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Abstrakt

Teorie pace-of-life syndromt piedpoklada, Ze riizné druhy vyuzivajici podobné Zivotni
strategie si budou po fyziologické strance podobnéjsi nez ptibuzné druhy vyuZzivajici odlisné
strategie. Pfestoze jsou ptaci z hlediska Zivotnich strategii a fyziologie zna¢né studovanou
skupinou, neni doposud jasné, jakym zpiisobem jsou tyto vlastnosti ovliviiovany altitudou.
Nicméné dlouhodobé znamy posun zivotnich strategii a fyziologického nastaveni ptakt podél
latitudinalniho gradientu s vyskytem pomalého Zivotniho tempa zaméfeného na budouci
reprodukci typického pro oblast tropti a rychlého Zivotniho tempa uptfednostnujiciho aktualni
reprodukci typického pro oblast mirného péasti ndm muze podat pfedstavu o tom, jak ptéci fesi
kompromis mezi investicemi do reprodukce a piezivani v zavislosti na prostiedi. Tato prace
srovnava efekt altitudy na vybrané znaky Zivotnich strategii a fyziologie u ptakd, tato zjiSténi
jsou dale davana do kontextu s latitudinalnimi zménami. Prvni ¢ast prace popisuje efekt latitudy
a altitudy na vybrané aspekty znaky Zivotnich strategii, v druhé ¢asti je pozornost vénovana

altitudinalnimu vlivu na fyziologické nastaveni ptaki.

Kli¢ova slova: altituda, latituda, zivotni strategie, ptaci, fyziologie, hormony, velikost sntisky,

ptezivani, reprodukce
Abstract

The pace-of-life syndrome theory proposed that species with similar life-histories share
physiological traits that are more similar than species with different life-histories. Despite the
fact that life-histories and physiology are well studied in birds it is still unknown how altitude
changes these traits. However, shifts in life-histories across latitudinal gradients, with slow pace
characterized by high investment to the future reproduction in tropics and fast pace of life
characterized by high to the actual reproduction in temperate, is well know. From this
knowledge we can assume how birds solve the trade-of between survival and reproduction
based on the environmental conditions. This thesis summarizes effect of altitude on selected
life-histories and physiology traits, the findings are compared with latitudinal changes. The first
part of thesis is focused on describing latitudinal and altitudinal effect on selected avian life-
histories traits. The second part deals with the altitudinal effect on the selected physiological
traits in birds. Birds breeding at high altitude exhibit novel pace of life with life-histories similar

to a slow pace but with physiology more similar to face pace.

Key words: altitude, latitude, life-histories, physiology, birds, hormones, cluch size, survival,

reproduction
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1 Uvod

Zivotni strategie Zivo&ichd jsou souborem vlastnosti (napiiklad velikost snasky nebo
pocet hnizdnich udalosti), odrazejicich jejich usili maximalizovat fitness. Jedna se tak o urcity
kompromis mezi investicemi do soucasné a budouci reprodukce, protoze nelze efektivné
investovat do rozmnoZovani a prezivani soutasné (Stearns 1992). Zivotni strategie lze sefadit
podél ,,slow-fast™ kontinua, piicemz takzvané pomalé zivotni strategie jsou charakteristické
vysSimi investicemi do pfezivani a budouci reprodukce, zatim rychlé Zivotni strategie vedou

k maximalizaci aktudlni reprodukce (Ricklefs, 2000).

Vyhodnost konkrétni strategie je dana v prvni fad¢ prostiedim, na které se musi
organismy adaptovat. V rdmci Zem¢ lze sledovat jasny latitudindlni trend kdy prostiedi
v tropech je charakteristické svoji stabilitou, stalou potravni nabidkou, a u nékterych skupin
obratlovct tak mize favorizovat pomalé Zivotni strategie. Naopak v oblastech mirného pasu,
ktery je charakteristicky kratkou rozmnozovaci sezénou a razantnimi cyklickymi zménami
podnebi, se Casteji vyskytuji druhy s rychlymi Zivotnimi strategiemi (Ricklefs and Wikelski,
2002; McNamara et al., 2008). V ramci latitudy (zemé&pisna Sifka) se také mize ménit intenzita
biotickych interakcei, zahrnujicich naptiklad i interakce parazit hostitel (Schemske et al. 2009),
a tudiZ 1 investice organizmu do obrany (napf. imunity). Se zménou nadmoiské vysky (téz
altitudy) dochdzi v prostiedi ke zmé&nam, jejichZ charakter je podobny zménam pozorovanym
podél latitudindlniho gradientu (naptiklad teplota, sezonabilita), a bylo by tak logické ocekavat
obdobny vyskyt zivotnich strategii podél altitudinalniho gradientu (Hille and Cooper, 2015).

Individualni 1 adaptivni odpovéd’ organismil na dané prostiedi je zdsadné ovliviiovana
fyziologickymi funkcemi (napfiklad endokrinni systém) a spolecné s vyvojem Zivotnich
strategii se vyviji i chovani, molekularni a fyziologické nastaveni druhti (Obr. 1.), které uzce
souvisi se vznikem a projevem téchto strategii (Ricklefs and Wikelski, 2002). Teorii o Zivotnich
strategiich tak rozSifuje teorie ,,pace-of-life-syndroml, kterd pifedpokladd, Ze druhy
vyuzivajici stejnych strategii si budou vzajemné fyziologicky podobnéjsi, nez druhy liSici se

v téchto strategiich a to napfi¢ taxony (Wiersma et al., 2007; Réale et al., 2010).

Cilem této prace je zmapovat aspekty Zivotnich strategii a souvisejicich fyziologickych
vlastnosti ménicich se s altitudou u ptaka a pokusit se identifikovat, zdali tyto zmény vykazuji
urcity gradient podobn¢ jako je tomu u latitudy. Zaroven budou tyto aspekty konfrontovany
s jiz zndmymi vysledky pisobeni latitudinalniho gradientu. Prace bude zaméfenéd na vybrané

charakteristické znaky souvisejici s pfezivanim a reprodukei: velikost snisky, velikost vajec,



uroven rodiCovské péfe a prezivani. Z fyziologickych znakli se bude vénovat turovni

metabolismu, endokrinologii a struktufe hemoglobinu.



2 Zivotni strategie ptaki

Zivotni strategie pfedstavuji soubor vlastnosti spojenych s reprodukci a pieZivanim,
vysledné strategie jsou urcitym kompromisem mezi alokaci energie do konkrétnich znaki. Ke
znaklim spojenym s reprodukci patii velikost sniisky, poc¢et mlad’at ve sntiSce, schopnost hnizdit
vicekrat za sezonu, intenzita rodicovské péce, rychlost dospivani. Pomalé zivotni strategie jsou
charakteristické nizSim poctem mlad’at, vétsi velikosti vajec, opakovanym hnizdénim,
intenzivnéjsi rodiCovskou péce a pomalejsim dospivani mlad’at (Ricklefs, 2000; Wikelski and
Ricklefs, 2001). Tyto strategie jsou urcovany abiotickymi faktory v podobé¢ klimatu a s nim
spojenou sezonalitou prostfedi, spolu s biotickymi faktory, jakymi je predace nebo riziko

parazitarnich nakaz (Martin, 1995).
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TRENDS In Ecology & Evoiution

2.1 Vliv latitudy na Zivotni strategie ptaki
Zivotni strategie se méni podél latitudinalniho gradientu s vyskytem Zivotnich strategii
pomalého tempa v tropech, naopak rychlé Zivotni tempo a charakteristické znaky doprovazejici

toto tempo se vyskytuji v mirném pasu (Wiersma et al., 2007).

S latitudou stoupé velikost snliSky a snizuje se velikost vajec, avSak pocet snisek je mensi,
vzhledem ke kratS$im hnizdicim sezondm a s tim spojenou limitaci potravou, je tedy vyhodné&jsi
vyprodukovat vét§i pocet mlad’at, pokud to aktudlni podminky dovoluji. V tropech jsou hnizdici
sezony naopak delsi a hlavni faktorem ovliviiujicim hnizdéni se jevi vys$$i uroven predace
hnizd, jako odpovéd na tlak ze strany predatort je upfednostiiovano mensi, hiife nalezitelné
hnizdo s men$im poctem vétSich vajec (Biancucci and Martin, 2010). Ptaci v tropickych
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oblastech vykazuji delsi dobu inkubace, kterd vede k vétSim a odolnéjSim potomktim (Martin,
2002), zaroven se rodiCe o svd mlad’ata déle staraji, krmi je a mlad’ata ziistavaji delsi dobu

v jejich teritoriu  (Schaefer et al., 2004).

. . , ., , 0.6 -
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vrcholu vSak rostou rychleji, diky tomu maji pfi  st¥izlika zahradniho (Troglodytes aedon) a tropického
sttizlika Sedoprstého (Henicorhina leucophrys).
Cervené inflexni bod.(Martin, 2015)

temperatnich (Obr. 2.), po dosazeni tohoto

opusténi hnizda vétsi kiidla (Obr. 4.), nasledkem

¢ehoz snaze unikaji predaci (Martin, 2015).
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ey

Z fyziologickych vlastnosti, 1ze u druhli Zijicich v tropech pozorovat niz§i BMR (basal
metabolic rate) (Wikelski et al., 2003; Tieleman et al., 2005) spolecné s niz§imi naroky na
termoregulaci a produkci tepla (Wiersma et al., 2007). Tropické druhy také investuji vice do
imunitniho systému: maji vétsi koncentraci leukocytl a vétsi slezinu nez piibuzné temperatni
druhy (Meller, 1998). Béhem common-garden experimentu s vrabcem domécim (Passer

domesticus) byla zjisténa stabilni imunitni odpoveéd’ po dobu celého roku u tropickych vrabcei,

11



zatimco u temperatnich dochédzelo k sezonnim zménam v imunitni odpovédi (ni

v

ZS1

béhem Casné

hnizdni sezony a vyss$i béhem pozdni hnizdni sezény a mimo hnizdni sezénu) (Martin ef al.,

2004). Tyto vlastnosti, které 1ze pozorovat u druhti zijicich v oblastech niz§i zemépisné Sitky

odpovidaji pomaly Zivotnim strategiim, kdy organismy investuji do pfeziti, budouci reprodukce

a kvality potomkii na ukor momentéalniho poctu mlad’at.

3 Vliv altitudy na Zivotni strategie ptaku

3.1 Charakteristické znaky prostredi vysokych nadmorskych vysek
3.1.1 Abiotické a biotické podminky

Se stoupajici altitudou dochazi k vyraznym zméndm zivotnich podminek, se kterymi se
musi organismy vyrovnat. Jednotliva horska prostiedi jsou unikétni, u nékterych faktorii lze
vSak pozorovat globalni altitudinalni gradient (K&rner, 2007). Jak stoupa nadmotské vyska,

dochazi k ubyvani dostupné plochy, to miize mit za nasledek nizsi pocet druht a mensi populace
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Obr. 5. Vztah mezi altitudou a teplotou (a), vztah mezi altitudou a mnoZzstvim srazek (b)(McCain and

Grytnes, 2010)

(Grytnes and Mccain, 2013). Toto vSak nemusi platit globaln€¢, na Mount Cameroon byl
pozorovan negativni vztah mezi velikosti plochy a velikosti populaci, avSak pocet druhti klesal
s nadmotskou vySkou. Diivodem by mohlo byt, ze druhy schopné udrzovat vétsi populace spise

konkurence (Ferenc et al., 2016)

v

pteziji diky vyssi schopnosti specializace nebo vlivem nizsi
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Dilezitymi faktory ménicimi se s altitudou jsou klimatické faktory, naptiklad radiace
slune¢niho zétreni, kterd se zvySuje se stoupajici nadmotskou vyskou. Pro druhy je podstatna
skutecna davka zatfeni, kterd se k nim dostane, coz je odvislé od oblacnosti, kterd je naopak
mistné specifickd (Korner, 2007). Podstatnym faktorem ovliviiujicim Zzivot ve vysokych
nadmoftskych vyskach je atmosféricky tlak, ktery klesa zhruba o 11 % na vyskovy kilometr,
z pocatecni hodnoty 1013 hPa pii hladiné¢ mote (Allen et al., 1998): s touto zménou se musi
organismy vyrovnat, aby dokdzaly zajistit efektivni pfenos plynl, potfebny k spravnému
fungovani metabolismu. Zasadnim faktorem meénicim se s nadmoiskou vyskou je i teplota
(Obr. 5), klesajici na vyskovy kilometr praimérné o 0,6°C (Barry, 2008). Pokles teploty mtze
vést k poklesu primarni produkce a tim k poklesu potravnich zdrojt, a tedy k vétSim nakladim
na jejich vyhledavani a ziskavani. S klesajici teplotou se zaroven zvySuji naklady na rist,
reprodukci, vyvoj ¢i uroven basalniho metabolismu, navic je nutnd vétSi investice do
termoregulace (Boyle ef al., 2016). Prodlouzena doba vyvoje zapfic¢inénd niz§imi teplotami
vede u severoamerickych pévct k nartstu rizika predace mlad’at v dob¢ hnizdéni (Conway and
Martin, 2000). Nicmén¢ teplota jako hlavni faktor urcujici sezonnost a tim danou napiiklad
dobu hnizdéni mlze byt v tropickych oblastech nahrazena srazkami (Lloyd et al., 2001; Boyle
et al., 2010), které mohou vyrazné vstoupit do vztahu mezi nadmotiskou vyskou a primarni
produktivitou. Srazky vykazuji altitudinalni gradient v temperatnich oblastech, zatimco
v tropickych oblastech dochazi k Castym vzniklim zondlnich efektl ve stfednich oblastech

(Obr. 5.).

Se zvysujici se altitudou zaroven muze klesat riziko predace (Boyle, 2008), ale vyzkum
na Mount Cameroon nenasel pfimou souvislost mezi mirou predace hnizd a altitudou, zdsadni
efekt na predaci mél typ hnizda v souvislosti s vegetacnim pokryvem podél altitudinalniho
gradientu (Djomo Nana et al., 2015). Klesa i pocet parazitickych nédkaz a pocet jejich vektora
(Zamora-Vilchis et al., 2012). Schemske et al. (2009) ukézal, Ze mira biotickych interakci
meénicich se s latitudou miize mit vliv na investice do imunitniho systému (Schemske et al.,

2009). Lze tak oc¢ekavat podobny vliv u zmény biotickych interakci v ramci altitudy.

3.2 Zivotni strategie ptaki s ménici se s nadmoiskou vy$kou
Vzhledem k urcité podobnosti podminek ménicich se s vzristajici latitudou a altitudou,

jakymi jsou pokles teploty a stim spojend vysSi sezonalita, ve stoupajici nadmotské
vySce tropickych oblasti zdroven vyrazné ovlivnéna sraZkovym rezimem, poklesem predace
a niz§im mnozstvim parazitickych onemocnéni (viz vyse), da se predpokladat podobny posun

zivotniho tempa na slow-fast kontinuu po altitudindlnim gradientu, jaky pozorujeme
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u latitudinalniho gradientu: rychlé zivotni tempo u druht obyvajicich horska prostiedi,

a naopak pomal¢ zivotni tempo u nizinnych druhi (Obr. 6.).

tropical

survival

L )

reproduction

Obr. 6. Predpokladany mozny vyvoj strategii s vzristajici altitudou. P1 predstavuje model, kdy podobnost mezi
podminkami v temperatu a horskym prostredim bude selektovat na vznik stejnych Zivotnich strategii a
pomalého Zivotniho tempa. P2 predstavuje hypotézu, Ze tropické prostredi je stejné jako horské prostredi
uréitym extrémem, coZz ma za nasledek vznik podobného Zivotniho tempa. P4 predstavuje mozZnost pomalého
Zivotniho tempa, ale s hodnotou preZiti podobnou spise druht se rychlym Zivotnim tempem. P3 je unikatni
strategie typicka pro druhy obyvajici vy$si nadmotrské vysky, kterd kombinuje pomalé Zivotni strategie s
nékterymi fyziologickymi a behavioralnimi znaky rychlého Zivotniho tempa: tento scénar se momentalné jevi
jako nejpodloZené;jsi (Obr. 4.) (Hille a Cooper 2015)

3.2.1 Velikost sniiSky
U 20 z 24 zkoumanych pard piibuznych druht a poddruhli pévci pievazné z hor

centralni Asie a nizin stfedni Evropy byla zjiSténa mensi velikost snisky ve vyssich
nadmotskych vysSkdch (Badyaev a Ghalambor 2001), coZ je vrozporu s pozorovanym
latitudinalnim trendem, kdy na podobné podminky (kratsi hnizdni sezona, nizsi uroven predace)
reaguji ptaci zvétSenim sndsky. Divodem miize byt snaha vyprodukovat méné¢ mlad’at, ale
v takové kondici, kdy budou spiSe schopna ptezit v nehostinnych podminkéch, které budou
nasledovat po relativné kratké hnizdni sezoné€ (Bears ef al., 2009).
3.2.2 Velikost vajec

Ptéci obyvajici vyssi nadmotské vysky si mohou diky mensi sntsce dovolit vétsi vejce,

pficemz velikost vajec miize tizce souviset se Zivotaschopnosti mlad’at, a to hlavné v obdobi
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tésné¢ po vylihnuti (Christians, 2002). S altitudou roste velikost vajec naptiklad u populaci
bélokura béloocasého (Lagopus leucura) (Wilson and Martin, 2011), odd€lenych zhruba
2000 m n. m., coz je stejné jako v pripad¢ velikosti snlisky opacny trend, nez pozorujeme se
stoupajici latitudou. VéEtsi vejce by mohly byt pfimym nasledkem mensich sntsek, kdy
diky selekci na malé sntisky ve vysSich nadmotiskych vyskach mohly druhy investovat energii
do velikosti vajec (Hille and Cooper, 2015). Dalsim vysvétlenim rostouci velikosti vajec, by
mohl byt vztah mezi velikosti vajec a télem dospélct. S altitudou dochazi ke zvétSovani téla
dospélcii, moznym divodem je snizovani teploty a narokd na termoregulaci, kdy vétsi télo
umozinuje ukladat vice télesného tuku a zaroven ma mensi pomér povrchu k objemu, coz
reguluje ztraty tepla (Meiri and Dayan, 2003; Blackburn et al., 2007). U vétSich vajec jsou
vlivem niz§iho poméru mezi povrchem vejce a jeho objemem tepelné ztraty rovnéz redukovany

(Rahn et al., 1977; Martin, 2008).

3.2.3 Péce o potomstvo
Druhy pévct hnizdici ve vysSich nadmotskych vyskach navstévuji hnizdo a krmi

mlad’ata Castéji nez ptibuzné druhy nizSich nadmotskych vysek. Spolu s timto trendem se
zvySuje samci Ucast na péci o mlad’ata: samci zastavaji v primeéru 55,6 % veskeré rodicovskeé
péce u druhl hnizdicich ve vyssi nadmoiské vySce, oproti 45,6 % u nize hnizdicich pfibuznych
druht (Badyaev and Ghalambor, 2001). Vzhledem k chladnéjSimu podnebi a nizsi potravni
nabidce je vyssi tlak na ucast obou rodicu v péci o mlad’ata. Pro zapojeni samcti do péce
o mlad’ata je diilezitd jistota paternity, které mlZze byt castecné dosaZeno monogamii druht,
vyzkum ukazal, ze u riznych druhli pénkavovitych je monogamie vys$si u druht hnizdicich ve
vysS8i nadmotské vySce, samci vykazuji méné druhotnych pohlavnich znakii a pohlavni
dimorfismus je nizsi (Badyaev, 1997). Dalsim divodem pro Castéjsi navstévy hnizda, vyssi
je hlavné v tropech vyrazn€ vyssi a ndvstévy hnizda jsou tak méné ¢asté (Martin, 1995; Martin

etal.,2007).

3.2.4 Obdobi hnizdni sezony
Kratsi obdobi hojnosti potravnich zdroji a ptiznivého klimatu ptirozené usti v kratsi

hnizdni sezénu a mensi moznosti opakovaného hnizdéni (Bears ef al., 2009). V dasledku toho
nékteré druhy hnizdi pozdé&ji, ¢imz snizuji riziko, Ze ztrati sniiSku vlivem nepfiznivych
klimatickych podminek, jako je naptiklad delSi doba snéhové pokryvky. V alpinském prostiedi
Kanady lze tuto strategie pozorovat u strnadce skvrnitého (Passerculus sandwichensis) (Martin

et al., 2009). Opacnou strategii miize byt zacit hnizdit co nejdfive, coz skyta takto hnizdicim
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druhiim moznost stihnout znovu zahnizdit, kdyz o prvni snisku vlivem neptiznivych podminek
ptijdou. Takto se chova kuptikladu linduSka horskd (Anthus spinoletta), hnizdici v Alpach
(Bollmann, 2001). Doba hnizdéni, tedy doba inkubace a vyvoje mlad’at, se s nadmoiskou
vyskou zvysuje (Badyaev and Ghalambor, 2001), coz koreluje s faktem, ze druhy produkuji
mensi pocet vétsSich vajec ve snaze zajistit dostatecné silna mlad’ata vzhledem k nadchazejicim
nepiiznivym podminkam.
3.2.5 Prezivani

Vyssi troven piezivani mize byt pfimym dasledkem nizSiho predacniho rizika
(Badyaev and Ghalambor, 2001), zaroven diky niz$imu riziku predace investuji rodice vice

energie do starosti o mlad’ata a ta opoustéji hnizdo v lepsi kondici. Kratsi hnizdni sezéna a
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mensi pocet mlad’at, o kterd se musi dospélci starat by mohly vysvétlovat vyssi pieZivani

dospélcti, kterym tak po skonéeni hnizdéni zistava dostatek energie na nasledné neptiznivé
obdobi (Hille and Cooper, 2015). Ve vysSich nadmoiskych vyskach byla dokdzana vyssi mira
prezivani jedinct do dal$i sezony (jak mlad’at, tak dospélcit) u strnadce skvrnitého (Passerculus
sandwichensis) (Martin et al., 2009) a strnadce zimniho (Junco hyemalis) (Bears et al., 2009)
v Kanadé. Vyzkumy provadéné na bélokurech také ukazaly vy$§i miru piezivani populaci
bélokura béloocasého (Lagopus leucura) (Obr. 8.) a bélokura rousného (Lagopus lagopus)
hnizdicich ve vy$$i altitudé nez populace z niZinného prostiedi (Sandercock et al., 2005; Wilson
and Martin, 2011). MoZnou pfi¢inou by mohl byt niz8i hnizdni Gspéch, diky kterému samice
nemusi branit mlad’ata, nebo jina skladba predatord, protoze u nize hnizdicich druhii hrozi
hnizdicim samicim nebezpeci od orla skalniho (Aquila chrysaetos) a kalouse pustovky (Asio
flammeus) (Wilson and Martin, 2011). Stejné jako latitudinalni migrace mize zvysit Sance na
ptreziti u migrujicich druhti, tak migrace do nizsich poloh muze byt zplisobem jak pteckat

obdobi nedostatku potravy a zvysit tak Sance na pieziti.
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3.3 Vliv altitudy na Zivotni strategie a jeho srovnani s vlivem latitudy
Navzdory podobnosti prostiedi vysoké latitudy a altitudy se zivotni strategie druhti

provazejicich jejich gradient lisi (Obr. 9). Stejny trend Ize pozorovat pouze u poctu snusek,
ktery je niz$i v obou piipadech, a u rodicovské péce, kterd je naopak v obou pripadech vyssi.
Teémito vlastnostmi se vyznacuji druhy Zzijici ve vysSich nadmotskych vyskach, vyuzivajici
strategii odpovidajicim rychlému zivotnimu tempu, stejné€ jako je tomu u druhi obyvajicich
vyssi zemépisné Sitky. Rychlému zivotnimu tempu zéroven odpovida zvySujici se Urovei
metabolismu po obou gradientech (Hille and Cooper, 2015). Zbytek vlastnosti, jako je velikost

snusky, velikost vajec a délka vyvoje, odpovida spise strategiim pomalého zivotniho tempa,

Obr. 8. Porovnani zjisténych
Preva,iling Prevailing Zivotnich strategii napfric
latitudinal elevational latitudindlnim i altitudinalnim
Trait trend trend Contrast Prediction ] 8radientem, P2 —pomalé
Zivotni tempo, P1 rychlé
Clutch size + - Different P2 Zivotni tempo (viz Obr. 6.)
Egg size - + Different P2 (Hille and Cooper, 2015)
Parental nest + + Same Pl
attendance
Number of clutches — - Same Pl
Development - + Different P2
period
Reproductive Varied Varied Same Pl
success
Survival - + Different P2
Metabolic rate + + Same Pl

ktery je vlastni tropickym druhtim (Obr. 6.). Hille a Cooper (2015) vzhledem ke kombinaci
zivotnich strategii, odpovidajicim ob&ma Zivotnim tempiim, pfedpokladaji vznik unikétniho
zivotniho tempa, které kombinuje pomalé Zivotni strategie s fyziologickym nastavenim druhti
s rychlym Zivotnim tempem, reagujictho na podminky ve vysSich nadmoiskych vyskach
(Obr. 6.). VySe shrnuté poznatky odpovidaji tomuto zavéru, ale vétSina dat ziskanych
z horskych prostiedi byla pofizena v oblastech mirného pasu a je tedy otazkou, zdali by data

z tropickych oblasti tyto zavéry podpofila.

4 Vliv altitudy na fyziologii

Zivotni strategie jsou siln¢ zavislé na fyziologickém nastaveni organismi, které jim
umoziuje dosazeni ur¢itych kompromisii, diky nimz mohou pierozdélovat energii a dosahnout

zivotniho tempa potiebného pro dané prostiedi. Fyziologické nastaveni a jeho vztah mezi
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chovanim a zivotnimi strategiemi je tak klicovym pro dosazeni idealniho Zivotniho tempa

(Ricklefs and Wikelski, 2002).

4.1 Metabolismus
Metabolismus je zakladnim fyziologickym procesem, pomoci kterého organismy

nakladaji s energii. Vyzkum tohoto procesu lze provadét za né€kolika podminek. Méfit 1ze
hodnotu basalniho metabolismu (BMR), coz je hodnota metabolismu v termo neutralnim
prostiedi pfi klidovém stavu. DalSim typem je resting metabolic rate (RMR), kdy je méien
metabolismus za klidového stavu, ale zasazuje se do SirSiho kontextu celého organismu
a okolniho prostiedi. Vrcholovy metabolismus (PMR) je maximalni dosazend mira
metabolismu vyvoldna chladem nebo aktivitou (Rosenmann and Morrison, 1974). Celkovy
denni vydej energie, véetné BMR, termoregulace, pohybu, rozmnoZovani a dalsich aktivit pak

shrnuje field metabolic rate (FMR) (Nagy et al., 1987).

Ptedpoklada se, ze druhy s rychlymi Zivotnimi strategiemi budou mit zarovenn vyssi
hodnotu metabolismu, zatimco druhy s pomalymi strategiemi budou mit niz8§i hodnotu
metabolismu. Tento piedpoklad byl prokdzdn v komparativni studii, porovnavajici 69
tropickych druhti ptakt s 59 druhti mirného pasu. Bylo zjisténo, ze tropické druhy majio 17,8 %
niz§i BMR nez temperatni druhy a PMR niz8i o 34 % (Wiersma et al., 2007). Toto zjisténi

podporuje teorii, ze mira - T : T
boli L . B 20} —e— Waygecha, 3000 m
metabolismu souvisi Uzce s pozici = - —e-- San Pedro, 1500 m
zivotni  strategie na  slow-fast 5"’: 1.0} —O— Pantiacolla, 400 m o
. L o o
kontinuu. Londofio et al. (2015) = o o]
0
zkoumal rozdily hodnoty BMR mezi "‘; 05¢
O |
253 pta¢imi druhy podél 2,6 km @
. , . _E ......
vyskového gradientu v Peru, S 02
zarovenn  porovnaval  vysledky T .
©
z tropickych  oblasti vPeru a E 01t .
48] - .
Panamé a nakonec mezi tropickym a o B
(an]
temperatnimi druhy (Londofio ef al., 005} . o o .
2 5 10 20 50 100 200 300

2015). Latitudinalni  gradient
Body mass (g)

v hodnoté metabolismu byl . ) o
Obr. 9. Vztah mezi télesnou hmotnosti (g) a basalnim

potvrzen, pii¢emz druhy hnizdici metabolismem (BMR) napfit altitudinalnim gradientem (Londofio

L i . .. et al. 2015)
v mirmém pasu mély v priméru o

14,1 % vyssi BMR nez tropické druhy. Nadmotska vySka vSak neméla na BMR vliv, druhy
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podél altitudinalniho gradientu se neliSily v hodnoté metabolismu (Obr. 10.). Vzhledem
k podobnym klimatickym podminkdm panujicim v oblastech vyssi latitudy i altitudy a soucasné
absenci rozdilu v BMR podé¢l altitudinalniho gradientu Ize predpokladat, ze BMR nemusi byt
primarné ur¢ovano prostiedim, ptipadné ze rozdily v zivotnich strategiich v rdmci zvolené¢ho
altitudinalniho gradientu nebyly tak vyrazné jako jsou v ramci latitudy (Hille and Cooper, 2015;
Boyle et al., 2016).. Napftiklad velikost snisky se v ramci altitudinalniho gradientu v Peru
patrné neménila. To by mohlo vysvétlovat absenci rozdilti v hodnot¢ BMR mezi tamnimi
nizinnymi a horskymi druhy, protoze i1 ptes rozdilnost jejich prostfedi je mozné, Ze ob¢ tyto
skupiny volily pomalé Zivotni strategie a vykazuji i pomalé zivotni tempo charakterizované
pomalym metabolismem. V mirném pasu se s nadmoiskou vysSkou metabolismus naopak
zvySuje, coz dokladd vyzkum populaci poddruhii strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia
leucophrys) v oblasti Sierra Nevada v Kalifornii, jejichz denni vydej energie (DEE) dosahoval
hodnot vyssich primérné o 24 % u horského poddruhu (Z. L. oriantha), zatimco pomér DEE a
BMR dosahoval niz§ich hodnot u populace nizinného poddruhu (Z. . nuttalli) (2.1 oproti 2.6).
Denni vydej energie byl odvisly od teploty (Weathers et al., 2002). Podobné vysledky byly
ziskany z Jihoafrické Republiky u strdimilti ametystovych (Chalcomitra amethystina), jejichz
hodnoty BMR i RMR se snizovaly spolu s klesajici nadmotskou vySkou v zavislosti na teploté
(Lindsay et al., 2009). Na rozdil o prace Londofa (2015) se vSak tyto vyzkumy zabyvaly rozdily
mezi populacemi jednotlivych druhii. U tropickych druhti je mensi hodnota BMR vysvétlitelna
mensi velikosti orgdnil, zasadné se podilejicich na metabolismu (naptiklad srdce, jatra, slinivka
bfisni, ledviny, pohlavni orgény) a pficné pruhované svaloviny létacich svald, vici celkové
hmotnosti téla. (Wiersma et al., 2012). K této redukci velikosti mohla pfispét volba pomalych
zivotnich strategii, které nepotiebuji vysokou troven metabolismu. U horskych druhli nejsou

zatim dostatecnd data o velikosti organt a jejich vztahu k metabolismu.

4.2 Hemoglobin
Hypoxické prostiedi vysSich nadmotskych vySek vede k adaptacim na fyziologické,

molekularni i orgdnové trovni. Kratkodobé adaptace vyzadujici rychlou odpovéd’ jsou vétSinou
charakteristické zménami v hladiné efektort hemoglobinu, napfiklad inositol pentafosfatu
(IPP) u ptaka, ktery napomaha uvolnovani kysliku do tkéni (Rollema and Bauer, 1979; Weber
and Fago, 2004). Dlouhodobé adaptace se vétSinou projevuji na organové urovni a zmeénami
v hemoglobinu (Hb). Kvili nizSimu parcidlnimu tlaku kysliku (ddle pO:) je potieba
optimalizovat afinitu hemoglobinu, protoZze niz§i pO: vyZaduje maximalizaci saturace

kyslikem, ale zarovenn musi dochazet k efektivnimu uvoliiovani Oz do tkani.
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Hemoglobin obratlovcii se nachazi v ¢ervenych krvinkach, a sklada se ze dvou a fetézct
a dvou P fetézci, pricemz kazda podjednotka obsahuje hem a globinovou ¢&ast, kterd je
charakteristickd svymi aminokyselinami. Hemoglobin se vyskytuje ve dvou stavech, jednim je
nizko afinni T (tense, napjaty) stav, kdy Hb nema navazany O, ten se vyskytuje v tkanich.
Vysoko afinni R (relaxed, relaxovany) stav se vyskytuje na povrchu dychacich organti (Weber,
2007). Vétsina ptaka exprimuje dvé formy hemoglobinu, izoformu A (HbA), ta ptredstavuje
zhruba 70 % ptaciho hemoglobinu, a mén¢ ¢etnou izoformu D (HbD). Ob¢ formy maji stejné
B fetézce, ale odlisné a fetézce. HbD ma také vyssi afinitu k O; oproti HbA (Hiebl et al., 1989,
Sanna et al., 2007). Vyjimku ptfedstavuje sup krahujovy (Gyps ruepellii), ktery je s vyskytem
ve vySce 11 300 m n. m. nejvyse 1étajicim ptac¢im druhem na svéte, ten exprimuje Ctyti izoformy
hemoglobinu (A, A’, D, D"). Jednotlivé izoformy se lisi v a fetézcich, HbA" ma na rozdil od
HbA na a34 Ile namisto Thr, diky ¢emuz neni T stav hemoglobinu tak stabilni, coz zvySuje
afinitu k Oz u izoforem A’, D a D’". Zaroveil maji HbD/D" na pozici 038 Gln na rozdil od Pro
u HbA/HbA’, to pomaha stabilizovat vysokoafinni R stav (Hiebl et al., 1988; Weber et al.,
1988; Weber, 2007). Dalsim piikladem substituce aminokyselin je husa indickd (Anser
indicus), kterd ma vyrazné vyssi afinitu k O2, nez jeji pfibuzna husa velka (Anser anser)
obyvajici niz8§i nadmoiské vysky. Husa indickd mé na ;119 Ala namisto Pro, diky tomu je
preruSen kontakt mezi o119 a B155 a dochézi tak k destabilizaci T struktury a zvySeni afinity
Hb pro O,. Stejny mechanismus zvySeni afinity hemoglobinu vyuziva 1 husice andska
(Chloephaga melanoptera), u které dochazi ke zméné Leu na Ser na pozici 55 (Hiebl et al.,
1987; Jessen et al., 1991). V nadmotské vySce mezi 2600 4200 m n. m. Zije tibetské plemeno
kura domaciho (Gallus gallus), které ma mutaci na pozici a32, dochazi tak substituci Met za
Leu, diky tomu vznika hydrofobné&jsi prostiedi, které vede ke stabilizaci hemu a vyssi afinité
k Oz. Ta je vyrazné vyss§i nez u ptibuznych plemen z nizinnych oblasti. Pti hnizdnim pokusu
v inkubatoru bylo simulovano hypoxické prostfedi odpovidajici 4200 m n. m.: zatimco horska
plemena méla aspésnost 70-80 %, u plemen nizinnych to byla pouze 3 % (Gou et al., 2005).
Dalsi pokus na kurech domacich byl proveden v perudnskych Andéach, kde jedince narozené
v nadmotské vysce 4000 metrti pfesunuli do 139 metrt. U pivodné horskych jedinct byla
vyrazné vétsi afinita k Oy, ta vSak v nizké nadmoiské vySce pretrvala pouze do F2 generace.
Kur byl do And introdukovén relativné nedavno (pted zhruba 500 lety) (Leon-Velarde et al.,
1997), z ¢ehoz by mohlo vyplyvat, ze adaptace potiebné pro zivot v hypoxickém prostiedi 1ze
ziskat v pomérné kratké dobé. To by podporovala 1 zjisténi, ze se ¢asto hemoglobin druhti ¢i
populaci obyvajicich prostiedi rizné nadmotské vysky a vykazujicich rozdilnou afinitu k O

lisi pouze v jedné aminokyselin€. Vyzkum na 15 druzich pévct zahrnujicich druhy
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sykorovitych, lejskovitych, drozdovitych, pénicovitych, mlynafikovitych a timdliovitych,
z nadmoiskych vysek 1000, 1500, 2100, 2650, 2800, 3000 m n. m. v Himal4jich ukazal odli§né
strategie u altitudinalnich migrantii a rezidentnich druhti v koncentraci hemoglobinu. Strategie
himaldajskych pévct migrujicich na zimu z vysoko polozenych oblasti do nizsich nadmotskych
vysek se 1i§i od strategii rezidentd, ktefi toto prostfedi obyvaji po cely rok. Ob¢ skupiny sice
navysujici koncentraci hemoglobinu, ale u migrant toho bylo dosazeno navySovanim poctu
erytrocytl, zatimco rezidentni druhy navySovaly koncentraci hemoglobinu v erytrocytech

(MCHC) (Barve et al., 2016).

4.3 Hormony
Endokrinni systém je klicovym mechanismem odpovédi organismti na podminky dané

prostfedim. Na tyto podminky reaguji produkci hormont, kterymi kontroluji a méni fyziologii
a chovani (naptiklad redukuji agresivitu, reprodukéni chovani, unikové chovani nebo hledéni
potravy). Diky témto funkcim jsou hormony jednim z hlavnich medidtorii pfi nastaveni
zivotnich strategii a prechodd mezi jednotlivymi zivotnimi cykly, spolu s jejich specifickym
fyziologickym vyladénim (Jacobs and Wingfield, 2000).
4.3.1 Testosteron

Testosteron je hlavnim hormonem ucastnicim se kontroly reprodukénich zivotnich
strategii, strategii souvisejicich s pfezivanim a vzajemného vztahu téchto strategii. Ovliviiuje
spermatogenezi, expresi sekundarnich pohlavnich znakli, pohlavni chovéani (ndmluvy,

kopulaci) a agresivitu (teritorialita, obrana samice). U jedinct s vyssi hladinou testosteronu tak
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Obr. 10 Vztah mezi délkou hnizdni sezony a hladinou
sezony (Obr. 12.), po dobu hnizdéni se testosteronu. (Goymann et al., 2004)
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zvysuje produkce testosteronu kvili potiebé ziskat a ubranit teritorium po kratkou dobu, béhem
které panuji ptiznivé podminky pro hnizdéni. Naopak druhy, které maji celoro¢ni teritoria, maji

nizs§i hladiny testosteronu (Goymann et al., 2004).

Pta¢i druhy mirného pasu maji vyrazné niz$i hladinu testosteronu oproti tropickym
druhtim (Goymann et al. 2004, Hau et al. 2005). Toto zjiSténi odpovida predpokladu, Ze hladiny
testosteronu jsou uzce svazany s délkou hnizdni sezony a s ndklady spojenymi s obhajobou
teritorii a investici do aktudlni reprodukce. Na druhou stranu, tropické druhy obhajuji sva
teritoria celorocn¢ a hnizdi opakované béhem dlouhotrvajici sezony. V souvislosti s tim mayji
nizsi hladiny testosteronu, diky ¢emuz se mohou vyhnout negativnim efektim spojenym
s vysokou hladinou testosteronu a zarovei mohou v pfipadé potfeby reagovat pouze
kratkodobym zvySenim hladiny testosteronu. Tohoto zvySeni mize byt vyuzivano, kdyz je

nezbytné reagovat na socidlni interakce nebo jarni vymezovani teritoria (Wikelski et al., 1999).
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Evans et al., 2015). .
) altitude (m above sea level)

Vyse zminéné faktory se méni Obr. 11 Vztah mezi nadmofskou vyskou a hladinou testosteronu
(Goymann et al., 2004)

podél  altitudinadlniho  gradientu

podobné jako podél latitudinalniho. Obdobné jako u latitudy bylo zjisténo, ze hladina
testosteronu se u tropickych ptakii zvysuje spolu s rostouci nadmoiskou vyskou (Obr. 13.)
(Goymann et al., 2004). Druhy ve vy$§ich nadmoiskych vykazuji podobnost v Zivotnich
strategiich s druhy mirného pasu (Boyle et al., 2016) a 1ze tak ocekavat, Ze hladina testosteronu
se bude snizovat se zvysujici se nadmotskou vySkou, vzhledem k jeho uloze v regulaci
zivotnich strategii (Moore et al., 2002). Tuto hypotézu podporuje 1 nizsi riziko parazitarnich
onemocnéni ve vyssich nadmotskych vyskach (Attenborough et al., 1997; Basnyat et al., 2001),
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diky kterému by druhy nemusely feSit kompromis mezi hladinou testosteronu a investice do

imunitniho systému.

Dosavadni vysledky naznacuji, ze hladina testosteronu se méni na slow-fast kontinuu,
s vysokymi hladinami testosteronu u druhli s rychlymi Zivotnimi strategiemi a nizkymi

hladinami testosteronu u druhii s pomalymi zivotnimi strategiemi.

4.3.2 Kortikosteron
Kortikosteron je hlavnim glukokortikoidem ptakt, uplatiiuje se v regulaci imunitniho

systému, energetického metabolismu, ovliviiuje pifijem energie, jeji ukladani a nasledné
vyuzivani. Zaroven hraje klicovou roli v odpovédi organisml na stres, kdy dochazi béhem
kratké doby k vyraznému zvySeni hladiny kortikosteronu, vlivem ¢ehoz se Zivotni strategie
posunou smérem k piezivani dospélcii na tkor aktualniho reprodukéniho uspéchu. Pti zvyseni
hladiny kortikosteronu je potlaceno reprodukéni chovani, zvySena lokomocni aktivita spojena
s inikovym chovanim a zvySené funkce imunitniho systému (Dhabhar and McEwen, 1997;

Sapolsky et al., 2000).

Basalni hladina kortikosteronu by tak méla byt vy$si u druhl celicich sezénnimu
prostfedi, vyznacujicimu se vy$§imi ndroky na regulaci metabolismu, a naklédajicich

s omezenym mnozstvim zdroji energie. Naopak vyssi hladinu kortikosteronové odpovédi na

stres by méla byt u
o}
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al.,2009; Hau et al., 2010).

Obr. 12. Délka hnizdni sezony ve vztahu s bazalni hladinou kortikosteronu
Lze tak odekavat, ze (Hauetal,2010)
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hladina kortikosteronu se bude meénit na slow-fast kontinuu, kdy druhy s rychlymi Zivotnimi
strategiemi budou mit vyS$$i bazalni hladinu kortikosteronu. Druhy s pomalymi Zzivotnimi
strategiemi budou mit naopak nizkou bazéalni hladinu kortikosteronu, ale vyssi

kortikosteronovou odpovéd’ na stres (Ricklefs and Wikelski, 2002).

Bazélni hladina

— 354 a ﬂ kortikosteronu klesa s délkou

E] 304~ ] h hnizdni sezony (Obr. 15)),

é’ E;: l zarovenl maji niz$i basalni

E 15 I _ b . hladinu testosteronu tropické

é 12: ! ' [ I ' druhy (av$ak ty maji zaroven

& 0 n=16 n=12 n=18 =2 | delsi hnizdni sezénu) (Hau er
Z | gambalii Highland Lowland Z I nuitali ,

Z.1 pugstensis  Z.|. pugstansis al., 2010). Uroven

Population metabolismu je vyssi

Obr. 13. Rozdily v hladiné kortikosteronu v ramci altitudy u strnadce v prostiedi s kratkou hnizdni

bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys) (Addis et al., 2011). ., .
S€zonou a Vyssi sezonalitou

prostfedi, diky ¢emuz je nutnost mit vyssi bazéalni hladinu kortikosteronu, aby byly organismy
schopné ucinné nakladat s energii, kterou je nutné béhem kratkého obdobi investovat do
reprodukce. Stejné podminky (vys$i metabolismus, vyssi sezonalita a krats$i hnizdni obdobi)
pozorujeme 1 v podminkéch vy$si nadmotské vysky, bazalni hladina kortikosteronu tak je vyssi
1 u populaci strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys) (Obr. 16.) obyvajicich toto
prostiedi (Pereyra and
Wingfield, 2003; Addis et al., 0.50 1 4

2011).
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dospélcii (Obr. 18.), protoze jedincim s pomalymi zivotnimi strategiemi se vyplati spiSe piezit
a pokusit se rozmnozit v budoucnosti. Naopak druhy s vysokou mortalitou, obyvajici vysoce
sezonni prostfedi, by mély radéji investovat do reprodukce vzhledem k nejistoté dalsi
reprodukcni piilezitosti. Druhy mirného pasu a druhy vysSich nadmoiskych vysek tak mohou
favorizovat nizsi kortikosteronovou odpovéd’ na stres, zatimco tropické druhy maji vyssi
kortikosteronovou odpoveéd’ na stres, diky cemuz zvysuji svou Sanci na preziti. AvSak Addis
(2011) zjistil vyssi hladinu kortikosteronové odpovédi u strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia
leucophrys pugetensis), ktery obyva vyssi nadmotské vysky nez jeho piibuzné poddruhy, ale
k jeho rozsiteni do horskych oblasti doslo teprve v nedavné dobé (zhruba 60 let) a porovnavané
poddruhy nebyly vystaveny stejné turovni stresu (Addis et al, 2011). Vyssi hladina
kortikosterové odpovédi v takovémto prostiedi by mohla souviset s moznosti migrace do
nizSich poloh za ucelem uniku pted stresem, piipadné by mohla podpofit rychlejsi zotavovaci

reakce (Wingfield et al., 1998; Breuner and Hahn, 2003; McEwen and Wingfield, 2003).

4.4 Imunologie
Investice do imunitniho systému mulze hrat podobné dilezitou roli jako naptiklad

investice do rozmnozovani (Lochmiller and Deerenberg, 2000). Vzhledem k narokiim, které

vyzaduje investice do imunitniho systému, by bylo pro druhy s rychlym Zzivotnim tempem,

Cv v

v

vyhodnéjsi investovat mén¢ do imunitnich reakci a vradmci nich se zaméfit na reakce
nespecifické. (Martin et al., 2006). Druhy vykazujici se pomalym Zivotnim tempem (del$i doba
zivota poskytujici moznost opakované¢ho setkani s patogenem) by mély investovat do silné
a rychlé imunitni odpovédi, diky ¢emuz by zvysily své Sance na budouci reprodukci. Tieleman
et al. (2015) pozoroval baktericidni imunitni odpovéd’ u 12 tropickych druhd ptaka a zjistil
negativni vztah mezi baktericidni aktivitou a BMR (Tieleman et al., 2005), toto zjiSténi
podporuje teorii, Zze druhy s pomalejSim zivotnim tempem investuji vice do imunitniho
systému. Imunitni systém je zaroven uzce provazan s ostatnimi fyziologickymi mechanismy
(viz kapitola 4.3 vyse), kuptikladu imunokompetence mlize byt urcujicim faktorem pro velikost
sniisSky, kdy poc€et mlad’at je vyssi u dospélcii s vyssi imunokompetenci (Martin et al., 2001).

Lze ocekavat vyssi investice do imunitniho systému u tropickych a nizinnych druhi:
tyto druhy vyuZivaji pomalych Zivotnich strategii a je tak pro né vyhodné&$i oddalit ¢i
minimalizovat investice do aktudlni reprodukéni uddlosti za cenu investice do imunitniho

systému a pieziti. Zaroven jsou tato prostfedi bohatsi na parazity a je tu tak vétsi tlak na lokaci
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zdroji do imunitniho systému (Attenborough et al. 1997; Basnyat et al. 2001, Schemske et al.
2009).

U patkii neni znamy vliv altitudy na imunitni systém, avsak u ¢lovéka byl pozorovan vliv
hypoxického prostiedi na vrozenou a adaptivni imunitu, pficemz v tomto prostiedi dochézi ke
zvySené podpotfe bunck nespecifické imunity (neutrofily, makrofagy) a naopak dochézi
k potlaceni a inhibici bun¢k hrajicich roli ve specifické imunitni odpovédi (T lymfocyty,
dendritické bunky) (Sica et al., 2011). Lze tedy ptedpokladat podobny vliv na imunitni systém
ptaku.

5 Zavér

Tato prace se zabyva zménami vybranych charakteristickych znaki Zivotnich strategii
ptaki a snimi souvisejicich vybranych fyziologickych vlastnosti podél altitudinalniho
gradientu. Soucasné tyto znaky a vlastnosti zasazuje do kontextu jiz hojné prozkoumaného
gradientu latitudindlniho, ktery do urcit¢é miry ovliviiuje podminky prostiedi podobnym

zpusobem.

Stejné jako latitudindlni, tak i altitudindlni gradient mé zasadni vliv na evoluci Zivotnich
strategii a s ni spojenou evoluci fyziologickych adaptaci, kterymi organismy reaguji na
podminky daného prostfedi. U ptak se se zvySujici se nadmotskou vySkou zmensuje velikost
snasky, zvétsuje velikost vajec, zvysuje se rodi¢ovska péce, snizuje se pocet hnizdnich udalosti
béhem sezony, zvySuje se délka vyvoje a zvySuje se Uroven prezivani. Zaroven se meéni
1 fyziologické vlastnosti souvisejici s Zivotnimi strategiemi: BMR (basal metabolic rate) se
patrné zvySuje s altitudou pouze v mirném pésu, dochazi k navyseni koncentrace hemoglobinu
v bunikkach, zaroven dochéazi k specifickym substitucim aminokyselin, které zajistuji
efektivn€j§i prenos kysliku hemoglobinem, zvySuje se hladina hormoni (testosteronu
a korikosteronu) a snizuje se hodnota kortikosteronové odpovédi. Zarovenn podminky vysSich
nadmoftskych vysek indikuji nizsi investice do imunitniho systému z diivodu nizsiho ohroZeni

parazitickymi nakazami, pfedpokladany efekt vSak neni doloZen dostatkem exaktnich studii.

I pfes podobné podminky vazané na oba gradienty se vysledné znaky mnohdy lisi
(velikost sniiSky, velikost vajec, délka vyvoje a Uroven piezivani), zatimco fyziologické
vlastnosti sleduji stejny trend. Hill & Cooper (2016) v tomto ptfipadé naznacuji, ze u horskych

druhii ptaki se jedna o unikatni typ Zivotniho tempa, které je typické pro horskd prostredi
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a vyznacuje se znaky pomalych Zzivotnich strategii, ale zaroveit ma fyziologické vlastnosti

rychlého Zivotniho tempa.

Problémil porozumeéni altitudindlnimu gradientu a jeho vztahu k zivotnimu tempu je
hned nékolik. Zasadni problém je v nedostatku relevantnich dat, kterd v dnesni dobé¢ navic
pochdazeji prevazné z vyssich nadmotskych vysek v mirném pésu, kde jsou ptaci druhy jiz
v nizsich polohach vystaveny sezonnimu prostfedi a zména vlastnosti nebo strategii podél
altitudinalniho gradientu muze byt limitovana urCitymi fyziologickymi bariérami. Pro
komplexnéjsi pochopeni tohoto fenoménu je potfeba shromazdit data z dalSich geografickych
oblasti, zejména tropd. Dal§im problémem je pak obecné u ptakli nedostatek dat tykajicich se
n¢kterych parametrtl, naptiklad imunologie nebo endokrinologie, jimz bude potieba vénovat

pozornost k celkovému porozuméni vlivu altitudy na zivotni tempo u ptacich druhti.
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