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1. Uvod

Jednim z hlavnich faktorti ovliviujicich zivot na Zemi je teplota okolniho
prostiedi. Kazdy zivoCich ma urcité teplotni optimum, které se 1i§i mezi jednotlivymi
druhy. Tim se také u jednotlivych zvitat li$i schopnost termoregulace. Termoregulacni
mechanismy u zivo¢ichi mtizeme rozdélit bud’ na schopnost zivocicha udrzet si stalou
télesnou teplotu (homoiotermie a poikilotermie), nebo na schopnost produkovat télesné
teplo (endotermie, ektotermie). Homoiotermie je schopnost udrzet si piiblizné stalou
télesnou teplotu bez ohledu na teplotu okolniho prosttedi. Naproti tomu
U poikilotermnich zivocichti télesna teplota kolisa podle teploty okolniho prostredi.
Rozdéleni zivocichli na ektotermni a endotermni vysvétluje, jaké zdroje tepla
zivocichové vyuzivaji. Ektotermni zivo€ichové (obecné bezobratli, paryby, ryby,
obojzivelnici, plazi) vyuzivaji jako zdroj tepla okolni prostfedi, zatimco endotermové
(ptaci, savci) vytvareji své vlastni teplo pomoci metabolismu. Existuje téz jakasi
pfechodnd forma mezi endotermii a ektotermii, odborn¢ nazyvand heterotermie.
Ta predstavuje ve vSech svych forméach pomérné unikatni ukazku Zivotnich strategii
(viz nize). V mnoha smérech je vSak také unikatni ontogeneticky a evoluéni vyvoj
termoregulace u ptakul, kterému pfitom neni vénovana takova pozornost.

Ackoliv jsou zastupci této skupiny povaZovani za endotermni Zivo€ichy, rodi se
bez schopnosti efektivné udrzet stalou télesnou teplotu (Andeasson et al. 2016).
U riznych druhti se pfitom endotermie vyviji rozdilnou rychlosti (Dunn 1975, Wegrzyn
2013, Andreasson et al. 2016). Zalezi pifedev§sim na podminkach, ve kterych se dany
druh vyviji.

V této praci je shrnuta schopnost termoregulace u obratlovct. Piedevsim
se zamétuji na ptaky. Prace se zabyva studiem vzniku, vyvojem a evoluci endotermie
utéto skupiny, zvlastni pozornost je pritom vénovana pévcum (Passeriformes).
Vedle literarni reSerSe je vyznam této problematiky demonstrovan také na vlastnich

terénnich datech sesbiranych na sykote konadie (Parus major).



2. Vznik, vyhody a nevyhody endotermie

Ptedpoklada se, ze endotermie vznikla u malych eurytermdlnich (snésejici velké
rozmezi teplot) ektotermnich zivocicht, Zijicich v chladném, ale teplotn¢ rozmanitém
prostiedi. Tyto podminky vyzadovaly rychly metabolismus a vznik lepsi izolace téla
pro udrzeni télesné teploty (Clarke & Portner 2010). Vznik endotermie u nich pak mohl
(Willmer et al. 2005) slo také o zvySené tempo rustu ¢i vyvoj lokomotorické schopnosti
(Clarke & Potner 2010). Schopnost vytvaret a udrzet stalou télesnou teplotu by tak
mohla hrat vyznamnou roli naptiklad pro rychlost a vydrz pti lovu ¢i stopovani kofisti,
nebo naopak pro tnik pifi pronasledovani predatorem (Jansky 1981). Navic teplokrevni
zivocichové produkujici vlastni teplo mohou podat tentyz vykon nezavisle na okolni
teploté, coz dava endotermim vyhodu pted ektotermnimi zivocichy (Grigg et al. 2004).
Studie na rybach, obojzivelnicich a plazech navic zjistily, Ze v teplejSim téle je potrava
zpracovavana rychleji a efektivnéji, coz by znamenalo efektivnéjsi vyuziti energie,
a tim i rychlejsi rast a vyvoj pfi stabiln€ vysoké teploté (Clarke & Potner 2010). Dale by
vznik endotermie mohl souviset s no¢ni aktivitou, ktera je vyhodna z hlediska vyhnuti
se predaci a niz§i kompetici o potravu (Grigg et al. 2004). Uplna endotermie je znama
jen u ptakl a savci, presto existuje i mnozstvi ektotermi schopnych zahtat urcitou ¢ast
svého teéla (Clarke & Potner 2010). Krozvoji endotermie také mohla pfispét
tzv. heterotermie, které¢ dnes existuje v n€kolika formach jako je parcialni endotermie,
fakultativni endotermie, regionalni endotermie, regiondlni heterotermie a gigantotermie
(Randall et al. 2002).

Parcialni endotermii najdeme u malych ptakt a savci, jako jsou napiiklad drobni
hlodavci, kolibfici, zlatokrti a dalsi (Randall et al. 2002). Tito zivodichové upadaji
béhem neptiznivych podminek (pf. nedostatek potravy, chladné podnebi) do jakési
strnulosti, pfi niz se snizuje jejich télesna teplota a rychlost metabolismu (Melvin &
Andrews 2009). Diky tomu jsou schopni pfezit nepifiznivé podminky s co nejmensi

ztratou energie (Melvin & Andrews 2009).

Fakultativni endotermie se pak vyskytuje u nckterych ektotermii, naptiklad
u riznych zastupct blanokiidlého hmyzu (Willmer et al. 2005). Ektotermni zivo¢ichové
pfi ni zvladnou zrychlit svlij metabolismus, a tim zahtat ur¢itou ¢ast svého téla, coz jim

dava moznost byt aktivni i za chladného pocasi (Dzialowski et al. 2014).



Regiondlni endotermii pak mizeme najit u nekterych plazt ¢i ryb. Je spojena
se zahfivanim urcitého pohybového svalstva (Willmer et al. 2005). Detailné pfitom

bude probrana v nasledujicich kapitolach.

ey

Regiondlni heterotermie se vyskytuje u teplokrevnych zivocichi zijicich
Vv chladném prostiedi. U téchto druht je bézné, ze v koncetindch maji nizsi teplotu nez
ve zbytku svého téla. Diivodem je snaha pfedejit vétSim ztratam tepla. Tato vlastnost
je typicka naptiklad u nékterych ptaki a savca vyskytujicich se v chladnych oblastech
(Willmer et al. 2005).

Gigantotermie je piipisovana nejvétSim dinosaurtiim, ktefi, ackoliv byli
ektotermni, dokdzali diky velikosti svého téla udrzet pomérné stabilni télesnou teplotu.
Vyznamnou roli pfitom hral fyzikdlni vztah mezi malym povrchem téla a velkym
objemem. Diky nému nedochazi k velkému vyzatovéani tepla do okolniho prostiedi

(Seymour 2013).

Podle analyzy se endotermie vyvinula v historii nejméné dvakrat nezavisle
na sobé, jednou u ptakd a jednou u savcl (Clarke & Potner 2010). Zajimavy mezistupeil
ve vyvoji endotermie muze pfitom piedstavovat takzvana mezotermie (Grady et al.
2014), ktera by se méla vyskytovat u dinosaurt (viz kapitola 4.1.). NejstarSimi
zivo€ichy, u kterych se udajn¢ vyskytovala endotermie, byli savcoviti plazi z fadu
velikost a od nich zfejmé nasledoval rozvoj endotermie k savcim. Prvni savci patfici
mezi endotermy byli drobni, no¢ni a vétSinou hmyzozravi (Lovegrove 2012) a zili
v obdobi kiidy. U menSich druhi by se télesnd teplota nemohla efektivné udrzet
bez izolace t€la, jako je pefi u ptakd ¢i srst u saveia (Clarke & Poétner 2010).
U odvozenych druhil savcl se navic vyskytuje hnéda tukova tkan, dilezitd pro vyrobu
tepla. Tato tkan chybi ptakiim. Podle zplisobu Zivota se zd4, Ze aktivni lovci byli lepSim
voditkem k vyvoji endotermie spiSe nez pomali bylozravci. Endotermie také mohla
vzniknout v reakci na aklimatizaci napiiklad pfi globalnim ochlazovani (Lovegrove
2012). U mnoha druhli savcl navic zacalo dochazet ke zmenSovéni téla. To je
vyhodnéjsi z hlediska energetické nakladnosti, snazs§iho skryti se pfed predatorem
a pfi rozmnozovani. Dalsim divodem mohly byt potravni naroky, naptiklad prezvykavci
potiebuji urcitou teplotu bachoru, aby jim spravné fungovala jejich mikroflora potfebna

pro zpracovani celulozy (Clarke & Potner 2010).



Ptejdeme-li k hlavnim vyhodam endotermie, pak bychom méli vedle vyse
popsané¢ho jesté zminit snadn€jsi osidleni nového prostiedi. Teplokrevni zivocichové
snaze obsazuji chladngj$i oblasti (Vacha et al. 2004). Endotermni zivocichové maji také
vysoce vykonny aerobni metabolismus, a proto jsou schopni podat vyssi a vytrvalejsi
vykony nez ektotermové. Stala telesna teplota také umoznuje celorocni aktivitu
bez ohledu na ménici se klima. Pfipadné se v nepfiznivych podminkach mohou uchylit
k dormanci, a tim uSetfit energii (Jansky & Novotny 1981). Mezi nevyhody endotermie
patii naopak znacné energetickd narocnost, kterou zivo¢ich musi vynalozit na udrzeni
a tvorbu stalé télesné teploty. Rychlost metabolismu je u endotermil zhruba pétkrat vyssi
nez u ektotermil, proto musi endotermové vynalozit mnohem vétsi usili, aby ziskali
potiebnou energii na jeji udrzeni. S tim souvisi spotieba vétSiho mnoZstvi potravy, které
pfi neptiznivych podminkach miuze byt nedostatek (Randall et al. 2002). Dalsi omezeni
predstavuje velikost. Pii malé velikosti dochéazi k velkym tepelnym ztratdm, proto
endotermni zivoCich nemtize byt mensi, nez je prahova hodnota. Pro ptiklad mezi
nejmensiho savce podle hmotnosti patii bélozubka nejmensi (Suncus etruscus) vazici
piiblizné 2 gramy (Black 1981). Z ptaku je to pak kalypta nejmensi (Mellisuga helenae),
jejiz samci vazi 1,95 gramt (Glick 2002).

3. Endotermie a schopnost termoregulace u
obratlovcii

Endotermie a schopnost termoregulace je pfisuzovana zejména ptakim a savcliim,
presto 1 néktefi plazi, obojzivelnici nebo ryby maji schopnost udrzovat alespon ¢astecné
stalou télesnou teplotu. Tyto mechanismy Zzivo€ichim umoziuji vést aktivni zplsob
zivota bez ohledu na okolni podminky. To vSe ale za cenu pomérn¢ velkych
energetickych vydaji. Energetické ndklady na endotermii jsou zhruba desetkrat vyssi

nez u ektotermie (Bennett & Ruben 1979).

3.1. Ryby a paryby

VétSina ryb se fadi mezi ektotermni ZivoCichy, ktefi pouze reguluji svoji

télesnou teplotu tim, Ze se premisti napiiklad z chladné vody do teplejsi. Piesto existuji



I druhy, které dokazi aktivné udrzovat stalou télesnou teplotu. Jsou to piedevsim ryby

dosahujici vétsich rozmért, jeZz maji rizné adaptace umoznujici efektivni termoregulaci.

Piikladem muze byt tuniak obecny (Thunnus thynnus), ktery je schopen efektivné
udrzovat svoji télesnou teplotu. Teplota nekterych ¢asti jeho téla mize byt az o 21 °C
vyssi nez teplota okolni vody (Altringham & Block 1997). To tundkovi umoziuje
efektivnéji lovit, pfipadné rychleji prchnout pied predatorem (Kubo et al. 2008).
K nastupu endotermie dochazi u tunéka pti dosazeni velikosti ocasni ploutve nad 30 cm
a souvisi také se zmeénou stravy (Kitagawa et al. 2017). Mladi jedinci se Zivi malo
vyzivnymi chobotnicemi ¢i zooplanktonem a po dosazeni urcité velikosti prechazi

na stravu sestavajici se z vyzivnych ryb (Kitagawa et al. 2017).

Dalsim ptikladem endotermni ryby je leskyné skvrnita (Lampris guttatus).
Ta dokéze zmirnit ztraty télesného tepla pomoci protiproudovych vymeénikl tepla
umisténych v Zabrech. Oproti ostatnim rybam ma ohtatou krev rozvadénu po celém téle
(Wegner 2015). Diky tomuto mechanismu muze hledat potravu v chladnych vodach
nebo se potapét do velkych hloubek pii ztraté jen malého mnozstvi tepla (Runcie et al.
2009).

Schopnost termoregulace se také vyvinula u zraloki z celedi lamnoviti
(Lamnidae), u celedi mecounoviti (Xiphiidae), plachetnikoviti (Istiophoridae)
a makreloviti (Scombridea). Vétsina zastupcu téchto ryb a paryb zvladne migrovat
na velké vzdalenosti a tento metabolismus jim umoziuje efektivné lovit studenokrevnou

kofist, ktera se ve srovnani s nimi rychleji unavi (Runcie et al. 2009).

3.2. Obojzivelnici

U obojzivelnikd neexistuje endotermie, ale u nékterych druhti mlokl a zab
najdeme behavioralni termoregulaci (Bradstrom 1979). V zimnich obdobich dochazi
K hibernaci. Nekteré druhy zimuji v zamrzné hloubce, pficemz se zastavuje Cinnost
srdecniho svalu a ustava 1 dychéni. Pomoci polysacharidu glykosidu vylouceného
do krve nedojde ke krystalizaci vody v téle a naslednému roztrhani bunék ledovymi
krystalky (Zwach 2009). Piikladem muze byt skokan lesni (Lithobates sylvatica), ktery
dokaze prezit zamrzly az sedm meésicu pfi teploté -18 °C (Larson & Barnes 2016).
Kazdy druh obojzivelnika potiebuje ke svému spravnému vyvoji a zivotu urcitou

vlhkost a teplotu. Na pfili§ teplém vzduchu se jim odpafuje télesna voda a hrozi
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vyschnuti. Proto si pro udrzeni své télesné teploty pomahaji behavioraln¢, premisténim
do prostiedi, které zrovna potiebuji (naptiklad z teplého prostfedi do chladnéjSiho
a naopak). Vlhkost pokozky je také udrzovana pomoci husté sité slizovych Zzlazek
vymésujicich ochranny sliz (Zwach 2009). Pii piehfati u nékterych druhd dochazi
ke zmén¢ zbarveni. Naptiklad u skokanii rodu Rana dochazi pii zvySeni teploty
k zesvétleni, pifipadné az k vymizeni tzv. spankové skvrny. Ropucha obecna
prizptisobuje svoji barvu danému podnebi diky specializovanym barevnym bunkam
ulozenych v kuzi (Zwach 2009). Nékteré druhy jsou navic schopné pomérné aktivni

termoregulace (Lillywhite et al. 1973).

U skokana volského (Lithobates catesbeianus) se vyvinula schopnost tvofit hlen,
kterym se chrani pred vétsim odpafovanim télesného tepla (Brattstrom 1979). Rosnice
sina (Litoria caerulea) je australsky druh zaby, jez si dokéaze udrzet ptiblizn¢ konstantni
teplotu téla diky regulaci vody prochazejici jeji kazi (Brattstrom 1979). Ropucha
zapadoamericka (Anaxyrus boreas) ma schopnost zadrzet vodu a diky tomu se dokaze
vyhiivat na suché ptdé (Lillywhite 1973). Druhy suchomilnych zab, jako jsou napiiklad
australské rosnice ¢ervenava (Litoria rubella) a sina (Litoria caerulea), si uchovavaji
vodu v téle vylucovanim siln¢ koncentrované moci (Seymour et al. 1974). Jihoamericka
stromova zaba listovnice zru¢na (Phyllomedusa sauvagii) ma za krkem Zlazy
produkujici specialni lipidy, které si roztira po kiizi. Pomoci této tukové vrstvy se zéba
muze dlouhodobé¢ vyhfivat na pfimém slunci, aniz by ji hrozilo vyschnuti (Blaylock et
al. 1976). U jinych druhd zab mohou také nastat zvlastni fyziologické projevy ve formeé
horecky. Naptiklad rosnicka bélopruha (Hyla cinerea) vyvolala horecku poté, co ji byly
injekci vpraveny do té€la nebezpeéné bakterie Aeromonas hydrophila (Kluger 1977).
Podobné reakce byly dle prace Casterlin & Reynolds (1977) pozorovany i u larev
skokant volského (Lithobates catesbeianus) a levhartiho (Lithobates pipiens).

Vedle vyse zminéného umoziuje termoregulace zivocichiim byt déle aktivni,
diky tomu maji vice ¢asu na shanéni potravy a rozmnozovani (Lillywhite et al. 1973).

Svou roli mtze hrat téZ pti Gniku pied predatorem (Brattstrom 1979).

3.3. Plazi

Plazi pouZivaji podobnou strategii jako obojzivelnici, tedy Ze se snaZi zachovat

svoji télesnou teplotu pomoci zmén v chovani. Stejné jako obojzivelnici i nékteré druhy



plazii pfes zimu zamrznou a pomoci glykosidu v krvi se jim neroztrhaji télesné buiiky.
Z nasich plazt je to napiiklad zmije obecna (Vipera berus) a jestérka zivoroda (Zootoca
vivipara) (Zwach 2009). Pro zvySeni své télesné teploty vyhledavaji sluncem vyhiata
mista, pfipadn¢€ se roztdhnou, a tim zvétsi vyhifevnou plochu téla. Kdyz se potiebuji
ochladit, vyhledavaji naopak chladné, zastinéné biotopy, pfipadn¢ zmensuji plochu
svého téla. Nachazime vSak nékolik druhti, které maji schopnost fyziologicky regulovat
svou télesnou teplotu. U plazi vétSich velikosti pak obecné nedochazi k velkym
tepelnym ztratdm diky poméru mezi objemem a velikosti téla. Kozatka velka
(Dermochelys coriacea) si napiiklad dokaze stépenim svych tukovych zasob vyrobit
teplo, dokaze si udrzet télesnou teplotu v praméru o 8 °C vyssi nez ma teplota okolni
vody. Pomahaji ji vtom i tukové zasoby a velka velikost téla (James & Mrosovsky
2004). Leguani moisti (Amblyrhynchus cristatus) jsou zase schopni snizit krevni prutok
do koncetin a tim i snizit ochlazovani téla, diky tomuto mechanismu dokazi plavat
v chladné vodé (Randal et al. 2002). U nékterych velkych plazti mizeme najit do¢asnou
endotermii. Napiiklad u samic krajty tygrovité (Python morulus) se béhem inkubace
vajec vyskytuje tfesova termogeneze, diky niZ se samice dokdze na dobu nezbytné
nutnou zahtat a udrZet télesnou teplotu vyssi nez je teplota vzduchu (Randall et al.
2002). Tu samou adaptaci najdeme i u krajty tmavé (Python bivittatus) (Brashears &
DeNardo 2013). Dalsim pozoruhodnym Zivoéichem je jihoamericky jestér teju
pruhovany (Salvator merianea), ktery dokaze v dobé rozmnozovani zvysit svoji

télesnou teplotu az o 10 °C nez ma teplota okoli (Tattersall et al. 2016).

3.4. Savci

Savci se fadi mezi teplokrevné zivocichy se stabilni télesnou teplotou. Vyjimku
v§ak predstavuje rypo$ lysy (Heterocephalus glaber), jez vykazuje tadu znaki
typickych pro ektotermy. Pomoci netfesové termogeneze, probihajici v tukové tkani,
je schopen vyprodukovat endogenni teplo jako reakci na pftilis chladné prostiedi.
Ale i pfes netfesovou termogenezi neni schopen u¢inné termoregulace. Je to proto,
ze 7ije V norach se stabilnim prostfedim, ve kterych se nemusi piili§ ptizpisobovat
chladu. Pro ohfivani téla pouziva strategie charakterizujici ektotermni zivocichy, jako je

chouleni se nebo ohfivani se o vyhfaté piredméty (Woodley & Buffenstein 2002).



U ostatnich savcl se ale setkdvame se skutecnou endotermii, ktera je vsak
v extrémnich podminkach spojena s fadou fyziologickych, ekologickych i etologickych
zmén, jez umozinuji udrzovat stidlou teplotu téla. Funkce termoregulace je fizena
endokrinnim systémem, ten je ovlivilovan napiiklad denni dobou, rocnim obdobim,

druhovou piislusnosti, pohlavim ¢i stafim (Terrien et al. 2011).

Podle nékterych vyzkuml se na vyvoji endotermie u savct podilel prechod
na slozitéjsi chrup (z homodontniho na heterodontni), ktery umoznil efektivnéji
zpracovavat potravu, a tim ziskat rychlejs§i metabolismus vedouci k endotermii
(Lovegrove 2017). Dalsi adaptaci posilujici endotermii bylo vyvinuti tzv. sekundarniho
patra, kter¢ umoznilo od sebe odd¢€lit nosni a Ustni dychani, a umoznilo tak zvifatim

zaroven s ptijmem potravy i dychat (Lovegrove 2017).

Dilezitou kapitolou jsou také vacnatci, ktefi maji velmi pomaly vyvoj a rodi se
bez schopnosti u¢inné termoregulace. Je to proto, Ze mlad’ata va¢natcii urcitou dobu
po narozeni ziji ve vaku, kde je stabilni teplota stejnd jako teplota matky. Schopnost
ucinné termoregulovat tedy potitebuji az v dobé opusténi vaku. Wacker et al. (2017)
provedl vyzkum vyvoje endotermie U vakomySi tlustoocasé (Sminthopsis
crassicaudata). Zjistili, ze velmi mladd mlad’ata byla zprvu C¢&isté ektotermni,
bez schopnosti udrzet si svoji télesnou teplotu. Pozdé&ji se vyvoj endotermie zvySoval
s vékem a mlad’ata byla schopna udrzet si svoji télesnou teplotu na dobu i nékolika
hodin, posléze ale upadla do torporu. PIn¢ endotermni byli az dospéli nebo skoro
dospéli jedinci (Wacker et al. 2017). Vjiné studii zkoumali vliv okolni teploty
na télesnou teplotu vacice virginské (Didelphis virginiana). Zjistili, Ze pii teploté okoli

nad 35 °C stoupa i t€lesna teplota jedince (McManus 1969).

U rlznych druhi se miZeme setkat s behaviordlni termoregulaci, diky niz
si jedinci snizuji naklady na udrzeni télesné teploty a pfipadné se tak chrani
pted zmrznutim (Terrien et al. 2011). Patii sem napfiiklad skupinové zahfivani,
se kterym se setkdme u mnoha druht (krélici, netopyii, kiecci, mysi, prasata ¢i opice).
Jinou strategii pro usporu tepelné energie pii chladném podnebi je schouleni se
do klubicka typické pro malé savce (naptiklad hlodavce), diky tomu si zivo¢ich udrzuje
mikroklima a pfedchazi tak velkym tepelnym ztratam (Terrien et al. 2011). Vyhfivani
na slunicku také patfi mezi mechanismy omezujici ztratu tepla, vyuzivaji ji napiiklad

vacnatci (Marsupialia), bércouni (Macroscelididae), letouni (Chiroptera) a nékteii



primati (Primates). K dal$im behavioralnim strategiim patii i bydleni v rtiznych
ukrytech (naptiklad nory nebo dutiny stromil), uvniti kterych je stabilni teplota (Terrien
et al. 2011).

Dilezitou reakci drobnych savcu (napfiklad mySoviti, plchoviti a rejskoviti)
na nepiiznivé podminky pfedstavuje torpor, do kterého zvife upadd bchem dne,
aby usetfilo energii. Obecné je torpor vyuzivan pii nedostatku potravy a kratkodobych
nepiiznivych teplotnich podminkach (Hill et al. 2012). Vyzkumy naznacuji,
Ze za spoustécem torporu u savcu stoji cirkadidlni rytmy, rGstovy faktor, enzymy
sirtuiny a lipidy (Melvin & Andrews 2009). Zajimavé je, ze piechod do této faze
se muze v nekterych ptipadech 1iSit mezi pohlavimi. Samice drobného maki malého
(Microcebus murinus) upadaji do torporu castéji nez samci, coZ je nejspi§ spojeno
se snahou usSetfit energii poticbnou pro péci o potomstvo (Lahann 2008, Schmid et al.
2009).

U savcu, ktefi musi prezivat delSi ¢asové useky Vv nepfiznivych podminkach,
se potom setkavame v 1ét¢ s estivaci (kiecek, tarbikomys) a v zim¢ s hibernaci (netopyfi,
sysli, jezci, plsi). Obecné savci s hmotnosti presahujici 5 kg vétSinou nejsou schopni
zimniho ¢i letniho spanku (Lovegrove 2017). Urcitou vyjimku ovSem piedstavuji
zastupci Celedi medvédoviti (Ursidae), U nichz vsak nejde o pravou hibernaci (Geiser
1998, Lovegrove 2012).

Novodobé vyzkumy ukazuji, Ze hibernace i1 torpor patii mezi plesiomorfie
(Lovegrove et al. 1999, Grigg et al. 2004), které nachazime u vSech primitivnich skupin
savcl (Ruf & Geiser 2015). Poprvé byl vyskyt hibernace zaznamendn u savcovitého
plaza rodu Thrinaxodon, ktery zil v raném triasu (Fernandez et al. 2013). V ramci
ptakofitnich savci hibernuji jezuroviti (Tachyglossidae; Grigg et al. 1989), u vacnatci
vakoplchoviti (Burramyidae; Geiser & Broome 1991, Geiser 1994), u placentalnich
savcu pak vedle vySe uvedenych také zlatokrtoviti (Chrysochloridae; Scantlebury et al.
2008), bodlinoviti (Tenrecidae; Lovegrove et al. 2014) a chudozubi (Xenarthra;
Superina & Boily 2007). Hibernace ziejmé zajistila preziti predkd téchto skupin
pii velkém vymirani na konci kiidy (Lovegrove et al. 2014).

Typickym mechanismem, pomoci n€hoZz si drobni savci a mladata zvySuji
télesnou teplotu, je pak tfesova a netfesova termogeneze. Pii tfesové termogenezi

dochazi k rytmickym stahim pti¢n¢ pruhovaného svalstva, a tim k uvolilovani energie.



Ttesem dochazi k zahtati a zrychleni metabolismu. Je pfitom vyvolan reakci v centralni
nervové soustave (Banet et al. 1978). Pti netiesové termogenezi nedochazi ke svalovym

stahtim, reakce probiha v hnédé tukové tkani a jejim spoustééem je chlad (Banet et al.
1978).

Problém pro velké vodni savce piedstavuje skutecnost, Ze ve vode se teplo ztraci
rychleji nez na sousi (Willmer et al. 2005). Proto maji kytovci ve svych ploutvich
kazdou tepnu obklopenou spoustou malych zilek, které umoznuji vyménu tepla mezi
zilami a tepnami (Campbell & Reece 2006). Dale se vodni savci také chrani podkozni
tukovou vrstvou, kterd obklopuje jejich télo a brani velkym tepelnym ztratdm a zaroven

slouzi jako zasoba energie (Willmer et al. 2005).

U druhti z aridnich ¢asti svéta se setkdvame s fadou adaptaci proti piehiati.
Vyznamnym mechanismem proti piehiati je poceni, které se vyskytuje u nékterych
primatl (Simpanzi, paviani, makakové, ¢lovék), u poloopic a ostatnich savct (osel, kiin)
jsou potni zlazy omezeny na koncetiny (Best & Kamilar 2018). Velbloudi maji nékolik
adaptaci pro zivot v horkém a suchém podnebi. Maji hustou srst, ktera slouzi jako
izolace pted horkem, a dlouhé koncetiny s velkymi chodidly. Také dokazi pii vystaveni
vysokym teplotdm zmeénit svoji télesnou teplotu az o 7 °C, ¢imz si zajisti mensi ztraty

télesné vody (Gebreyohanes & Assen 2017).

Zajimavé adaptace se vyskytuji u sajgy, kterd pomoci specialné uzptsobeného
prodlouZeného ¢enichu reguluje podle potfeby tok vdechovaného vzduchu. V 1ét€ slouzi
jako filtr pro prachové ¢astice a v zimé zase pro otepleni chladného vzduchu (Clifford &

Witmer 2004).

4. Endotermie u ptaki

U ptactva (Aves) se setkavame se zajimavym jevem, kdy se mlad’ata rodi jako
ektotermni a endotermie se u nich vyvine az béhem hnizdni periody. Stafi, pi1 kterém je
mladé schopno plné termoregulovat, se pak nazyva fyziologicka endotermie (Dunn
1976a). Ta je v dnesni dobé definovana pro mnoho druhti a je pfitom ¢asto druhové
charakteristickd a evolucné pomérné flexibilni (Baarendse et al. 2007). Ovlivnéna

pfitom muze byt celou fadou ekologickych, evolu¢nich, etologickych a fyziologickych
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faktorti. Zduraznuji, ze tato kapitola nebude az na vyjimky vénovana pévcim, ktefi
budou detailné¢ probrani az v nasledujici ¢asti prace. Zaroven upozoriiuji, ze pro stalou
télesnou teplotu u ptakii v této praci pouzivam zéasadné¢ ndzev endotermie. To je
v souladu s chapanim tohoto jevu v nejnovéjSich studiich (Cheng & Martin 2012,
Knight 2016, Anderasson et al. 2018), které se v tomto piipadé odklonuji od terminu

homoiotermie.

4.1. Vznik a evoluce endotermie u ptaki

Endotermie je velmi energeticky naro¢na a zivo¢ichové musi vynalozit velké
mnozstvi energie na jeji udrzbu (Koteja 2004). U ptaka se ziejmé vyvinula nezavisle
na savéi endotermii (Geiser 2008). Ptaci nemaji napiiklad hnédou tukovou tkan, ktera
je specialni endotermni tkani u saveu (Walter & Seebacher 2009).

Skutecnost, Ze se ptaci vyvinuli z dinosaurtd, je dnes obecné pfijimanym faktem.
Z tohoto thlu pohledu je zajimava studie Grady et al. (2014) tykajici se pravé dinosaurd
a jinych vyhynulych tvori. Tym do své studie zahrnul 381 soucasnych i vymfielych
druhti zivoCichi. Pomoci srovnani s dne$nimi druhy dosli k zavéru, ze dinosaufi
se nachazi nékde uprostied mezi endotermii a ektotermii (obr. 1). Jsou tedy mezotermni.
Autofi studie dosli k zavéru, Zze dinosaufi se podobali dnesnim tundkiim a Zraloktim.
Tato studie ma ale i své odptrce. Naptiklad D’Emic (2015) namita, ze do studie nebyly
zahrnuty rozdily v poctu a délce dnii za rok, které mohly v minulosti byt jiné, a také,
ze nebyla zahrnuta neptizniva obdobi, béhem kterych dany zivoc¢ich zpomali nebo uplné
zastavi svij rust. Namita téz, ze diiv mohl rok trvat mezi tfemi az deviti mésici a tedy,
Ze data by mohla byt zhruba dvakrat tak niZ§i. To by znamenalo, Ze se dinosauii spiSe
podobali placentalnim savcim. DalSim odpurcem je Myhrvold (2014), ktery kritizuje
pouziti nespravné metody analyzy, napiiklad ze archeopteryxe zatadili mezi dinosaury.

Uvadi také, ze kazdy Zivoc€ich potiebuje individualni zachazeni.
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Obrazek 1: Fylogeneze termoregulace (pievzato z Grady et al. 2014).

Sam Archeopteryx (Archaeopteryx lithographica) je tzv. praptak, ktery zil
priblizné pted 140 miliony lety a ptedpoklada se, ze mél fyziologii podobnou té ptaci
a byl schopny klouzavého letu na kratkou vzdalenost (Ruben 1991). Randolf (1994)
se domniva, Ze schopnost letu se vyvinula jesté¢ pired vyvinem endotermie a vyskyt
endotermie byl také podpofen zménami stravy spolu se vznikem slinnych Zlaz. Dalsi
dilezitou adaptaci byla pneumatizace kosti, kterd se poprvé objevila zhruba pied 210
miliony let v pozdnim triasu u Archosaurt (vetné u Archeopteryxe) a mohla se podilet
na vyvoji endotermie (Benson et al. 2012). Dalsim praptakem zijicim v pozdni kiid¢€ je
Patagopteryx deferrariisi, u kterého se vyskyt endotremie zpochybiuje (Chinsamy et al.
1995). Nekteti védci se dokonce domnivaji, Ze se endotermie u ptakd vyvinula
az U pozd¢jsich ptacich skupin (Chinsamy et al. 1995).

Z fylogenetickych analyz ptaich linii zdob jury a kiidy se dozvidame
0 dilezitém procesu miniaturizace ptaciho téla, kterd umoznila ptadkiim naptiklad lepsi
schopnost letu (Lee et al. 2014) a také se podilela na vyvoji izolace téla (pefi),
a tim pravdépodobné 1 rozvinuti u¢inné termoregulace. Petfi je typické jen pro ptaky.

Tvofi na téle izolacni vrstvu, kterd chrani zvife pfed chladnymi podminkami, ptipadné
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pfi velmi horkém podnebi zabrafniuje pronikani velkého mnozstvi tepla, a tim ptehrati
organismu. Ptak ma na sob& primérné vice nez 20 000 kusid peti (Chen et al. 2015).
Pefi ma pravdépodobné také vliv na vyssi télesnou teplotu u ptaka. Je znamo, Ze mali
izolaéni vlastnosti nez chlupy (McNaB 1966). Prvni fosilie peii byly objeveny v Cing
a patii teropodnim dinosauritm (Norell & Xu 2005). Pefi se pravdépodobné vyvinulo
Z chloupkt podobnych savéim a nejspi§ slouzilo jako hmatové vousky (Persons &
Currie 2015). Vyvoj letovych schopnosti ziejmé ptispél k rozvoji endotermie. Doslo
totiz ke zvétSeni prsnich svalil, a tim vznikla potfeba zdsobovat tento sval kyslikem.
Duikazem mize byt fakt, ze ptéci, ktefi nepouzivaji 1étaci svaly k 1étani (napt. bézci),
maji niz§i bazalni metabolismus nez ptéci, kteti kiidla aktivné pouzivaji (Lovegrove
2017).

Dalsi kapitolou pro evoluci endotermie je pokrok v hnizdéni. Kavanau (2007)
analyzoval zpusoby hnizdéni od ptredkd ptakd az po soucasné druhy. Tento vyvoj
rozd¢lil do Sesti fazi. V prvni fazi byla hnizda m¢lka s velkym mnozstvim vajec (kolem
dvaceti) umisténa ve stinu. Rodi¢e neinkubovali, ale neustale zistavali v blizkosti
hnizda, aby ho chranili pted predatory. O mlad’ata zfejme pecovali a krmili je. Ve druhé
fazi uz méli mensi pocet vajec (okolo deseti). Ta byla stale umisténa na zemi v mélkém
hnizd¢, ale tentokrat uz ho umistili na misto vystavené slune¢nim paprskiim a ptes noc
ho pfikryvali. Tim doSlo k efektivnéjSimu zahfivani a vyvoji mladat. Pfes den
pii vysokych polednich teplotach vejce zastifiovali, a to také vedlo k vyvoji slozitéjSiho
pokryvu téla. Ve tteti fazi uz méli casto méné nez dvé vejce, které pres noc (nckteré
druhy 1 pfes den) inkubovali. Tito pfedkové uZz méli primitivni pefi, vyvinut&jsi
aerodynamické schopnosti a primitivni endotermii. Teplota télesného jadra
se pohybovala okolo 32-34 °C. Jejich mlad’ata byla zfejmé prekocialni. Ve ¢tvrté fazi
(kterd zahrnuje 1 Archeopteryxe) uz méli pln€ vyvinuté peii a byli schopni pomalého
letu pomoci mavani kiidel. S potfebou sniZeni zatéZe kiidla bylo nutné snizit hmotnost
vajec, a s tim pfisla altricialni strategie u mlad’at. Pomoci toho pravdépodobné piislo
I hnizdéni na stromech. Endotermie byla pravdépodobné jesté vyspélejsi s teplotou
télesného jadra okolo 36 °C. V paté fazi uz méli ptaci vylepSenou schopnost létani
pomoci mavani kiidel a teplotu téla okolo 38 °C. Mlad’ata vSak byla ¢im dal vice
nachylngjsi k poklesu teploty. Tim doslo k vyraznému rozvoji inkubace a také nutnosti
zapojeni obou rodiéti do vychovy. Doglo téz k rozmachu stromového hnizdéni. Sesta

faze zahrnuje dnesni ptaky, ktefi dosahli plné endotermie a télesné teploty okolo 41-
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42 °C. Pomoci rozvinuti letovych schopnosti dokézali osidlit rozmanité prostiedi. Diky
tomu doSlo k vyvoji rozmanitych druhti nalezité ptizpisobenych okolnim podminkdm

(Kavanau 2007).

4.2. Faktory ovliviiujici vznik a vyvoj ptaci endotermie
4.2.1. Fyziologické faktory

Kazdy druh mé jinou télesnou teplotu, ta se 1iSi i v rtuznych castech téla.
RozliSujeme tzv. teplotu télesné slupky (ktize) a teplotu télniho jadra (vnitini organy).
Stejné jako savci 1 ptaci mohou trpét horeckou, nejvyssi teplotu, kterou je ptak schopen
prezit, je 48 °C, pak uz je teplota tak vysoka, Ze dochdzi k odumirani té€lesnych bun&k
anasleduje smrt (Veselovsky 2001). Endotermie by zaroven nebyla mozna
bez fungujiciho kardiovaskularniho systému dodavajiciho kyslik do tkani. Sirsat et al.
(2016) gzjistili, Ze u kachny domaci (Anas platyrhynchos domestica) je nastup
endotermie doprovazen zvySenim spotieby kysliku a posilenim metabolismu, které
rapidné stoupa ihned po vylihnuti mladéte. Ptaci tudiz potfebuji ¢tyfkomorové srdce,
které dokaze prepumpovat obrovské mnozstvi krve a pokryt tak pozadavky
na energeticky narocnou endotermii (Lovegrove 2017).

Obecné se uznava, ze velikost téla je dalsi dulezity faktor. Koga et al. (1988)
zjistili, ze lunak hnédy sibitsky (Milvus migrans lineatus) patfici k altricialnim druhtim
ma rychlejsi vyvoj endotermie oproti malym altricidlnim druhim. U mlad’at
prekocidlnich a semiprekocialnich ptaki obecné lépe termoreguluji mlad’ata vétSich
velikosti (Visser & Ricklefs 1995). Tortosa & Castro (2003) pak vyzkoumali, ze u ¢apa
bilého (Ciconia ciconia) hraje nejdulezitéjsi roli pro rozvoj termoregulace pravé
hmotnost, nikoliv vék. Brown a Downs (2002) na cejkach korunkatych (Vanellus
coronatus) zjistili zpomaleny vyvoj endotermie na Ukor rlstu. Mlad’ata méla zfejmé
pravé proto pii nastupu endotermie dvojndsobnou hmotnost, nez je béZzné
pro prekocialni druhy ptaki. Ptaci obecné ze zaatku vénuji vice energie do rlstu
anastup endotermie se zrychluje az v pozdéjSich etapach mladéci periody (Visser &
Ricklefs 1995, Starck & Ricklefs 1998).

Velikost téla také urcuje, zda dany druh bude heterotermni. U malych ptakt
(kolibtik, rorys, bufiidcek, mysak) se vyskytuje heterotermie. Tito ptaci utlumuji
rychlost svého metabolismu, aby Setfili energii (Geiser 2008). Déje se tak sezonné nebo
u nekterych druhti 1 kazdou noc. Naptiklad u kolibtikli mizeme sledovat, jak kazdou

noc upadnou do strnulosti (torporu), aby tim v dobé klidu maximdlné snizili své
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energetické vydaje (Schroeder et al. 2015). Bohuzel otazka vlivu velikosti na vyvoj
endotermie je jeSt¢ velmi malo prozkoumana (Geiser 2008). Tepelna izolace téla
pii vylihnuti mladéte je také dulezita pro udrZeni télesné teploty, index homoiotermie
je vy$8i u mladat s delSim prachovym pefim (Ricklefs 1982). To muze souviset
S pozorovanim u dospélct. Adultni ptaci s kratkymi pery maji totiz konstantni tepelnou
vodivost a diky tomu i nizsi toleranci k teplotnim rozdilim (Gavrilov 2014).

Veék dosazeni schopnosti fyziologické termoregulace (plna endotermie)
je stanoven ruzn¢ pro mnoho druhti ptakt. Napiiklad u kormorana uSatého
(Phalacrocorax auritus) je to 14-15 dni po vylihnuti (Dunn 1976b), oproti tomu
u kormorana chocholatého (Phalacrocorax aristotelis) je to v 15-18 dnech (Ostnes et al.
2001). U korel chocholatych (Nymphicus hollandicus) byl vyzkouman velmi rychly
vyvoj endotermie, a to jiz béhem prvniho tydne Zivota (Pearson 1998). Mensi mysak
dlouhoocasy (Urocolius macrourus) je pak pln¢ endotermni ve dvanactém dnu Zivota
(Finke et al. 1995). Pro orla bé&lohlavého (Haliaeetus leucocephalus) byl tento veék
odhadnut na patnact dni (Bortolotti 1984).

4.2.2. Ekologické faktory

Vétsina druhii ptakt Zije v prostfedi s teplotou okoli niz$i, nez je jejich vlastni

télesnd teplota (u ptakli okolo 40 °C), diky tomu dochdzi ke ztratdm tepla do okoli.
Mezi ekologické faktory ovliviiujici télesnou teplotu ptaka patii teplota okolniho
prostiedi, obzvlasté pii embryondlnim vyvoji, kdy je mladé ektotermni a zévislé
na zahiivani rodi¢i. Pfechod od ektotermie k endotermii je fizen specidlnimi enzymy,
jejichz vyskyt je vSak zavisly na urcitych teplotach. Aby mladé dosahlo plné endotermie,
potiebuje byt neustale zahfivano na uréitou druhové specifickou teplotu (Walter &
Seebacher 2007).

Potrava a jeji vyzivnost pak také muze hrat roli ve vyvoji mlad’at. Napiiklad
papousic¢ek vrab¢i (Forpus passerinus) se zivi malo vyzivnymi semeny, ze kterych
navic kvili nizkému obsahu bilkovin a fosforu Spatné vstfebava Ziviny. Tito papousci,
| pfes vysokou miru predace, hnizdi 28-35 dnt a endotermie se u nich navic vyviji
az deset dni pfed vylétnutim z hnizda (Pacheco et al. 2010).

Na endotermii ma vliv také to, zda jsou mlad’ata altricialni nebo prekocialni
(obr. 2). Altricialni ptaci (napiiklad hrabavi nebo vrubozobi) se lihnou s relativné

malym mozkem, malo vyvinutym télem a termoregulaci na rozdil od prekocialnich
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druhti (napiiklad dravci, rackové, pévci). Pravé proto maji prekocidlni ptaci rychlejsi
vyvin endotermie, jelikoz je potieba, aby se o sebe po vylihnuti postarali relativné sami
(Baarendse et al. 2007). Ukazalo se, Ze u kufat se endotermické reakce omezené
vyskytuji uz béhem embryonalniho vyvoje v pozdéjsi fazi inkubace (Nichelmann &
Tzschentke 2003, Whittow & Tazawa 1991). Brzky vyvoj endotermie u prekocialnich
druht si ale bere svou dan v podobé pomalejsiho télesného rustu. Ten je altricialnimi
ptdky naopak Vraném stadiu upfednostnovan pied vyvojem endotermie. Mlad’ata
prekocialnich druhti rostou az Ctyfikrat pomaleji nez mlad’ata stejné hmotnosti u druha

altricialnich (Brown & Downs 2002).
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Obrazek 2: Vyvoj endotermie u jednotlivych druhl ptakd v zavislosti na opefeni
mladéte. Zastupce prekocialnich (nekrmivych) druht kachna divokd (Anas
platyrhynchos) pod cislem 1 ma relativné stabilni teplotu od prvniho dne. Kukacka
obecna (Cuculus canorus) pod ¢islem 2 a kos ¢erny (Turdus merula) s ¢islem 3 patii
k altricialnim (krmivym) druhtim a jejich télesna teplota je stabilni az pii Gplném

vytvofeni opefeni (osa x). Pfevzato z Veselovsky 2001.

Dal§im vyznamnym faktorem ovlivilujicim vyvoj ptaci endotermie je mira

predace. Pii studiu vlivu predace na vyvoj endotermie bylo zjiSténo, Ze v hnizdech
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S vyS$im rizikem predace maji mlad’ata rychlej$i nartst endotermie spolu s velikosti
ktidel. To jim umoznuje co nejdiive opustit hnizdo a utéct pfed predatorem (Arendt

1997, Cheng & Martin 2012).

Brown &Downs (2002) zkoumali vliv okolni teploty na rozvoj endotermie
umladat cejky korunkaté (Vanellus coronatus) v piirozenych a laboratornich
podminkach. V experimentu vyuzili né€kolik mlad’at, kterym v experimentalnich
podminkach v laboratofi stfidali teplotu okoli (konkrétné 15,8 °C, 25,8 °C, 35,8 °C
a40,8 °C) shodnou s teplotou Vv pfirozeném prostiedi. Zjistili, ze vyssi teplota okoli

ma pozitivni vliv na vyvoj endotermie.

4.2.3. Etologické faktory
Experimenty na kuru bankivském (Gallus gallus) a pizmovce velké (Cairina

moschata) naznacuji, Ze behavioralni termoregulace je u prekocialnich ptak zahajena
hned pii lihnuti (Nichelman 2004). Mlad’ata tereje bilého (Morus bassanus), patfici
mezi altricialni ptaky, jsou jiz dva dny po vylihnuti schopné hojné vyuzit behavioralni
termoregulaci (napifiklad zvySenim frekvence dychdni nebo postavenim téla;
Montevecchi & Vaughan 1989). JeSt€¢ vice vyvinutou endotermii ma faeton
cervenoocasy (Phaethon rubricauda), ktery je po vylihnuti pokryt prachovym pefim
a dokaze si efektivné udzet svoji télesnou teplotu pomoci vystaveni slunci (Howell &
Bartholomew 1962). U velkych druha ptdkl ze skupiny veslonohych (Pelecaniformes)
vSak vét§inou souvisi nastup endotermie s ukoncenim rodiCovské péfe (Abraham &

Evans 1999).

4.2.4. Evolu¢ni faktory a fylogeneze

Evoluéni aspekty vyvoje endotermie jsou u ptakl Spatné probadané. Zda se byt
zfejmé, ze vyvoj endotermie je skutecné znaéné flexibilni s ohledem na vlivy z okoli.
To dokazuji 1 vySe zminéné faktory, které mohou pomérné dobie maskovat ¢i prebit vliv
fylogeneze. Z téchto divodu je zadouci zaméfit v budoucnu vice pozornosti prave
natuto stranu vyzkumu. Zajimavé napiiklad je, Zze podle nové genetické analyzy
(Brusatte et al. 2014) ptaci patiici mezi Strizores (lelkoviti, lelkounoviti, rorysoviti
a kolibtikoviti) predstavuji nejpiivodné€jsi skupiny v ramci Neoaves. U zastupct téchto
skupin se pfitom i dnes vyskytuje bud’ hibernace nebo torpor (McKechnie & Lovegrove

2002), které mohou byt spojeny s celkove slabsim a pomalejSim vyvojem endotermie.
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Pouhym srovnanim jednotlivych ptacich druht se pak ukazuje, ze ptibuzné
druhy obyvajici podobné prostiedi potiebuji podobné mnozstvi €asu pro rozvoj
endotermie. Pro ptiklad mohu uvést tereje bilého (Morus bassanus) a tereje maskového
(Sula dactylatra), ktefi oba potfebuji pro rozvoj endotermie ptiblizné stejny Cas (18-24
dni; Dunn 1975, Montevecchi & Vaughan 1989).

5. Endotermie u pévci

VSichni jedinci z fadu pévcel (Passeriformes) maji altricidlni (krmivd) mlad’ata.
Tato mlad’ata maji pomaly nastup endotermie v raném veku, energii vénuji spise
do rustu a rozvoje dulezitych organi (Marjoniemi 2001). Altricialni zpusob rozvoje

mlad’at je pak poklddan za evoluéné odvozenégjsi (Gotie & Kroll 1973).

5.1. Vnéjsi a vnitini vlivy na ptac¢i endotermii

5.1.1. Fyziologické faktory
U vlhovce cervenokiidlého (Agelaius phoeniceus) byla zkoumana mira ristu

v raném obdobi Zivota mladéte. Ukdzalo se, Ze nejvice energie na rist Vydava v prvnich
dnech Zivota, kdy investuje malo energie na vyvoj termoregulace (Olson 1992).
To, ze mlad’ata altricialnich druhl investuji v prvnich dnech energii spiSe do rustu nez
do rozvoje endotermie, dokazuje i vyzkum na strnadce vecerni (Pooecetes gramineus).
Mladé strnadky rostly nejrychleji béhem prvnich ¢tyf dni po vylihnuti, pak se rast
zpomalil. Schopnost udrzet stalou télesnou teplotu se pak zacala vyvijet zhruba
od ¢étvrtého dne Zivota mlad’at, kdy byla schopna udrzet télesnou teplotu okolo 10 °C
nad teplotou okoli a upIné endotermie dosahla ve staii 7-9 dni (Dawson & Evans 1960).

Marsh (1979) na biehuli fiéni (Riparia riparia) vyzkoumal, Ze na vyvoj
endotermie ma vliv dosazeni urcité hmotnosti (naptiklad u zminéné biehule 14 g),
nikoli vék jedince. Na vyvoj endotermie ma vliv i pocatecni velikost a hmotnost
mladéte, kterou zkoumali Andreasson et al. (2016) na sykoie modtince (Cyanistes
caeruleus). Podafilo se jim prokazat, ze mlad’ata vétSich rozmért nechladnou tak rychle.
Zaroven u nich diive nastupuje endotermie. U tyranovce Oberholserova (Empidonax
oberholseri) je pak vyvoj endotermie pozitivné spjat pravé s rustem hmotnosti, zatimco

zmény v opefeni nehraly signifikantni roli (Pereyra et al. 2001). Ackoliv tento druh zije
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v nehostinnych chladnych podminkéch, jeho rychlost rlstu je srovnatelna s ostatnimi
druhy tyranovitych (Tyrannidae). Ur¢ité znaky relativné stabilni teploty se u n¢j
projevovaly uz ve staii péti dnt, ale uplné endotermie bylo dosazeno az po dvanacti
dnech stafi mlad’at (Pereyra et al. 2001). Olson et al. (1999) svym vyzkumem
na vlhovei Cervenokiidlém (Agelaius phoeniceus) dale prokazali, ze funce §titné Zlazy

se také podili na vyvoji endotermie u ptaku.

5.1.2. Ekologické faktory

Pro vyvoj endotermie u mlad’at je dilezitd predevSim inkubace. Conway &
Martin (2000) zkoumali inkubaci u severoamerickych pévcl, u nichz se staraji
0 mlad’ata jen samice. Zjistili, ze se inkubace li§i u pévcll z chladnéjSich oblasti
od pévceu z teplejsich oblasti. Rodi¢e druhti z chladnéjsich oblasti pieruSovali inkubaci
na krat$i dobu. Divodem bylo rychlejsi vychladnuti mlad’at, které by mohlo byt
I kritické pro jejich zivot. Tuto skute¢nost pak museli kompenzovat zvySenou frekvenci
opousténi hnizda, aby zvladli ziskat potiebnou energii.

Déle je znamo, Ze riziko predace ovliviluje vyvoj mlad’at. U pénice Cernohlavé
(Sylvia atricapilla) pod velkym preda¢nim tlakem bylo zjisténo, ze rust mlad’at
je uptednostinovan nad vyvojem termoregulacnich schopnosti (Wegrzyn 2013).

Na nastup endotermie ma vliv i poet mlad’at v hnizdé. Cim vice mladat,
tim mens$i tepelné ztraty (Clark 1982). DalSim mechanismem ovlivilujicim néstup
endotermie je velikost hnizda, ve kterém mlad’ata vyristaji. Knight (2016) ve svém
vyzkumu na sykorach modiinkach (Cyanistes caeruleus) zjistila, ze ptaci z vétSich
hnizd se ochlazuji 0 46 % rychleji neZ ptaci z mensich hnizd, takze i mlad’ata z mensich
hnizd méla rychlejsi vyvoj endotermie. Dalsi experiment na tomto druhu ukazuje,
ze teplota v hnizdé ma podobné jako u Cejky vliv na vyvoj endotermie a schopnost

termoregulace (Anderasson et al. 2018).

5.1.3. Etologické faktory

Zpusob, kterym mohou altricidlni mladd’ata pévca ovlivnit vyvoj endotermie,
je ptedevsim Zzadonéni o potravu, projevujici se hlasitym piskanim. Wegrzyn &
Leniowski (2015) vypozorovali, ze mlad’ata pénice Cernohlavé (Sylvia atricapilla)
zaCala zadonit pfesné v dobé nastupu endotermie a skoncila chvili pifed opusténim
hnizda. Pfehravani Zadonéni pak vedlo ke zvySeni krmeni a sniZzeni zahtivani mlad’at.

To by ukazovalo na snahu rodicti dostat endotermni mladé co nejdiive z hnizda.
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Na termoregulaci mé déle vliv i spoleCenstvi. Obrovské hnizda kolonii snovace
pospolitého (Philetairus socius) dokazi udrzet stabilni teplotu béhem neptizné pocasi
(v zim¢, v noci). Pomoci toho Setii energii, kterou by museli vyvinout na zahtati téla
a mohou mit mlad’ata kdykoliv v pribéhu roku. Teplota v hnizdé se zvySuje s jeho
velikosti 1 s po¢tem jeho obyvatel (Paquet et al. 2016). Vzajemné zahtivani bylo pfitom
pozorovano 1 mezi mlad’aty v hnizdech tyranovce Oberholserova (Empidonax
oberholseri), kde je spojeno se tiesovou termoregulaci. Samotnému mladéti vSak tres
nezajisti uspé$né udrzeni t€lesného tepla. K tomu je tieba byt ve vétsi skupiné mlad’at

(Pereytra et al. 2001).

5.1.4. Evoluéni faktory a fylogeneze
Upével se setkavame s vyskytem stejnych ekologickych, etologickych

a fyziologickych adaptaci, jez jsou typické i pro ostatni druhy ptakd. To poukazuje
na podobné evolu¢ni piisobeni v ramci celé skupiny. Bohuzel i u pévca chybi rozsahlé
studie zabyvajici se vztahem fylogeneze a vyvojem endotermie.

Diky nékolika studiim mutzeme fici, Ze nastup endotermie je pomérné podobny
v ramci piibuznych druht. Naptiklad v€k endotermie pro strnadce zimniho (Junco
hyemalis) je 7,2 dnG a pro ptibuzného strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia
leucophrys) je to 6,5 dne (Dunn 1975, Cheng & Martin 2012). Pro lesiacka rudocelého
(Cardellina rubrifrons) a lesnacka zlutoprsého (Icteria virens) je to 8 dnti. Podobné je to
i u tyranovct (Tyrannidae), ktefi dosahuji plné endotermie bez ohledu na okolni

prostiedi (Pereyra et al. 2001), jak je detailné popsano vyse.

6. Nastup endotermie u sykory komnadry (Parus
major)

Jak jsem jiZ zminila vySe, nd$ vyzkum se zabyva nastupem endotermie u sykory
konadry (Parus major). Piestoze se jedna o ¢asto zkoumany druh (Klump et al. 1986,
van Oers 2012, Tryjanowski et al. 2017, Hardman et al. 2018), nebylo u néj toto téma
dosud tadné studovéano. Vétsi pozornost je v tomto piipadé vénovana ptibuzné sykoie
modfince (viz vySe). Z téchto diivodl jsou jakédkoliv data (véetné zakladnich popisnych

charakteristik) velmi dulezita pro lepsi poznani jak druhu, tak i sledované problematiky.
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6.1.Clile

V ramci této studie jsem se zaméfila na zakladni popis (prumér, median, kvartily
a minimum s maximem) naméienych dat a charakteristik jejich rastové kiivky. Cilem je
pfitom porovnat tyto hodnoty se znamymi tdaji o jinych druzich a s vlastnostmi
rastovych kiivek u riznych ¢asti téla konadry. Téz by se mél urcit idealni ristovy model

pro méteni nastupu endotermie u tohoto druhu.

6.2. Material a metodika

6.2.1. Charakteristika uzemi
Terénni vyzkum probihal na Gizemi pfirodni rezervace Kralovstvi a v jejim okoli.

Tato lokalita se nachazi nedaleko obce Grygov v Olomouckém kraji. Uzemi lezi
vV nadmoiské vysce 203-225 metrti nad mofem a v soufadnicich 49°30'44" severni Sirky
a 17°17'41" vychodni délky. Jedné se o luzni les ohrani¢eny z jedné strany Zelezni¢ni

trati a z druhé fickou Moravkou, ktera je bo¢nim ramenem feky Moravy (obr. 3).
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Obrazek 3: Lokalizace ptirodni rezervace Kralovstvi (zdroj: https://mapy.cz/11.4.2018).
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Podlozi je tvofeno hlinitou az hlinitojilovitou ptdou s porosty tvrdého luhu
a dubohabfin. Nejcastéji se vyskytujicim lesnim typem je tvrdy jilmovy luh (Ulmi
fraxineta carpini). Tvrdé luhy vynikaji vysokou druhovou bohatosti rostlin a nachazi se
pfedevSim na jihozapadni a severovychodni Casti lesa. Zde miizeme najit rozmanité
druhy fauny a flory, véetné¢ fady vzacnych a chranénych druht.

Ze stromu zde dominuje napiiklad dub letni (Quercus robur), jasan ztepily
(Fraxinus excelsior), lipa srd¢ita (Tilia cordata) a jilm vaz (Ulmus laevis). V bylinném
patfe pak hlavné¢ Cesnek medvédi (Allium ursinum), hluchavka skvrnita (Lamium
maculatum), vrani oko ¢tyflisté (Paris quadrifolia), kokotik mnohokvéty (Polygonatum
multiflorum) ¢i hvézdnatec zubaty (Hacquetia epipactis). Na tzemi muzeme najit
i zbytky vysazenych nepuvodnich druht jehli¢nant jako je tfeba smrk ztepily (Picea
abies), borovice lesni (Pinus sylvestris) nebo modfin opadavy (Larix decidua).
Ze vzacnych druhti rostlin zde najdeme napiiklad kycelnici Zzlaznatou (Dentaria
glandulosa) ¢i lilii zlatohlavek (Lilium martagon).

Ze zivocichl je vyznamny vyskyt nékolika druhii vzacnych korysi, zijicich
v periodickych tinich. Jde hlavné o zabronozku snézni (Eubranchipus grubii), listonoha
jarniho (Lepidurus apus) a hrasnika zobcovitého (Lynceus brachyurus). V mokfadnich
tinich také najdeme cetné mnozstvi obojZivelnikl. Vyznamné jsou populace colka
obecného (Triturus vulgaris) a kuiky obecné (Bombina bombina). Z ptakid pak
nauzemi hnizdi napiiklad ¢ap cerny (Ciconia nigra), strakapoud prostiedni
(Dendrocopos medius), lejsek bélokrky (Ficedula albicollis) nebo zluva hajni (Oriolus

oriolus).

6.2.2. Charakteristika druhu

Sykora konadra (Parus major) patii Knejvétsimu druhu pévca z Celedi
sykoroviti (Paridae) a zaroven k jednomu z nejrozsifené€jSich druhi v Evropé. Jeji
pocetnost byla odhadnuta na 3 000 000-6 000 000 parti v Ceské republice (Bejéek 2006)
a na 65 100 000-106 000 000 part v Evropé (BirdLife International 2015). Vyskytuje se
ve vSech typech lest, v parcich, kfovinach a zahradach.

Délka téla se pohybuje okolo 14 cm, hmotnost dosahuje od 14 do 23 gram,
rozpéti kiidel se pohybuje v rozmezi 22-25 cm (Hume 2002, Svensson 2012).
Ma cernou hlavu, bil¢ lice, zeleny hibet, modroseda kiidla s bilym pruhem, modroSedy

ocas a zluté bricho, uprostted n¢hoz od hlavy k ocasu vede Cerny pruh. Najdeme u ni
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pohlavni dimorfismus. Obé& pohlavi se daji odliSit pravé podle Site Cerného pruhu
na bfise, samice ma tento pruh mnohem S$ir$i a Casto je ukonceny pred ocasem. Mladi
ptaci maji zlutavé lice a bledsi barvy nez dospélci (Svensson 2012). Lisi se také
zbarveni ru¢nich krovek, u mladych ptakti jsou hnédosedé s izkymi Sedozelenymi
az modroSedymi lemy, zatimco u starSich ptaktt jsou ruéni krovky tmavosSedé
se Sirokymi Sedomodrymi lemy (Hromadko 1992).

Jeji potrava je znacn€ rozmanitd, zivi se riznymi vyvojovymi stadii bezobratlych
(brouci, motyli, stejnoktidli, blanoktidli, dvouktidli, pavouci), semeny (slunecnice, buk
nebo ofesak), plody, pupeny nékterych stroml a prilezitostné plzi. Z nich vyuziva
predevsim ulity slouzici k doplnéni vapniku (Hudec 2011).

Hnizdéni probihé nejcastéji dvakrat do roka, od dubna do cervna (Hume 2002).
Péry jsou monogamni, byla vSak prokdzana extra parova paternita (Strohbach 1998).
\elikost teritoria se pohybuje mezi 0,4-3,0 hektary. Hnizdi v dutinach stromu, piipadné
obsazuje ¢lovékem vytvorené budky. Hnizdo si stavi hlavné z mechu a kouskt rostlin,
vétvicek a kofinkl, navrchu ho vystyla petim, srsti ¢i chmyfim rostlin (Hudec et al.
2011). Jeho primérné rozméry jsou 12,2 cm na délku a 4,6 cm na hloubku (Hudec et al.
2011).

Doba stavby hnizda je individuélni, vétSinou trva par dni (v praméru 2-6 dni),
ale mize se protahnout az na 20 dni (Hudec et al. 2011). Snuska obvykle ¢ita mezi 5-11
vejei (Hume 2002). Vejce jsou bild s hnédocervenymi skvrnkami. Inkubuje pouze
samice a samec ji krmi. Mlad’ata se lihnou po 12-17 dnech, krmi je oba rodice a po 14-

23 dnech vylétaji z hnizda (Hudec 2011).

6.2.3. Terénni vyzkum
Terénni prace probihala od dubna do cervna v letech 2015-2017. K dispozici

jsme méli devét ploch po 25 budkéch (celkem 225 budek). Pokus jsme provadéli
na celkem tficeti hnizdech sykory konadry, u kterych jsme poté denné sledovali den
vylihnuti. Po vylihnuti bylo potieba udé€lat tzv. cross-fostering. Jednd se o metodu
prohozeni mlad’at mezi hnizdy. Mladd’ata jsme prohazovali vzdy mezi tfemi hnizdy
a kazdého jedince jsme si oznacili odstfihnutim urcité ¢asti pefi. BEhem 7.-9. dne Zivota
mlad’at jsme pak nasadili hlinikové krouzky. Od 5. do 14. dne veéku mladat jsme
provadéli méteni endotermie (den lihnuti byl povaZovan za den nula). Pomoci
teploméru (Omega HH-25) jsme naméfili télesnou teplotu mlad’at nejprve po vyndani

Z hnizda (to), poté jsme je nechali v ornitologickych pytlicich vychladnout a po 15ti
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minutach byla mlad’atim télesna teplota zméfena znovu (t15). Z naméfenych télesnych
teplot a venkovni teploty (tout) byl kazdému mlédéti spocitdn index homoiotermie,

urcujici jak moc je mladé schopné svoji télesnou teplotu udrzet (Wegrzyn 2013). Index

(t15 _tout)
(to—tout)

homoiotermie se spocita pomoci vzorce

Cim vice se hodnota indexu homoiotermie blizi 1, tim vice je mladé endotermni
a pii dosazeni hodnoty 1 dosahlo plné endotermie. Obecné se pfitom za dosazeni
endotermie povazuje jiz hodnota 0,9 (Wegrzyn 2013) u druht z otevienych hnizd a 0,8
u ptakt hnizdicich v dutinach (Starck & Ricklefs 1998). Je to proto, Ze i pfi spravném

méfeni mize dojit k men§imu ochlazeni, a tim posunuti vysledku o desetinu stupné.

6.2.4. Analyza dat

Pro hodnoceni dat byla pouzita ristovéa kiivka (obr. 4). Konkrétné se jednalo
0 Ctyf-parametrovou Richardsovu ristovou kiivku (Richards et al. 1959) s fixovanou
asymptotou. Pouzita pfitom byla jeji unified verze (U-Richards), kterd mé oproti jinym
typtim této rovnice tu vyhodu, Ze kazdy parametr popisuje pouze jednu vlastnost kiivky
(Tjorve & Tjorve 2010, 2017). Ktivka ukazuje nartst sledovaného znaku (zde index
homoiotermie) v zavislosti na véku jedince (dny). Asymptota byla v naSem ptipadé

fixovana na 1, protoze vétsich hodnot index homiotermie doséhnout nemiize.

08 08

07

index homoiotermie
0.6

04 05

vék (dny)

Obréazek 4: Ristova kiivka pro narlst hodnot indexu homoiotermie V jednotlivych

dnech u mlad’at sykory konadry (Parus major).
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Rustova kiivka se sklada z hodnot ti, k, d a wi. Parametr k je rGstova konstanta,
ktera uruje maximalni rychlost ristu. Parametr ti urcuje ¢as, pii kterém kiivka dosédhne
inflexniho bodu (hodnota pii nejrychlej$im rastu) a d je parametr, jenz ovliviiuje tvar
rastové kiivky. Hodnota wi predstavuje hmotnost, délku jednotlivych ¢asti téla
¢i hodnotu indexu homoiotermie pti maximalni rychlosti rustu. Jelikoz jsem pouzila Ti-
verzi ristové rovnice (zde synonymum pro rustovou kiivku), muselo byt wi spocitano
pomoci vzorce wi = d¥-),

Z hodnot pro d, ti, ka wi jsem vypocitala aritmeticky pramér, median, kvartily
a minimum s maximem. Aritmeticky primér se vypocita jako soucet vSech pouzitych
hodnot déleny jejich poc¢tem. Hodnotam se nepfifazuje zadna vaha jako je tomu
naptiklad u vazeného priméru. Median urcuje hodnotu, nad kterou lezi stejné mnozstvi
hodnot jak pod ni. Kvartily (dolni kvartil a horni kvartil) oznacuji interval, ve kterém
lezi skuteéné hodnoty (Leps & Smilauer 2016). Pod dolnim kvartilem (kvartilzse) tak
pozorovani s nejvyS$im vysledkem. Minimum zobrazuje nejniz§i hodnotu a maximum
pak nejvysSi. Stejné statistické charakteristiky jsem pouZila také pro hodnoty indexu

homoiotermie v jednotlivych dnech méteni (5.-14. den zivota mladat).

6.3. Vysledky

Primémé hodnoty homoiotermniho indexu stoupaji s vékem sykor (0,490-
0,861). Nepozorujeme ptfitom ale velké rozdily mezi pramérem a medianem. Zaroven

vidime pomérné malé rozpéti jak mezi minimem a maximenm, tak i kvartily (tab. 1).

Tabulka 1: Hodnoty aritmetického priméru, medianu, kvartild, minima a maxima u

indexu homoiotermie pro 5.-14. den Zivota mlad’at sykory konadry (Parus major).

stafi(dny) priamér median kvartilzsee kvartilzsse minimum maximum

5 0,490 0,495 0,460 0,521 0,402 0,566
6 0,542 0,546 0,510 0,575 0,455 0,624
7 0,572 0,578 0,548 0,601 0,487 0,639
8 0,628 0,630 0,601 0,664 0,542 0,697
9 0,683 0,686 0,661 0,713 0,603 0,743
1

0 0,731 0,738 0,706 0,764 0,636 0,797
1 0,771 0,771 0,747 0,799 0,696 0,836
12 0,812 0,812 0,789 0,837 0,724 0,880
13 0,837 0,837 0,817 0,858 0,776 0,896
14 0,861 0,850 0,836 0,886 0,796 0,930
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Jednotlivé rlstové parametry nevykazuji vyrazné vykyvy mezi primérem
a medianem. Nejvétsi rozdil je patrny u ti, ktery ma také nejvétsi rozpéti mezi kvartily
amezi minimem s maximem. Cas dosaZeni inflexniho bodu je tedy zna¢né rozmanity.
Podobnych rozdilia v hodnotach dosahuje i parametr d, ktery ovlivituje tvar rustové
kiivky. Malych rozdili dosahl parametr wi, zde predstavujici index homoiotermie
v dobé nejvétsiho ristu. Nejmensi rozdily hodnot jsou pak zaznamenany u rustové

konstanty k. Maximalni rychlost rastu je tedy mezi budkami pfiblizné konstantni
(tab. 2).

Tabulka 2: Hodnoty aritmetického priméru, medianu, kvartilti, minima a maxima pro
jednotlivé parametry (d, k, ti a wi). U-Richardsovi rustové kiivky pouzité na fitovani

nastupu endotermie u mlad’at sykory konadry (Parus major).

d ti k wi
primér 4,499 7,610 0,054 0,591
median 4,465 8,374 0,050 0,649
kvartilose, 1,961 5,339 0,046 0,496
kvartilzse, 6,404 9,632 0,056 0,709
minimum 0,276 1,886 0,038 0,169
maximum 10,425 11,945 0,110 0,780

6.4. Diskuze

Moje studie se zabyva vyvojem endotermie u sykory konadry (Parus major).
U tohoto druhu jsem zjistila, Ze plné¢ vyvinutd endotermie (tedy hodnota
homiotermického indexu vyssi nez 0,8) nastupuje mezi 12-14 dnem zivota mladéte.
Blizce ptibuzna sykora horska (Poecile gambeli) ma pfitom podobné vysledky (Cheng a
Martin 2012). Na druhou stranu, Andreasson et al. (2016) zjistil, Ze sykora modtinka
(Cyanistes caeruleus) dosahuje plné endotermie uz ve véku osmi dnti. To v§ak muze byt
zpusobeno skuteénosti, Ze modfinka za¢ina hnizdit diive neZ konadra (Stastny & Hudec
2011).

Mnou ziskand data pro vyvoj endotermie ukazuji, Ze medidn a primér se
U jednotlivych parametrd rustového modelu (d, k, ti a wi) vyrazné nelisi. Proto budu
nyni pfi porovnani vyvoje endotermie s télesnym rdstem pouZzivat pouze primeéry.
Meéfeni ristu jednotlivych ¢asti téla (hmotnost, behék a kiidlo) je pfevzato z odborné

literatury (Orell 1983, Zhang & Zhao2008, Bianki & Shutova 2011) a piefitovano
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unified verzi Richardsova modelu. Diky tomu je mozné ziskané vysledky srovnavat
mezi sebou.

Cas ve chvili dosaZzeni inflexniho bodu (ti) je u nastupu endotermie (7,61)
pomérné blizko k béhaku (6,31). U hmotnosti je pak tato hodnota vyrazné nizsi (3,49-
4,83) a u kridla zase o néco vyssi (8,93-10,87). To ukazuje, ze vrchol vyvoje endotermie
pfichazi kratce po prvni tietiné mladéci periody a dochdzi k nému skutecné az
PO nejvetsim rastu hmotnosti. Toto zjisténi je v souladu s vySe citovanymi pracemi
(Dawson & Evans 1960, Olson 1992). M¢ vysledky zaroven ukazuji, ze endotermie
se vyviji difive nez kiidlo, které je z hlediska mlad’at dilezité piedevSim v dobé
opousténi hnizda (Tjorve & Tjorve 2010). Z téchto divoda se tak zda pozorovany
postup vyvoje od hmotnosti pfes endotermie s béhdkem ke kiidlu zcela logicky.

Zajimavé je, ze rustova konstanta (k) je u endotermie (0,054) niz$i nez u ristu
vahy a délek jednotlivych casti téla (0,070-0,106). Zda se tedy, ze vyvoj produkce
vlastni télesné teploty je u konadry pomalejsi nez télesny rust. Hodnoty wi nyni nefesim,
protoze jsou spjaty s ruznymi veli¢inami (hmotnost je v gramech, délky v milimetrech
a index homoiotermie je bezrozmérny), takze piipadné srovnani by ztracelo smysl.

Pramér exponentu d, ktery urcuje tvar kfivky, ma pro vyvoj endotermie hodnotu
4,499, coz je vice nez u hmotnosti (1,282-1,828) a kridla (2,364-2,494), ale mén¢ nez
u béhaka (9,119). Pravé pro béhak je vSak takto vysoky exponent typicky (Vrana et al.
2018). Kdybychom pfisté chtéli k fitovani vyvoje endotermie pouZit tii-parametrovy
model, tak ziskana hodnota se nejvice blizi k modelim EVF (Williams 1995) a Us-
model (Tjorve & Tjorve 2017, Vrana et al. 2018).

7. Souhrn

Schopnost termoregulace se lisi u jednotlivych skupin zivo¢ichd. Tyto zivocichy
muzeme rozdélit podle schopnosti udrzet si svoji télesnou teplotu (poikilotermie,
homoiotermie) nebo schopnosti teplo vyprodukovat (ektotermie, endotermie). Prava
endotermie i homoiotermie je pfitom vlastni ptakiim a savcim, av§ak u nékterych druht
ostatnich obratloved se vyskytuji docasné termoregulacni mechanismy potiebné
pro udrzeni télesného tepla. U rybich zastupct je tu napiiklad tunak obecny (Thunnus
thynnus) nebo rizné druhy Zralokd, ktefi dokazi pohybem zahtat své télo nad teplotu
okolni vody. Leskyni skvrnité (Lampris guttatus) dokonce tece v Zilach zahtata krev.
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Obojzivelnici nedokazi aktivné udrzet télesnou teplotu a pomahaji si behavioralné.
U plazti se nachazi podobné behavioralni mechanismy jako u obojzivelniki, pfesto je
par druht schopno docasné nebo ¢astecné fyziologick