty. I pfes to musim konstatovat, ze bych jen velmi tézko

hledala podobnou modelovou skupinu plazii vhodnou ke studiu pohlavni dvojtvarnosti.

V tivodu musim podotknout, Ze celd prace vznikla diky spolupraci vsech spoluautord,
bez nichZ bych se neobesla. Pravé diky riznym zaméfenim mych kolegi a vyuZiti jejich
znalosti v oboru se mohla rozrust do $irSich souvislosti a pfinést tak i, doufam, zajimavé;jsi
vysledky, nez jsme ptvodné ocekavali. Souborem nékolika piistupti k dané tématice vznika

jako zavrSeni tato dizertacni prace.

V prvni fazi jsem se snaZila pochopit, jaka je distribuce pohlavniho dimorfismu ve
velikosti (Sexual Size Dimorphism — SSD) u varant, jaka byla jeho evoluce a mozné pficiny
vzniku u skupiny Varanidae. V dalSim kroku jsme se jiz zamé&fili na studium jednoho

modelového druhu varana, varana mangrovového (Varanus indicus). Na tomto druhu jsme

1



usilovali 0 co nejdetailnéjsi postihnuti vSech aspektd jeho biologie, od podrobného popisu
ontogeneze, pohlavniho dospivani, investice do rlstu a rozmnozovani, chovani az po jeho
parametry krve. To znamend, Ze jsme o ném chtéli védét uplné vSe a na zaklad¢é toho
pfemyslet, pro¢ a jak zde vznika pohlavni dvojtvarnost a zda lze zjisténa fakta néjakym

zpusobem zobecnit a aplikovat i jinde.
Cile této prace byly:

1. Zrekonstruovat evoluci pohlavni dvojtvarnosti u skupiny Varanidae, ovétit platnost
Renschova pravidla a otestovat mozné pticiny vzniku SSD u této skupiny

2. Popsat tvarovy pohlavni dimorfismus u varana mangrovového a osvétlit, jaké selekéni
tlaky mohly dimorfismus u tohoto druhu zptsobit

3. Popsat investice samcli a samic do rastu a reprodukce, zda se néjak kvantitativné
a kvalitativné 1i$i a proc¢

4. Zjistit, zda na vnitrodruhové tUrovni existuje u varani mangrovovych zavislost

velikosti krevnich bunék na velikosti téla



2 Vysledky prace v kontextu sou¢asného poznani

2.1 Mezidruhové srovnani a evolu¢ni pric¢iny SSD

Existence sam¢iho a sami¢iho pohlavi s sebou nese rozdilnost v tom, jak organismus
vypada. Jednotlivd pohlavi se lisi morfologicky pohlavnimi organy. Téméf vzdy ale existuji
dal$i ,,sekundarni“ pohlavni znaky, ve kterych se jednotliva pohlavi odliSuji, a to velikost
a tvar t¢la, barva povrchu téla ¢i naptiklad chovani (Darwin 1871). Velikost téla je nejvice
rozsiteny znak pohlavni dvojtvarnosti (Sexual Dimorphism — SD) — pohlavni dvojtvarnost ve
velikosti (Sexual Size Dimorphism — SSD). O fenoménu SSD bylo jiz napsano mnoho knih
a popsano mnoho stran odbornych casopisi. Obrovské védecké usili je 1 naddle vénovano
snaze najit vysvétleni vzniku pohlavni dvojtvarnosti. Jaké selekéni tlaky mohou zpisobit, ze
druh, ktery je produktem témét identického genomu (rozdily jsou ptipadné jen na pohlavnich
chromozomech), muze vypadat v mnohych piipadech odlisné a lisit se svoji velikosti tfeba

i o mnoho fadu?

Dvé hypotézy vévodi teoriim o vzniku SSD v Zivo€i$né 1i8i. Ty vychéazeji predev§im
z uvahy, Ze samci a samice maji ve svém Zzivoté odlisné reprodukéni role (Andersson 1994,
Fairbairn 1997, Blanckenhorn 2005). Charles Darwin si kromé pfirodniho vybéru spravné
povsimnul i vybéru pohlavniho (Darwin 1871), ktery obvykle ptisobi na zvétSovani velikosti
samct. Samci VéEtSi velikosti byvaji ve vyhodé v boji o samice, teritoria, zdroje, jsou
atraktivnéjsi pro samice apod. Na samce pusobi veliky tlak, protoze maji vétsi variabilitu
V poctu potomkl nez samice. Naproti tomu ,,Big mother theory” neboli fekunditni selekce
(Darwin 1871, Fairbairn 1997) podporuje zvétSovani velikosti téla samic. Vétsi samice je
(Shine 1988). Vyse zminéné ultimatni pfi¢iny vzniku SSD pak dopliuji mozné ekologické
priciny. Ty vychazeji opét zrozdilnosti mezi samci a Samicemi, v§imaji si rozdilnych
ekologickych nik jednotlivych pohlavi (Slatkin 1984), napfiklad rozdilnosti ve velikosti
potravy ¢i prostoru, ve kterém se pohybuji. Otazkou vSak nadale ziistava, zda tyto ekologické
rozdilnosti jsou pfi¢inou SSD ¢i jeho dusledkem. Konkrétni vzhled jednotlivych pohlavi
stejného druhu (tj. mira SD) je dnes povazovan za vysledek rovnovdhy mezi pohlavnim

vybérem, fekunditni selekci a piirodnim vybérem (Blanckenhorn 2005).

Nehled¢ na to, jaké selek¢ni tlaky pasobi na organismy, existuje obecné pravidlo
o SSD u zvifat - Renschovo pravidlo (Abouheif & Fairbairn 1997, Rensch 1960 ex Fairbairn



1997), které predpoklada existenci hyperalometrického vztahu mezi velikosti samce a samice,
a makroevoluéni ,,pattern” pohlavniho dimorfismu tak Ize vysvétlit jen evolu¢nimi zménami
v samotné velikosti téla (Obr. 1). Renschovo pravidlo predikuje, ze pohlavni dimorfismus ve
velikosti se zvétSuje, pokud jsou samci vétSim pohlavim (male-biased SSD, MBSSD)
a zmenSuje, kdyz jsou samice vétsim pohlavim (female-biased SSD, FBSSD). Nazory na to,
zda je toto pravidlo obecné platné a muze se plnopravné zaradit mezi ostatni pravidla
o velikosti téla (napiiklad Bergmanovo, Copeho pravidlo), se lisi. Jeho platnost byla
prokdzana u mnoha skupin zahrnujicich velikou diverzitu, a to napfiklad u ¢lenovecu
(Blanckenhorn et al. 2007, Serrano-Meneses et al. 2008), ryb (Young 2005), plazt (Cox et al.
2007, Stuart-Fox 2009, Frydlova & Frynta 2010), ptakt (Székely et al. 2004, Dale et al.
2007), savcu (Lindenfors et al. 2007, Polak & Frynta 2009, 2010, Frynta et al. 2012)
a dokonce i u dvoudomych rostlin (Kavanagh et al. 2011). Castg&ji byva platnost Renschova
pravidla zjisténa u druhtt s MBSSD. Webb & Freckleton (2007) hypotetizuji, Ze Renschovo
pravidlo plati jen naptl, a to v piipadé, ze je vétsim pohlavim samec. Fairbairn (1997) uvadi,
Ze toto pravidlo je obecné platné, ale nezastira, ze existuji vyjimky, a to predev$im tam, kde
jsou samice vétSim pohlavim. Pro vysvétleni Renschova pravidla je nejcastéji pouzivana
hypotéza pohlavniho vybéru (Dale et al. 2007), ktera pocita s tim, Ze pohlavni vybér plisobi
pfimo na zménu velikosti samcli a souCasné s touto zménou se upravuje trochu i samici
velikost. Zména velikosti téla samice je ale evoluéné vice omezovana v souvislosti
s reprodukct, a to jak shora z divodu investici do reprodukce, tak i zdola z divodu minimalni

mozné velikosti plodu.
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Obr. 1 Schématické znazornéni Renschova pravidla (pievzato z Webb & Freckleton

2007)

Pravdépodobné skoro u vSech zivocisnych skupin byl pohlavni dimorfismus zkouman,
je popsan dobie jeho smér a mnohdy i konkrétni selekéni tlaky za SD zodpovédné. Neexistuje
vSak dodnes vSeobecna teorie platici u vSech organismii, ktera by jej dokazala vysvétlit. Je ale
velmi pravdépodobné, Ze v piipad€ tak univerzadlniho fenoménu existuje néjaké univerzalni
vysvétleni, jen je nam doposud zastieno ¢i se dopoustime né&jaké soustavné metodologické
chyby v testovani jiz navrzenych hypotéz. V nasledujicich odstavcich bude popsan SD a jeho
pfic¢iny u jednotlivych skupin a vyplyne z toho, doufam, velika variabilita, ktera se v ptirodé

na dané téma vyskytuje.

V zivoci$né tisi byva obvykle vétsim pohlavim samice, tento trend se vyskytuje
U bezobratlych zivocichu a organismi poikilotermnich (ryby, obojzivelnici a plazi). Naopak
u ptaka a saveu byvaji vétsim pohlavim samci (Andersson 1994, Abouheif & Fairbairn 1997).
Zacneme-li u savct, pohlavni dvojtvarnost ve velikosti je nejnapadnéj$i u ploutvonozct
(rypous sloni (Mirounga leonina) zijici v harémovém uspofadani ma nejveétsi rozdil ve
velikosti mezi samcem a samici u savcl, samec je az sedmkrat vétsi nez samice; Bininda-
Edmons & Gittleman 2000, Lindenfors et al. 2002). Vé&tsi samci byvaji Casto 1 u primata
a kopytnikti. Na zvétSovani samcii plisobi u savcd predev§im pohlavni vybér a mira SSD
n¢jak souvisi s reprodukénimi systémy (Trivers 1972). U vétSiny savcu je polygynie

nejrozsitenéjsi reprodukéni systém (Krebs & Davis 1981). Monogamni savci (véetné lidi,



muzi byvaji jen o 7% vetsi nez zeny (Gustafsson & Lindenfors 2004)) byvaji monomorfni.
Tam, kde se vyskytuje mezi samci boj v podobé pietlacovani (kopytnici), ptisobi pohlavni
vybér na zvétSovani téla. Naproti tomu pii soubojich, kde se uplatiiuje kousani, se velikost
téla samcu pfili§ nezvétSuje (Clutton-Brock 1983). U kopytnikd navic obvykle plati, Ze
v otevieném habitatu byvaji dimorfni, v lese monomorfni, coz souvisi s teorii o vzniku SSD
u kopytnikti. Jarman (1974) predpokladal, ze pivodné zily antilopy v uzavieném habitatu,
byly monogamni a monomorfni, nasledné¢ po piechodu do otevieného habitatu se zvifata
zacCala sdruzovat do skupin, objevila se polygynie a s ni souvisel vznik SSD (fylogeneticky
ovéril tuto hypotézu Pérez-Berberia et al. 2002). U savcl existuji i druhy, kde jsou samice
0 trochu vétsim pohlavim (Ralls 1976), napiiklad netopyfti (Chiroptera, Storz et al. 2001),
zajicoviti (Leporidae, Griffing 1974), n€které druhy hlodavca (Glaucomys volans — Madden
1974, Mesocricetus auratus — Swanson 1967, Chinchilla laniger — Bellamy & Weir 1972) ¢i
kosticovci (Mysticeti, Rice & Wolman 1971 ex Ralls 1976). Zajimavym piikladem FBSSD je
hyena skvrnita (Crocuta crocuta, East et al. 1993, Sachser et al. 1999), kiecek zlaty
(Mesocricetus auratus, Payne & Swanson 1970) a mangusta jizni (Helogale parvula, Rasa
1972), kde by FBSSD mohl souviset stim, ze jsou zde samice dominantnim pohlavim.
Renschovo pravidlo bylo u savci opakované zkoumdno a jeho platnost byla prokdzana
u nckterych skupin primati (Smith & Cheverud 2002), u dvojitozubcti (Diprotodontia,
Lindenfors et al. 2007), u divokych i domestikovanych koz a ovci (Caprinae, Polak & Frynta
2009), u divokého a domestikovaného skotu (Bovinae, Polak & Frynta 2010) ci
u domestikovanych pst (Frynta et al. 2012). Skute¢nost, ze Renschovo pravidlo plati
i u domestikovanych zvifat (vyjimkou je domestikovany kur domaci (Gallus gallus f.
domestica, Reme§ & Székely 2010)), kde pusobil pii vybéru ¢lovek, je kontraintuitivni.
Clovék pfi svém vybéru plisobil obvykle jinym smérem, nez jakym jde pohlavni vybér, a to
naptiklad na kvalitu masa, na produkci mléka ¢i vajec. Z tohoto pohledu je ke zvazeni, zda by
mél byt pohlavni vybér dominantnim vysvétlenim vyskytu a platnosti Renschova pravidla.
Renschovo pravidlo nebylo naopak prokazano u velmi dimorfnich sudokopytnikd (Jarman
1983, Pérez-Barberia et al. 2002), coz vSak muze byt dano zna¢nou heterogenitou této

skupiny, variabilitou reprodukénich systému a life-history parametrd jednotlivych kladu.

Ptaci obvykle byvaji, co do velikosti, monomorfni ¢i jsou samci vétsim pohlavim
(Price 1984). Do zna¢né miry to souvisi S monogamii, ktera je hlavné u tropickych ptaku
velmi rozsitena (Stutchbury & Morton 2001). Ale i monogamni ptaci mohou byt dimorfni,

a to Casto ve zbarveni pefi (Kirkpatrick et al. 1990, Burns 1998). Pravé¢ barva pefi (pohlavni



dichromatismus) je nejcast¢jSi forma dimorfismu u ptaki a cesta, jak zatraktiviiovat samce
jinak nez velikosti téla (Darwin 1871, Owens & Hartley 1998). SSD se vyskytuje u ptaka
s lekovym ¢i harémovym uspofadanim, zde jsou samci vétSim pohlavim (Oakes 1992,
Webster 1992). Vyskyt o néco vétSich samic je znam u dravca (Accipitriformes,
Falconiformes), u sov (Strigiformes) a n¢kterych druhii ze skupiny Charadridae — vyskytuji se
tu vzdu$né souboje samcu, kde je vyhodné&jsi byt maly a obratny (Andersson & Norberg 1981,
Székely et al. 2004, Raihani et al. 2006, Székely et al. 2000). Zarovenn by mohlo byt vyhodné
u dravct byt vétSim pohlavim pro samice, protoze se vice podili na obran¢ hnizda (Mueller
1990). U druhd s revertovanou roli pohlavi byva také vétsim pohlavim samice (napf. samice
lyskonoha tizkozobého agresivné bojuji o samce, BWPi 2006 ex Webb & Freckleton 2007;
samci ostnaka afrického se vénuji pé¢i o mlad’ata, samice mezi sebou bojuji o partnery,
Clutton-Brock 2007). Renschovo pravidlo plati u kolibiikti (Trochilidae, Colwell 2000),
pipulek a rajek (Pipridae a Paradisaidae, Fairbairn 1997) ¢i hrabavych ptaki (Galliformes,
Abouheif & Fairbairn 1997). Naopak nebylo potvrzeno u sov (Strigiformes, Abouheif &

Fairbairn 1997) ¢i u jiz vySe zminéného domestikovaného kura (Remes & Székely 2010).

U plazt byva obvykle vétsim pohlavim samice. Zda se, Ze na samice zna¢né pusobi
fekunditni selekce. VéEtsi tendence ke zvétSovani téla samic je u zivorodych druhl oproti
vejcorodym a také u druhl temperatnich oproti jejich protéjSkim Zzijicim v tropickém
prostiedi (Fitch 1981). Je to dano tim, Ze viviparni a temperatni plazi maji oproti svym

protejSkiim méné piilezitosti se rozmnozit.

U Zelv je distribuce SSD do zna¢né miry zavisla na zptisobu zivota dané¢ho druhu.
Terestrické zelvy (Testudinidae, Kinosternidae) a akvatické Zelvy pohybujici se po dné mivaji
obvykle vétsi samce. Ti se mnohdy mezi sebou pietlacuji v boji 0 samice. Naproti tomu
u akvatickych Zelv pohybujicich se aktivné ve vodnim sloupci byva vétsim pohlavim samice
(Emydidae, Geoemydidae, Trionichidae). Samci musi byt pii rozmnozovani mrstni
a pohyblivi (Berry & Shine 1980). Renschovo pravidlo bylo u zelv velmi provéfovano.
Stephens & Wiens (2009) prokazali platnost Renschova pravidla u skupiny Emydidae jen
u druht, kde je samec vétsim pohlavim. Testovali zaroven zékladni hypotézy evoluce SSD,
a to na celé skupiné a pak na jednotlivych kladech. Pohlavni vybér, fekunditni selekce
I ekologické pficiny pfispivali ke vzniku SSD. Autofi zde na piikladu testovani rtuzné
Sirokych skupin varuji pred pfili§ komplexnimi analyzami zahrnujicimi velky soubor druht.
Na jednotlivé skupiny totiz plsobi rtzné selekéni tlaky a v rozsdhlych analyzach

heterogennich skupin se pak muze platnost nékterych hypotéz ztracet ¢i mohou byt dokonce
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zavadgjici (napf. Cox et al. 2003). Renschovo pravidlo bylo testovano jesté na celé skupiné
zelv (Chelonia, Halamkovéa et al. 2013) a jeho platnost byla zjiSt€éna pouze u skupiny
Testudinidae. U skupiny Emydidae jsou tedy vysledky v rozporu s ptedchozi studii Stephense
a Wiense (2009). Opét je zde poukazovano na metodologické problémy spojené s analyzou
velkych skupin a na nutnost kombinovat analyzu konkrétnich dat s daty vzniklymi po

odfiltrovani fylogenetické ptibuznosti, tj. nezavislé kontrasty.

U krokodylti, kde dochéazi k soubojim mezi samci, byva vétsSim pohlavim samec
(Fitch 1981). U malych druht krokodylt vSak muze byt samice o trochu vét§sim pohlavim
(Alligator sinensis, Osteolaemus tetraspis, Cox et al. 2007). Neni mi znamo, Ze by nékdo

zkoumal Renschovo pravidlo u krokodylu.

U haterii je vétSim pohlavim samec (Gillingham et al. 1995, Herrel et al. 2010). Samec
ma také relativné vetsi hlavu a lisi se od samic i v jejim tvaru (Herrel et al. 2009, 2010).
Dimorfismus ve velikosti i tvaru hlavy u haterii souvisi s lep§imi schopnostmi samcti kousat

svého soka (Herrel et al. 2009).

U jestért je smér SSD velmi nestabilni a mezi jednotlivymi fylogenetickymi liniemi
i uvniti nich mize byt vétsim pohlavim jak samec, tak i samice (Obr 2). U ,,leguani skupiny
(Iguania, dle nové fylogeneze plazi, Wiens et al. 2012) byva obvykle vétsim pohlavim
samice, naopak u skupiny Anguimorpha samec. Samec byva obvykle vétsim pohlavim

u skupin Varanidae, Teiidae, Iguanidae, Tropiduridae, ale vyskyt FBSSD je zde také bézny.
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Obr. 2 Fylogeneticka distribuce pohlavniho dimorfismu ve velikosti napfi¢ hlavnimi

liniemi Squamat (ptevzato z Cox et al. 2009)

Tradiné byvd SSD u jestéri vysvétlovano plsobenim pohlavniho vybéru na
zvetSovani samcu a fekunditni selekce na zvétSovani samic. Pohlavni vybér v podobé samici
volby byl u plazii zdokumentovan jen ziidka (Olsson & Madsen 1995, Tokarz 1995), avsak
jeho vyskyt je popsan (napf. u scinki Eumeces laticeps, Cooper & Vitt 1993 a Ameiva plei,
Censky 1997 ¢i u leguana Amblyrhynchus cristatus, Vitousek et al. 2007). Bé&zngjsi je



pohlavni vybér v podob¢é samci agrese, v herpetologické literatuie 1ze najit mnoho piiklad
(Anderson & Vitt 1990, Wikelski & Trillmich 1997, Kratochvil & Frynta 2002, Earley et al.
2002). Studie zabyvajici se hypotézou fekunditni selekce jsou také velmi hojné a u jestéru se
potvrzuji tam, kde je velikost snliSky variabilni (Fitch 1970). Naopak tam, kde je fixni
velikost sntsky, je selekce na zvétSovani samic jen slaba (Fitch 1978, Vitt 1986). Vyse
zminéné hypotézy dominujici vysvétlovani SSD u jestéra vSak zpochybnuje Cox et al. (2003),
ktery analyzoval data z literatury zahrnujici 497 populaci obsahujicich 302 druht jestéra.
V této studii zjistili, ze teritorialita a velikost snisky koreluji s vyskytem SSD, avSak dokaze
vysvétlit pouze 16% jeho evoluCnich zmén. Vnitropohlavni vybér upiednostiujici velké
samce a fekunditni selekce podporujici zvétSovani samic tedy maji vliv na pohlavni
podporu pro tuto hypotézu jako pro obecné vysvétleni pohlavniho dimorfismu u jestérti (Cox
et al. 2003). To je v souladu i s nasi studii na varanech (Frydlova & Frynta 2010), kde jsme
zjistili, ze SSD se u varanil neda vysvétlit pomoci tradi¢nich hypotéz o pohlavnim vybéru
a fekunditni selekci. VySe zminéné opét nabiddd k zohlednéni nejen ultimatnich, ale
1 proximatnich pfi¢in SSD u plazii. SSD totiz mlze byt velmi ovlivnén napiiklad i typem

habitatu a piislusSnym morfotypem, coz bylo zcela zietelné prokazano u anolisti (Losos 2009).

U hadt byva na rozdil od jestéri obvykle vétsim pohlavim samice (Boidae, Natricinae,
Xenodontinae, Scolecophidia, Cox et al. 2007). Vzhledem ke tvaru téla zde na samic¢i pohlavi
silné pusobi fekunditni selekce (Shine 1994). Nejlepsi zpusob, jak zvétsit pocet svych
potomkd, je pro samici hada prodlouzit délku svého téla, konkrétné to je Cast téla pred
ocasem. K prodluzovani mize dochazet i zvySovanim poctu obratld (Shine 2000). Variabilita
V poctu obratll téla a ocasu je u hadll bézna a objevuje se Castéji nez u jinych amniot (Head &
Polly 2007). Fekunditni selekce zde ma vétsi silu nez pohlavni vybér, ackoliv existuje mnoho
druhti hadd, ktefi musi o partnera tvrdé bojovat. Pokud je vétSim pohlavim samec, byva to
témet vzdy spojeno s vyskytem saméich souboju (Shine 1994). Pro samce je vyhodné
prodluzovat délku ocasu, ¢ehoz je mozné docilit také zvySovanim poctu ocasnich obratli.
Samci s delSim ocasem maji vyhodu jak v soubojich tak i pfi vlastnim pafeni (King 1989,
Luiselli 1996). Do veétsi velikosti samci dorUstaji diky intenzivnimu ristu po pohlavnim
dospéni, ktery si na rozdil od samic mohou dovolit. Samice po pohlavnim dospéni jiz alokuji
energii do reprodukce (Shine 1994). Existuji vSak i pfipady, kdy dochazi k sam¢im soubojim,
a presto je vétsim pohlavim samice (Vipera berus, Prestt 1971). Nékdy je vyhodna i strategie

byt maly a mrstny (Pearson et al. 2002). Navic je pro hady zna¢n¢ nebezpecné zvétSovat svoji
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velikost téla, protoze je to spojeno se shanénim, konzumaci a travenim vétsi potravy, coz je
pro hady vzdy velmi nebezpecné (Rodrigues-Robles 2002). Obzvlasté u samcti bylo v piirodé
(Feaver 1977) i v lidské péci (Crews et al. 1985) zdokumentovano, Ze ackoliv maji k dispozici
potravu, dobrovolné hladovi. V té souvislosti je zajimavy piiklad nejvétsi geografické
variability v SSD u obratlovci, a to u kobercové krajty (Morelia spilota). Populace samct
vyskytujicich se na severovychodu arealu jsou o 10% delsi a o 30% t&¢Z8i nez samice. Tito
samci se vénuji soubojum o samice. Naproti tomu na jihozapadé arealu vyskytu jsou samice
az dvakrat delsi a dokonce desetkrat t€zSi nez samecci. Tito samci mezi sebou nebojuji

a jejich trpaslici velikost souvisi s anorexii. (Pearson et al. 2002).

Platnost Renschova pravidla byla u lepidosaurnich plaz prokdzana ptredevsSim tam,
kde jsou samci vétsim pohlavim, konkrétné u gekoncikti (Eublepharidae, Kratochvil & Frynta
2002, 2006), agam, leguant a anguidi (Agamidae, Iguanidae, Anguidae, Cox et al. 2007).
U hadu bylo prukazné pouze u skupin Colubrinae a Elapidae (Cox et al. 2007), bohuzel tito
autofi nezohlednili fylogenezi skupin. Naproti tomu u chameleoni rodu Bradypodion
s FBSSD se Renschovo pravidlo nepodafilo prokazat. V nasi studii, kdy jsme analyzovali
SSD u varani, (Varanidae, Frydlova & Frynta 2010) jsme zjistili, ze u této skupiny
Renschovo pravidlo plati. To je v rozporu s piedchozimi vysledky (Cox et al. 2007), kde vSak
zahrnuli mensi pocet druh@ a stejné jako u hadd, ani u jestért nezohlednili efekt fylogeneze.
Hledali jsme i vysvétleni pfi¢in SSD u této skupiny. Dle tradi¢nich teorii byl v podezieni
pohlavni vybér, protoze samci varand se vénuji ritudlnim soubojim (Earley et al. 2002).
U jednotlivych druht jsme sledovali také velikost sniisky a mlad’at s ohledem na fekunditni
selekci. Zahrnuli jsme i mozné dalsi faktory, jako je typ habitatu, potravy, ekomorfotyp.
Ukazalo se vsak, ze jedin¢ sama velikost mize spolehlivé predpovidat SSD u varanii. Ostatni
faktory nesouvisi se SSD. V této praci jsme se také snazili zrekonstruovat evoluci pohlavni
dvojtvarnosti ve velikosti u varan. Vynesenim miry SSD u jednotlivych druhl varant na
fylogeneticky strom jsme zjistili, Ze predek byl pravdépodobné stiedni velikosti a byl také
sttedn¢ dimorfni. To koresponduje se studii evoluce velikosti u varanii (Pianka 1995), ktera
také predpoklada, ze predek varanii byl stfedni velikosti a nasledné vznikaly jak gigantické,
tak 1 trpasli¢i druhy. Jak jsme zjistili, mira dimorfismu se pak odviji od velikosti druhu, mali
varani jsou téméf monomorfni, velké druhy vykazuji naopak vysokou miru SSD, coz

koresponduje s Renschovym pravidlem.

Obojzivelnici mivaji FBSSD (Zhang & Lu 2013a, Monnet & Cherry 2002). Samice
zab jsou veétSim pohlavim u vice nez 90% druht (Shine 1979). U cervorit (50% FBSSD,
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Kupfer 2009) a ocasatych obojzivelniki (61% FBSSD, Shine 1979) je smér SSD méné
stabilni a Castéji nez u zab se zde vyskytuji vétsi samci. Sledovanim ontogeneze pomoci
skeletochronie a zohlednénim fylogeneze bylo zji$téno, Ze u samic Zzab vznika pohlavni
dimorfismus tak, ze samice dospivaji pozd¢ji nez samci (pohlavni bimaturismus). Ackoliv
rostou pomaleji nez samci, dosahnou vétsi velikosti diky tomu, Ze investuji do rtstu delsi
dobu, nez pohlavné dospé&ji, a dozivaji se také vétsiho stari (Zhang & Lu 2013a). Z pohledu
fekunditni selekce je tato strategie pro samice vyhodna, protoze pocet vajicek, ktery je samice
pokud zacnou co nejrychleji investovat do rozmnozovani a nezdrzuji se rustem (Wells 2007,
Cadeddu et al. 2012). Stejna metoda byla pouzita i na sledovani ontogeneze ocasatych
obojzivelnikd. Zhang & Lu (2013b) zjistili, Ze u ocasatych obojzivelnikl rostou obvykle obé
pohlavi stejné¢ rychle. SSD tam vznika opét diky pohlavnimu bimaturismu, kdy jedno
Z pohlavi dospiva pozdéji nez druhé a doziva se vyssiho véku. U ocasatych byla prokazana
jak fekunditni selekce (Wells 2007), tak i pohlavni vybér v podobé samcich souboji (Shine
1979) ¢i samic¢i volby (Halliday & Verrell 1986). U zab byl v nedavnu studovan vyskyt
pohlavniho dichromatismu (Bell & Zamudio 2012). Ukazalo se, Ze je pomérné rozSifeny
(u vice nez 120 druhd z riznych linii). Jasné zbarvenym pohlavim muize byt samec, samice

nebo jsou obé pohlavi vyrazné a zaroven odlisn¢ zabarvena. Pohlavni dichromatismus vznikl

vvvvvv

wrwe

Obvykle vsak byva vysvétlovan opét pohlavnim vybérem.

U ryb byva vsouvislosti s fekunditni selekci obvykle vétsim pohlavim samice
(Andersson 1994, Berglund et al. 1986). Kromé¢ reproduk¢ni vyhody u samic zde existuje také
vyhoda pro samce, ktefi brzkym pohlavnim dospénim v malé velikosti snizuji svoji
prereprodukéni mortalitu a pravdépodobnost, Ze budou hladovét v obdobi nedostatku
(Clutton-Brock et al. 1985, Gross 1985). U n¢kterych druhdt mohou byt ve vyhodé mali samci
i kvili vétsi mrstnosti (Poeciliidae, Bisazza 1993, Bisazza & Marin 1991). Na n¢které druhy
vSak piisobi 1 pohlavni vybér na zvétSovani samct, takovi pak maji vyhodu v dobyvani
teritorii, samic €i jsou pro samice atraktivnéjsi (Downhower et al. 1983, Cote & Hunte 1989).
U polygynnich kordlovych ryb se ustavuje hierarchickd dominance na zaklad¢ télesné
velikosti a vétsim pohlavim byva samec, ktery vznikd zménou pohlavi samice (Walker &
McCormick 2004, 2009a). Pro samice, které rostly z poc¢atku pomalu, je vyhodnéjsi zlstat

samicemi, zatimco rychle rostouci samice mohou po smrti dominantniho samce na teritoriu
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zménit své pohlavi a stat se dominantnim samcem (Warner 1975, 1988). Na studii koralové
ryby schopné ménit své pohlavi (Parapercis cylindrica) bylo zjisténo, ze lze Renschovo
pravidlo aplikovat nejen mezidruhové a mezi populacemi, ale i na skupinu jedinct jednoho
druhu. Byl prokazan pozitivni alometricky vztah mezi socidlnimi skupinami, tedy potvrzena
platnost Renschova pravidla. Vétsi samci maji u tohoto druhu vétsi harém s vétSimi samicemi
a SSD roste s velikosti harému. Pohlavni vybér ptisobici na zvétSovani samct je zde ultimétni

pti¢inou vzniku SSD (Walker & McCormick 2009b).

U lososovitych ryb (rod Oncorhynchus) se vyskytuje jak MBSSD tak FBSSD (Young
2005). Smér SSD zde zavisi predevSim na velikosti populace a hustoté¢ jedinct pfi
rozmnozovani (Groot &Margolis 1991 ex Young 2005). Na zvétSovani samct se podili
pohlavni vybér (Chebanov 1984, 1986, Fleming & Gross 1994). Fekunditni selekce naopak
zvyhodiuje vétsi samice (Einum et al. 2004 ex Young 2005). Platnost Renschova pravidla

byla potvrzena u Sesti ze sedmi studovanych druhti losost a pstruhti (Young 2005).

Extrémnim piikladem MBSSD je cichlida z jezera Tanganyika (Lamprologus
callipterus, Schiitz & Taborsky 2000), kde je samec az 12krat t€z8i nez samice. Samci téchto
ryb pfenasi ulity do svého teritoria v tlam¢ a tam je strazi spole¢né se svym harémem samic.
Velikost samice je omezovana tim, ze se musi vejit do schranky plze, aby tam nakladla
vajicka. Dalsi kuriozni piiklad extrémniho pohlavniho dimorfismu (FBSSD) u ryb je ve
skupin€é hlubokomotskych d’asti (Ceratioidei, Pietsch 2005). U téchto ryb Ziji miniaturni
samci na povrchu téla samice. Je zde prechod od obligatorniho parazitismu (kdy muze
dochazet ke sristu tkdni a propojeni krevniho ob&hu samce a samice) aZz po docasné
neparazitické pfipojeni samce na samici v dobé rozmnozovani. Extrémnim ptikladem FBSSD
je druh Ceratias holboelli, kde je samice 60krat del$i a az pulmilionkrat t€z8i nez samec
(Bertelsen 1951 ex Pietsch 2005).

U bezobratlych je obvykle vétsim pohlavim samice (hmyz: O'Neill 1985, Hurlbutt
1987, pavouci: Hormiga et al. 1995, hlistice: Morand et al. 1996; Sorci et al. 1997, korysi:
Gotelli & Spivey1992, hlavonozci: Norman et al. 2002). Proti obratlovcim tu byva rozdil
mezi pohlavimi obvykle vétsi (Head 1995) a byva spojovan s fekunditni selekci (Darwin
1871). Obrovské rozdily mezi samci a samicemi vznikaji v pfipadé parazitického zplisobu
Zivota miniaturnich samct na samicich (Bonellia viridis, Berec et al. 2005, kory$ Trypetesa

lampas, Gotelli & Spivey 1992). Nejvétsi dosud zdokumentovany FBSSD je vSak
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u chobotnice Tremoctopus violaceous, kde Ziji ob&é pohlavi odd€lené, samice mize byt az
40 000krat t¢zsi a az 100krat del$i nez samec (Norman et al. 2002).

2.2 Ontogenetické priciny SSD

Abychom pochopili, jaké pii¢iny jsou za vznikem SSD a jeho evoluci, je dulezité znat
detaily z ontogeneze zkoumaného druhu (Badyev 2002). Badyev hypotetizuje, Zze SSD vznika
tak, Ze jednotlivd pohlavi ,rostou oddélen¢”, to znamend, Ze jejich rlstové kiivky maji
rozdilny pribeéh. Proto podporuje detailni sledovani a popis ristovych kiivek pro kazdé
pohlavi. Na rtstové kiivce je mozné zachytit, kdy se jednotliva pohlavi za¢nou lisit a diky
tomu Ize hypotetizovat a experimentalné testovat mozné proximatni pii¢iny vzniku SSD (Cox
et al. 2007). Misto, kde se rustové kiivky zacinaji lisit, muze také odrazet kompromis ve
vyuzivani energie na rust, prezivani a rozmnozovani (Roff 2002). Vétsina poikilothermnich
obratlovcll roste asymptoticky (ryby: Ware 1980, obojZivelnici: Halliday & Verrell 1988,
plazi: Frazer et al. 1990), kdy jejich velikost pti pohlavnim dospéni je méné nez 80% jejich
,kone¢né*“ (asymptotické) velikosti (Stamps 1993). Nékteti savei vyjimeéné vykazuji také
znaky asymptotického rastu, typickym piikladem jsou hlodavci (Twigg 1965), rypousi (rod
Mirounga, Bryden 1968) ¢i paviani (rod Papio, Shohoji & Sasaki 1987). Mezi obratlovci jsou
ptaci jedinou skupinou, kde obé pohlavi dosahuji findlni velikosti jesté pfed tim, nez pohlavné
dospéji (Ricklefs 1968). Podobné je to i u vétSiny hmyzu a pavoukti (Chapman 1982 ex
Stamps 1993, Foelix 1982 ex Stamps 1993). Rozdilna velikost muze v ontogenezi vzniknout
dvéma zptsoby: (1) SSD vzniké jiz v dobé pohlavniho dospéni, a to piisobenim na juvenilni
jedince. Muize to byt rozdilnou rychlosti ¢i délkou ristu, nebo se mohou uz dimorfni rodit.
(2) SSD vzniké rozdilnou rychlosti rastu v dospélosti ¢i délkou Zivota jednotlivych pohlavi
(Shine 1990). Druha hypotéza neni ptili§ pouzitelna u ptakt a nékterych savcu, kteti maji
z vétSiny ukonceny rist. Hmyz obvykle po dospéni také neroste dél, ale jini bezobratli ano.
Na ektotermni zivocichy je druha hypotéza snadno aplikovatelna, rist pokracuje i po dosazeni
pohlavni dospélosti. Plazi naptiklad pohlavné dospivaji v 80% své maximalni délky tcla
(Andrews 1982). Porovnavanim pramérné velikosti dospélych jedinci a velikosti pii
pohlavnim dospéni lze snadno zjistit, kdy tedy SSD vznik4d. U vybranych druhd jestért
(Anolis, Sceloporus, Gekkonidae), hadt (Natricinae), zelv a zab vysla vysoka korelace vyse
zminénych velikosti, coz znaci, ze rist po pohlavnim dospéni neovlivituje smér SSD a mtize

jen lehce ovlivnit jeho stupen (Shine 1990).

Ke sledovani ontogeneze lze vyuzit ristové modely, nejcastéji pouzivané jSou

logisticky rastovy model, von Bertalanffyho a Gompertziv model (Winsor 1932, von
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Bertalanffy 1957, de Buffrénil & Hémery 2002), existuji vSak i dalsi (Westtv, West et al.
2001; Mitscherlichiv, Patterson 1956; ¢i Verhulsttv, Frost & Pearson 1961). Rustové modely
maji vSak velikd omezeni ve svém pouzivani, a to z toho divodu, ze predpokladaji neménici
se prub¢h ristu a snazi se prokladat rist néjakym typem kiivky. Nepocitaji vSak s tim, ze do
zivota sledovaného organismu mohou zasahovat udalosti, které v malém okamziku
dramaticky méni prubéh ristu. Tim pak vznikaji nepiesnosti v odhadovanych parametrech
a nerealné odhady prubéhu kiivky. Obvykle nejlépe sedi logisticky ristovy model pro
hmotnost (Schoener & Schoener 1978, Dunham 1978). V na$i studii ontogeneze SSD
u varana mangrovového (Frynta et al. 2010) jsme pouzili vySe zminéné modely. Logisticky
rustovy model poskytoval nejrealisti¢téjsi odhady asymptotickych hmotnosti a délek téla
a ukazal se byt jako nejvhodnéjsi typ pro nasi studii. Varan mangrovovy (Varanus indicus) je
napadné dimorfni jeStér patfici do skupiny Varanidae. Samci béhem své ontogeneze doristaji
do vétsi velikosti nez samice (Wikramanayake & Dryden 1988). Sledovanim rustovych kiivek
se ndm podafilo zachytit jednotlivé periody rustu. Tito varani se rodi monomorfni a na
pocatku rostou ob& pohlavi stejnou rychlosti. SSD vznika diky prodlouZzenému ristu samcti.
Samice svuj rust napadné zpomali a to v dob&, kdy pohlavné dospivaji. Nabizi se tedy, zZe
existuje souvislost mezi zpomalenim riistu a pohlavnim dospivanim. Samice by mohly pievést
energetické zdroje z ristu na investice do rozmnozovani, coz by bylo v souladu s life-history
theory (Stearns 1992). Podobny kompromis mezi ristem a rozmnozovanim byl prokazan
naptiklad u scinkti (Eulamprus tympanum, Schwarzkopf 1993), uzovky (Nerodia sipedon,
Brown & Weatherhead 1997) ¢i obojzivelnikd (Plethodon cinereus, Yurewicz & Wilbur
2004). VySe zminéné naklady spojené sreprodukci byly potvrzeny i u samct a jsou
zodpoveédné za FBSSD napiiklad u leguankt (Sceloporus undulatus, Cox et al. 2005), zab
(Woolbright 1983, 1989) a ryb (Schultz 1993). Zajimava je studie madagaskarského gekona
Paroedura picta, kde pomoci manipulace s mnozstvim potravy zjistili, ze samice nejdiive
investuji do rastu, poté do reprodukce a az v ptipadé dostatku zivin do ukladani zasobnich

latek v podobé tuku (Kubicka & Kartochvil 2009).

Vhodny zptisob, jak sledovat ontogenezi SSD, je vyuziti manipulativnich pokust. Cox
et al. (2009) sledovali rtst, vliv kastrace a piisobeni uméle doddvaného testosteronu na
ontogenezi SSD u samcu anolise (Anolis sagrei). Porovnanim s ostatnimi manipulativnimi
pokusy dospéli k zavéru, Ze evoluce SSD je doprovazena zménami v pisobeni testosteronu na
sam¢i rist a moznd usnadiovaly rychlou evoluci SSD. U dvou druhll plazi z odliSnych

fylogenetickych linii s MBSSD podporuje testosteron riist samct, zatimco u tff druhti ze dvou
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ruznych fylogenetickych linii s FBSSD rast samcti inhibuje. U dvou zkoumanych
monomorfnich druhii nema testosteron vliv na rist samcd, ¢i jsou dostupné studie
rozporuplné. Samci vSech sedmi vySe zminénych druhl plazt vykazuji vyss$i hladiny
testosteronu nez samice. Rozdily Vv regulaci ristu u téchto druhi pravdépodobné odrazi
rozdily v pilisobeni testosteronu na rust. Obecné je testosteron uvadén jako hormon, ktery
podporuje muskuldrni a skeletarni rist. Je to ale mozna piiliSné zobecnéni, protoze vétSina
studii sledovala piisobeni testosteronu na druzich savct, ptakt a ryb, kde byli samci vétSim
pohlavim (Cox & John-Alder 2005). Vyse zminéné vysledky by mohly krasné vysvétlit
fylogenetickou labilitu SSD u plazi (Cox et al. 2007), tj. rizny smér SSD mezi i uvnitt
fylogenetickych linii.

Dalsi zajimavou manipulativni studii provedl opét autorsky kolektiv kolem Roberta
M. Coxe. Tentokrat sledovali vliv kastrace u samic anolisi (Anolis sagrei, Cox et al. 2010).
Jiz v ptedchozich studiich bylo zjisténo, ze kastrace samic dramaticky zvySuje pieZivani
a urychluje rist (Cox & Calsbeek 2010). Z vySe zminéné¢ho vyplyva, ze investice do
rozmnozovani je energeticky velmi narocnd a pokud tyto investice omezime (kastrace), muze
byt usetfena energie vyuzita na jiné fyziologické procesy. Kastrované samice si tvoii veétsi
energetické zasoby (v podobé tuku), maji lepsi télesnou kondici, maji vice hematokritu
a zlepSuje se jim funkce imunitniho systému. Zaroveil vSak trpély zvySenym vyskytem
paraziti oproti rozmnozujicim se samicim (Cox et al. 2010). To je mozné vysvétlit tim, ze
kastrované samice zménily své chovani tak, ze se vice pohybovaly v souvislosti s lovem
potravy neZ nekastrované samice, které jsou pohybové v obdobi gravidity Casto omezené
(Woodley & Moore 1999, Johnson et al. 2010). Kastrované samice tak byly vystaveny
Cast&jSimu setkani s parazity (Olsson et al. 2000).

Zminéna studie (Cox et al. 2010) naznacuje, Ze investice do reprodukce jsou znac¢né.
Limitujici zdroje zivin a minerdld nuti samice de¢lat kompromis mezi ristem
a rozmnozovanim, protoze oboji vjeden cas si malokdy mohou dovolit (Kubicka &
Kratochvil 2009). Vzhledem k tomu, ze jsme o varanech mangrovovych védéli z naSich
predchozich studii témét vSe o jejich ontogenezi, chovani, investicich do reprodukce a ristu,
pfijmu potravy, dob& pohlavniho dospivani atd., rozhodli jsme se tato data vyuZit a porovnat
investice samct a samic (Frydlova et al. submitted). Vybrali jsme si obdobi v ontogenezi
téchto jestérid, kdy ob& pohlavi znaéné€ investuji do anabolickych procest: samci do télesného
rustu, zatimco samice piedev§im do tvorby vajicek. Zjistili jsme, Ze mnozstvi piijaté potravy

a produkce biomasy v anabolickych procesech je u samcti a samic obdobna. Avsak analyza
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biochemickych parametri a télesné kondice odhalila nakladnost sami¢i investice do
reprodukce. Zda se, ze produkce télni tkdn¢ a vajicek, se muze n&jakym zplisobem
zivin a minerali, coz by odpovidalo vétSi nachylnosti samic ke zdravotnim problémim
v souvislosti s rozmnozovanim. Podobné vysledky naznacuji napiiklad studie na varanech
komodskych, kdy bylo zjisténo, Ze rozmnozujici se samice maji vykyvy v hladinach vapniku,
hot¢iku a fosforu (Lemm et al. 2004). V piirod¢ zijici samice varani komodskych umiraji
diive nez samci. Jako divod vidi autofi této prace vysoké naklady spojené s reprodukci
(Laver et al. 2012). Logicky by bylo idealni v dalsim kroku provést podobnou studii
s kontrolou kastrovanych samic varani mangrovovych ¢i naptiklad manipulovat s mnozstvim

potravy. To vSak nebylo na tomto druhu mozné z diivodu limitace poctu pokusnych zvitat.

2.3 Tvar téla a pohlavni dimorfismus

Pohlavni dimorfismus se miZe projevovat nejen Vv rozdilné velikosti téla samct
a samic, ale také v rozdilném tvaru jednotlivych pohlavi (Andersson 1994). Ménit té€lesnou
velikost je v evoluci pomérné snadné. Naproti tomu hybat s tvarem téla uz mize byt problém
(Grant 1986). Pod vlivem selekéniho tlaku muze dochazet ke zvétSovani n&jaké konkrétni
Casti t€la daného organismu. Pravdépodobné nejvice ptikladi najdeme v souvislosti
S pohlavnim vybérem, jenz plisobi na zvétSovani néjaké ¢asti téla samcii. ZvétSena struktura je
pak vyuZivana jako zbran pifi soubojich (Emlen 2008). Piiklady najdeme napfi¢ celou
zivodi$nou tisi: u jelena parozi (Cervus elaphus, Clutton-Brock et al. 1982 ex Hokyung et al.
2011), u korysu koncetiny v podobé klepet (Carcinus maenas, Sneddon et al. 1997,
Macrobrachium rosenbergii, Barki et al. 1997) ¢i ruzné vyristky u hmyzu (Bolitotherus
cornutus, Conner 1988, Gryllinae, Judge & Bonanno 2008). U plazt je tvarovy dimorfismus
znaéné zkoumany. Samci je$térti maji Casto absolutné a/nebo relativné vétsi velikost hlavy
nez samice (Vial & Stewart 1989, Anderson & Vitt 1990, Castilla & Bauwens1991, Mouton
& van Wyk 1993, Vitt & Colli 1994, Barbadillo et al. 1995, Hews 1996, Smith et al. 1997,
Shine et al. 1998, Kratochvil & Frynta 2002, Anderson & Vitt 1990, Huang 1996, Radder et
al. 2001). Vétsi velikost hlavy byva vysvétlovana lepsi schopnosti kousat v soubojich mezi
samci (Herrel et al. 2007, Huyghe et al. 2007). Je vsak sporné, zda je relativné vétsi velikost
hlavy u samct disledkem pohlavniho vybéru ¢i jen vedlejSim disledkem fekunditni selekce

(viz nizZe).

Fekunditni selekce (vybér na plodnost — fecundity selection) ptsobici na samice je

zodpovédna za dal§i &ast téla, ktera byva dimorfni, a to velikost bficha. Ze maji samice
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relativné vEtsi rozmér biicha oproti samciim, popsal Brafia (1996) na jeStérkach rodu Lacerta
a Podarcis. Nasledovaly studie, které vySe zminéné podporuji a doplnuji (Niveoscincus,
Olsson et al. 2002). Kratochvil et al. (2003) zjistili u jestérky Zivorodé (Zootoca vivipara), ze
relativni velikost bficha mlze vysvétlovat pohlavni rozdily v relativni velikosti hlavy,
koncetin a ocasu, které byvaji popisovany u samct cCasto jako dimorfni. Zda se, ze
dimorfismus v téchto samcich castech téla je jen artefaktem nevhodného $kalovani na SVL
(které je dimorfni, protoze v sobé obsahuje délku bficha). Rozmér biicha se zda byt alespon
u jestéra nejlepsi znak pro rozpoznavani pohlavi. Prodluzovani délky bticha lze dosdhnout
dvéma zpiisoby, a to zmnozovanim poctu obratlii (Shine 2000) ¢i rozdilnym rastem (O'Riain

et al. 2000).

V nasi studii tvarového dimorfismu u varana mangrovového (Frydlova et al. 2011) se
ukazalo, ze délka bficha je u dospélych samic relativné vétsi nez u samct. Z RTG snimki
jsme zjistili, ze nedochazi ke zmnoZovani poctu obratli. Dimorfismus ve tvaru hlavy jsme zde
neobjevili. Naproti tomu jsme u samcti objevili na téle jinou dimorfni ¢ast téla, ktera souvisi
S pohlavnim vybérem, a to rozmér ,,pazi (resp. linedrni vzdalenost distalnich ¢asti humert
obsahujici i §itku hrudniku, viz rozmér CFW na obr. 1 v pfilozené praci Frydlova et al. 2011).
U varant jsou znamé ritualni souboje, kterym se vénuje velka vétsina druhti (Horn et al. 1994,
Horn 1994, Earley et al. 2002). Behem souboje se samci stavi na zadni koncetiny, prednimi se
do sebe zaklesnou a v jakémsi objeti se pretlacuji a snazi se svého soka skolit na zem
(Thompson et al. 1992). V nasi praci hypotetizujeme, Ze samec s mohutn&jSimi “rameny* by
mohl byt v takovychto soubojich ve vyhod&. Tvar téla u varant byl jiz studovan, a to kvili
snaze rozpoznat na zakladé tvarové dvojtvarnosti pohlavi u varani (Thompson & Withers
1997, Thompson 2002, Smith et al. 2007). Varani vSak nejsou ve tvaru téla pfili§ rozrtiznéni,
coZz koresponduje stim, ze 1 na mezidruhové Urovni jsou varani morfologicky velmi
uniformni (Shine 1986). Urcit zda se jedna o samce ¢i samici neni na prvni pohled snadné
a mnohdy je tfeba vyuzit moderni techniky, obzvlasté u nedospélych jedincti (Schildger et al.
1999, Horn 2004, Mayes et al. 2005). Nase studie je prvni, kterd zminuje dimorfismus v §ifi
wramen® U dospélych varani mangrovovych, ale limitace pro urCeni pohlavi na zaklad¢
rozméru téla pietrvava. Bude zajimavé, jestli se tento rozmér ukaze dimorfni i u jinych druht

varanu.

2.4 Hematologicka data a jejich souvislost s velikosti téla
Na velikost buriky je tradi¢n€ nahlizeno jako na druhové specifickou a nezavislou na

velikosti té€la (Schmidt-Nielsen 1984). V poslednich letech se vSak ukazuje, ze tato myslenka
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nebude pravdépodobné pln¢ platnd. VEtsi velikosti téla 1ze dosdhnout nejen diky vétSimu
poctu bunék, ale také diky zvétSovani bunék a extraceluldrni matrix (Nijhout & Emlen 1998).
Na velikost bunék ma vliv i teplota (van Voorhies 1996), dostupnost energetickych zdroju
ovlivituje spiSe mnozstvi bunék (Arendt 2007). Dva organismy stejné velikosti se tak mohou
lisit velikosti a po¢tem bungk, a to na zakladé vyvojové a evolu¢ni historie (Stevenson et al.
1995). Nejprve se to zacalo ukazovat na studiich bezobratlych Zivoc¢ichu (Partridge et al.
1994, Stevenson et al. 1995, Chown et al. 2007). Nasledné se tomuto problému nha
mezidruhové Urovni zacal vénovat Gregory (2002), ktery zjistil, Ze velikost erytrocyta
koreluje svelikosti téla u ptakt. V dalsi studii vénujici se malé skupiné plazi
(Eublepharidae), kde jsou vsak veliké mezidruhové velikostni rozdily, zjistili stejny vztah
Starostova et al. (2005). Na zaklad¢ dalsich studii velikosti erytrocyti u gekonocikt
(Starostova et al. 2008, 2009) byla zpochybnéna Uzka souvislost mezi velikosti genomu
a velikosti erytrocyti (Gregory 2001) a také poptfena platnost metabolické teorie (West et al.
1997, 2001, Brown et al. 2004). Ta byla zalozena na predikci, Ze velikost buné€k je neménna.
Naproti tomu byla podpofena nova metabolicka teorie (Koztowski et al. 2003, Koztowski &
Konarzewski 2005) ptredpokladajici variabilitu ve velikosti a poc¢tu bunék. Zménu velikosti
cervenych krvinek V zavislosti na stafi a velikosti zaznamenal na vnitrodruhové twrovni
v ramci ontogeneze Grenat et al. (2009) u jihoamerické Zaby (Odontophrynus americanus).
Také u gekoncikil byla zkoumana souvislost velikosti ¢ervenych krvinek s rostouci velikosti
téla béhem ontogeneze (Starostova et al. 2013). Je zajimavé, Ze u nékterych druhti gekonc¢iki
se velikost Cervenych krvinek v ontogenezi zvétSuje, zatimco u jinych blizce pfibuznych
takovyto vztah neexistuje. To wukazuje, ze zvétSovani CcCervenych krvinek béhem

ontogenetického riistu neni fylogeneticky konzervativni.

U skupiny Varanidae existuji obrovské velikostni rozdily, a to jak z pohledu
ontogenetického tak i fylogenetického (Pianka 1995, Frydlova & Frynta 2010, Frynta et al.
2010). V nasi studii (Frydlova et al. 2013) jsme se zaméfili na to, zda se pocet a velikost
krevnich bun¢k méni v ontogenezi. Méli jsme k dispozici dva druhy varanii, Varanus indicus
a Varanus exanthematicus. U obou druht jsme zjistili, ze se pocet krevnich bunék, konkrétné
erytrocytl, leukocyti (heterofilil) a trombocytli, neméni s rostouci velikosti. Naproti tomu
velikost erytrocytd pozitivn€¢ koreluje s hmotnosti zvifete. Toto zjisténi koresponduje
s obecnym fyziologickym pravidlem, ze mensi erytrocyt ma relativné vétsi povrch, a je proto
vykonngj§i pii vymeéné plynt. Velikost erytrocytu je tedy pravdépodobné ptizplisobena

aktualni rychlosti metabolismu, jeZ je zavisla na hmotnosti, a postupné klesa podél rastové
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kiivky (Smith et al. 2008, Clemente et al. 2009). Na rozdil od jinych studii jsme méfili
i velikost bilych krvinek a zjistili, ze jejich velikost nesouvisi s hmotnosti jedince. Navic
velikost erytrocytli viibec nekoreluje s velikosti bilych krvinek (konkrétné heterofili). Toto
zjisténi podkopava predstavu, ze velikost erytrocyti muze byt pouzivana jako spolehlivy

zastupce velikosti ostatnich télnich bunék dané¢ho organismu.

2.5 Poznamky k biologii varana mangrovového (Varanus indicus)

Varan mangrovovy byl popsan v roce 1802 (Daudin, 1802). Nyni je povazovan za
druhovy komplex — skupina V. indicus v podrodu Euprepriosaurus (B6hme 1988, Ziegler &
Bohme 1997). V poslednich patnacti letech bylo rozpozndno mnoho kryptickych druht
varana mangrovového. Nyni tento komplex obsahuje 13 popsanych druht: V.indicus,
V.doreanus, V.jobiensis, V.finschi, V.melinus, V.yuwonoi, V.caerulivirens, V.cerambonensis,
V.juxtindicus, V.zugorum, V.rainerguentheri a V.lirungensis (Koch et al. 2009) a posledni
nove¢ popsany melanisticky V. obor (Weijola & Sweet 2010). Tyto druhy byly definovany na

zaklad¢ morfologickych a molekularnich dat.

Varan mangrovovy se vyskytuje od Moluckych ostrovi, pfes Novou Guineu,
Salamounské a Marshallovi ostrovy az k severni ¢asti Australie (Ziegler et al. 2007) (Obr. 3).
Patii ke stfedné velkym varantim dorustajicim celkové délky az 1,5 m (Obr. 4). Samci jsou
napadné vetSim pohlavim. Je to denni jeStér preferujici habitat mangrovi (Philipp 1999).
Obvykle se vyskytuje blizko vody, kde se pti vyruSeni schovava. Je vyborny plavec, k cemuz
ma piizplisobeny i ocas, ktery je lateraln€ zplostely. Jeho organismus je dobife adaptovany na
slanou vodu. Mohutnymi drapy je dobte pfizptsoben i k lezeni na stromech. Dale se zdrzuje
v lesich, nevadi mu ani lidské usedlosti (Bohme et al. 1994). Jeho dieta se sklada jak

z bezobratlych, tak obratlovci, nepohrdne ani odpadky (McCoid & Witteman 1993).
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Obr. 3 Mapa vyskytu varana mangrovového (ptevzato z Pianka et al. 2004)

Na ostrové Guam v souostrovi Mariany byla sledovana jejich reprodukéni aktivita
(Wikramanayake & Dryden 1988). Ob¢ pohlavi jsou pfiblizné stejné pocetna. U samcu jsou
zralé spermie k dispozici po cely rok, stejné tak i tukové zasoby se béhem obdobi sucha
a desth pfiliS nelisi. Samci vyuZivaji tukové zasoby na chovani spojené s reprodukci spise nez
na spermatogenezi. U samic se hmotnost vajecnikli zvétSovala béhem obdobi sucha a tukové
zasoby se zvétSovaly uprostied a koncem obdobi destti. Z téchto fyziologickych cykla se zda,
ze se rozmnozuji béhem obdobi sucha a mlad’ata se lihnou béhem obdobi dest’d, kdy je hojna

nabidka potravy (Wikramanayake & Dryden 1988).

Naproti tomu jina studie uvadi, Ze rozmnoZovaci chovani neni vyhrazeno jen na
obdobi sucha (McCoid & Hensley 1991). Tomu by odpovidal i fakt, Ze na Nové Guineji se
Cerstva mlad’ata vyskytuji po cely rok (Brandenburg 1983). V Zoo Praha, kde byl tento varan
dlouho chovan, kladla samice béhem celého roku opakované snisky vajec v intervalu
ptiblizné 2 mésict (Velensky, osobni sdéleni) a i v naSem chovu jsme pozorovali podobny

trend. Primérna velikost snusky je deset vajec (McCoid 1993).

Béhem ndmluv dochdzi k ritudlnim soubojim samct (McCoid & Hensley 1991). Vétsi
samec je ve vyhodé. Béhem epigamniho chovéni se samec tfe bradou o hlavu a pfedni ¢ast
téla samice a intenzivné vyplazuje jazyk. Zadnima nohama se snazi samici stimulovat, aby
zvedla bazi ocasu a mohlo dojit ke kopulaci. Samec si samici monopolizuje a opakované se

s ni pari (McCoid & Hensley 1991).
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Na severu Australie byla studovana fyziologie varana mangrovového. Tito varani jsou
aktivni po cely rok, ale v obdobi sucha mirn€ snizuji svoji aktivitu. Béhem celého roku
aktivné termoreguluji, ale pln€ nevyuzivaji dostupné teplotni zdroje. Oproti jinym druhiim

varanil je jejich preferovana denni teplota niZsi, pohybuje se okolo 31 °C (Smith et al. 2008).

Obr. 4 Varan mangrovovy (Varanus indicus)

V nasem chovu bylo moZzné varany pomérné snadno chovat. Potravné nejsou pfiili§
vybiravi. Varany jsme méli ubytované po jednom, ale pravidelné¢ jsme jim umoznovali
vzajemna setkani, a to jak opacnych pohlavi, tak i stejnych pohlavi. V té souvislosti jsme
pozorovali epigamni chovani a pafeni, jehoz prub¢h odpovida studii McCoida & Hensleyho
(1991). Zarovenn jsme byli svédky i agonistického chovéni, souboje jsme pravidelné
pozorovali u samcii a vyjimeéné i u par samic, a to od doby pohlavniho dospivani. V souboji

byl zpravidla ve vyhodé¢ vétsi samec.

Varan mangrovovy se ukazal jako idedlni modelovy druh pro studium pohlavni
dvojtvarnosti, a to hlavné diky své schopnosti enormné rychlého ristu. Béhem roku a pul

pohlavné dospivaji a na jejich téle zacinaji byt métitelné velikostni i tvarové rozdily.

Z pocatku studie jsme méli potize S urcenim pohlavi varani. Mlad’ata totiz neni na
pohled snadné rozpoznat. Sondovani ani palpace nebyla pfili§ Gspesna. U jedinct zhruba od

6 do 18 mésict jsme vSak zaznamenali ochotu k everzi hemipenist a hemiklitorist (Obr. 5).
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V pripad¢ ochoty zvifete a everzi pohlavnich organt, bylo mozné jednotliva pohlavi s velkou
pravdépodobnosti rozpoznat. Néasledné v dob& pohlavni dospélosti jsme jiz vyuzili spoluprace
s panem doktorem Janem Hnizdem, ktery urcil jednoznacné pohlavi pomoci ultrazvukového

vySetieni, kde jsou jasné rozpoznatelné vaje¢niky a varlata (Obr. 6).
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Obr. 6 Varlata samce vlevo a vaje¢niky samice vpravo

Prace s varany vyzaduje trochu sily, obratnosti, ale 1 klidu. Varani byli schopni se
pomérné znacné branit jakékoliv manipulaci. AvSak v ptipadé klidného zachazeni se byli
schopni 1 rychle uklidnit a nechat se naptiklad zméfit. Obzvlasté u nékterych jedincti vSak
musel byt ¢lovek stéle ve stiehu, aby se vyvaroval kousnuti. Z vlastni zkuSenosti mohu fict, ze
kousnuti varanem mangrovovym neni az tak bolestivé, hodné¢ vSak krvaci a mize mit

devastujici t€inky na mekké tkane.
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7 Zavér
Ptedlozena dizertacni prace se vénuje problematice pohlavniho dimorfismu u skupiny

Varanidae.
Dosazené vysledky se daji shrnout nésledovné:

e U skupiny Varanidae jsme ovéfili validitu Renschova pravidla a zmapovali evoluci
pohlavni dvojtvarnosti ve velikosti (Sexual Size Dimorphism — SSD).

e SSD Ize u varanil nejlépe vysvétlit samotnou velikosti zvifete, studované ultimatni ani
proximatni pfi¢iny se neukazaly byt vhodnymi vysvétlujicimi faktory pro evoluci SSD
u varand.

e Varan mangrovovy je schopny velmi rychlého rlstu, rozdilnou délkou ristu samci
a samic vznikd napadny velikostni dimorfismus.

e Naproti tomu tvarova dvojtvarnost je jen velmi slabé vyvinuta. Samice maji relativné
vétsi délku bricha, coz koresponduje s teorii o fekunditni selekci. Samci maji relativné
veétsi rozmér ,,pazi“, coz mize souviset s vyskytem ritualnich souboji a pusobicim
pohlavnim vybérem. I pfes malé rozdily ve tvaru téla se tvarova dvojtvarnost
projevuje na téle varani pravé v rozmeérech, na kterych jsme ocekavali plsobeni
selekénich tlakd.

e Investice samci do rastu a samic do reprodukce jsou srovnatelné stejn€ jako mnozstvi
pfijaté potravy. I pfes to vSak samice vykazuji horS$i hodnoty télesné kondice
a biochemickych parametrii krve. Je to pravdépodobné z diivodu vétsi nakladnosti
investic do reprodukce oproti rastu.

e Hematologické parametry krve naznacuji, Ze velikost erytrocytll je na vnitrodruhové
urovni v ramci ontogeneze pozitivné korelovana s hmotnosti zvifete. Toto zjisténi
podporuje vyzkumy z poslednich let, kdy se ukazuje, Ze velikost erytrocyti nemusi

byt jen druhove specificka a neménna.
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8 Par slov pod ¢arou

Sledovanim biologie jednoho druhu varana se nakonec podafilo ziskat pomérné
zajimavé vysledky, které se ukazaly byt publikovatelné v recenzovanych ¢asopisech. Obavam
se, ze stejné jako mnoho jinych praci, 1 tyto zapadnou do pteplnénych polic o pohlavni

dvojtvarnosti. Avsak ja jsem se, doufam, mnohé naucila a vyuziji to v mém budoucim badani.

Jsem rada, ze bylo mozné pouzit rizné metody a pfistupy a aplikovat moderni
pristroje, coz Cinilo celou praci zdbavngjsi. Zvitata jsme tedy fotografovali, méfili, vazili,
snimky jsme analyzovali v grafickych programech, vyuzili jsme RTG, ultrazvuk, odebirali
jsme vzorky krve a nasledné je biochemicky a hematologicky analyzovali a nezapomnéli jsme
ani na etologii varana, kdy jsme sledovali epigamni a agonistické chovani. Data pak byla
vyhodnocena modernimi statistickymi metodami, nékdy bylo potfeba data oSetfit s ohledem

na fylogenetickou zavislost, jindy jsme se marné¢ snazili od¢erpat vliv velikosti.

Musim fict, Ze m¢ prace s varany a tato tématika velmi bavila. Moc doufam, ze se mi
jesté nekdy naskytne podobna prilezistost a hlavné ¢asové moznosti dovoli zase si nékdy

,Hhrat™ s podobnymi plazy a pidit se po detailech z jejich zivota.
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9 Prilohal

Nasledujici rukopis jako celek vyslovné neni soucasti vlastni dizerta¢ni prace. Protoze
vSak na tuto praci tématicky i vécné navazuje, je zafazen do piilohy, a to vyhradné pro

dokresleni SirSich vysledka projektu a souvisejici publikacni ¢innosti autorky.

Ontogeny of the sexual size dimorphism in monitor lizards: males grow for a longer

period but not at a faster rate

Daniel Frynta, Petra Frydlova, Jan Hnizdo, Olga Simkové, Veronika Cikanova, Petr
Velensky

Zoological Science (2011) 27:917-923
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10 Priloha 2

Nasledujici rukopis jako celek vyslovné neni soucasti vlastni dizerta¢ni prace. Protoze
vSak na tuto praci tématicky i vécné navazuje, je zafazen do piilohy, a to vyhradné pro

dokresleni SirSich vysledka projektu a souvisejici publikacni ¢innosti autorky.

Nitrotélni masy u varana mangrovového (Varanus indicus) - tfi pfipady, tfi pfi¢iny

Jan Hnizdo, Daniel Frynta, Petra Frydlova, Lenka Adlerova, Lenka Chylikova

Veterindrni lékar (2010) 8:153-159
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