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ABSTRAKT:

Vztah mezi intenzitou metabolismu a velikosti téla Zivo€ichl se zkouma jiz vice nez
sto let. V posledni dobé se v3ak stale ¢astéji pozornost védcl presouva

z mezidruhové na vnitrodruhovou uroven. Pfi vyneseni intenzity metabolismu vi i
hmotnosti téla v prdbéhu ontogeneze vykazuje vysledna pfimka €asto jeden ¢i vice
zlomu. Pro€ k témto zlomum (a tedy snizeni intenzity metabolismu) dochazi, neni
stale dostatecné vysvétleno. Pfedpoklada se, Ze je to zplsobeno urcitymi faktory, jez
fyziologii jedince béhem vyvoje ovliviuji. Nékteré z téchto faktort vychazeji

z nékolika nejznameéjSich hypotéz, které se pokouseji Skalovani metabolismu
vysvétlit. Mezi tyto hypotézy Ize zaradit Metabolickou teorii ekologie (MTE), hypotézu
Metabolic level boundaries (MLB), Bunécny model a hypotézu Dynamic Energy
Budget (DEB). Faktor(, jez by mohly ovliviiovat jedince béhem ontogenetického
vyvoje, je nékolik. Jedna se zejména o faktory vnitfni, které vychazeji z vnitinich
pochodl organismu. Tyto faktory se mezi sebou rlizné prolinaji, nelze tedy striktné
fici, Ze intenzitu metabolismu béhem ontogeneze ovlivhuje pouze jeden urcity faktor.
Nejcastéji uvazovanymi faktory jsou zmény ve velikosti bunék a zmény v hmotnosti
metabolicky aktivnich organu. Cilem prace je shrnout poznatky o tom, jak se intenzita
metabolismu u zivo€ichl méni zejména v pribéhu ontogeneze a jaké hlavni faktory

Skalovani intenzity metabolismu na vnitrodruhové urovni ovliviuiji.

Klicova slova: metabolismus, ontogeneze, hmotnost téla, Skalovani



ABSTRACT:

The relationship between metabolic rate and animal body size of the animal has
been studied for more than hundred years. Recently, attention of scientists moved
from the interspecific to the intraspecific level. The work focuses on the intraspecific
scaling of metabolism. When plotting the metabolic rate against body mass during
ontogeny the resulting line often exhibits one or more breaks. Why these breaks (and
thus reduction the metabolic rate) occur hasn’t been fully explained. It is assumed
that can be due to certain factors that affect an individual during development. Some
of these factors came from the most famous of several hypotheses attempting to
explain the scaling of metabolic rate. These hypotheses include the Metabolic Theory
of Ecology (MTE), the Metabolic Level Boundaries (MLB), the Cell model and the
Dynamic Energy Budget (DEB) hypothesis. There are several factors that could
affect individuals during ontogeny. These include internal factors, which result from
the internal processes within the body. These factors are often interrelated with each
other in different ways; therefore, it is unlikely to choose only one particular factor
which affects metabolic rate. The most frequently studied factors are changes of cell
size and changes in the proportion of metabolically active organs. The aim of this
thesis is to summarize knowledge about changes in metabolic rate in animals during
ontogeny and point to the main factors affecting metabolic scaling at the intraspecific

level.

Key words: metabolism, ontogeny, body mass, scaling
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UvoD

Metabolismus je zakladni vlastnosti vSech Zivych organismu. Intenzita metabolismu
je funkéné spojena s mnoha dalSimi vlastnostmi organismu (DeLong et al., 2010).
Neni proto divu, Ze je jednim z nejzkoumanéjSich fyziologickych parametrd. Jedna se
o mnozstvi energie, kterou organismus pfijima, pfemé&fnuje a na zavér prerozdéluje
do reakci potfebnych pro spravné fungovani celého téla (Brown et al., 2004).

Intenzita metabolismu je nejCastéji porovnavana vuci celkové velikosti
organismu, respektive jeho hmotnosti. Pfi srovnavani intenzity metabolismu zivoc&ich(
ruznych velikosti je potfeba brat v potaz nutnost vztahnout intenzitu metabolismu na
jednotku hmotnosti, nikoli porovnavat celkovou intenzitu metabolismu vuci télesné
velikosti — ta totiz logicky byva u vétSiho zivoCicha témér vzdy vysSi. Hmotnost sama
0 sobé vysvétluje vétSinu variability v intenzité metabolismu, jez se mezi rlznymi
druhy ZivoCichd vyskytuje (White & Kearney, 2013). Pfi vztazeni na
jednotku hmotnosti intenzita metabolismu obecné s rostouci velikosti Zivo€icha klesa
(napf. rejsek poté vykazuje stokrat vétsi spotfebu kysliku nez slon). Vysoké intenzité
metabolismu musi byt pfizplsobené veskeré fyziologické procesy nutné pro preziti,
napfiklad srde¢ni funkce, rychlost dychani &i krevni obéh (Schmidt-Nielsen, 1997).
Prvorady efekt hmotnosti na intenzitu metabolismu ovSem &asto zakryva pozorovani
dalSich faktord ovliviiujicich vydej energie Zivocicha (Brown et al., 2005).

Celkova intenzita metabolismu Ize méfit tfemi zpusoby (Schmidt-Nielsen,
1997). Prvni moznosti méfeni je rozdil mezi energetickou hodnotou veskeré pfijaté
potravy a energetickou hodnotou vSeho vylou¢eného. Toto méfeni jde ovSem
provadét pouze u organismd, u nichz nedochazi ve sledovaném Casovém useku k
postupnym zménam ve vnitini stavbé téla, nelze do néj tedy zahrnout organismy
rostouci &i vytvarejici si tukové zasoby. Druhy zpusob je urCeni z celkové tepelné
produkce organismu. U tohoto vypocltu by mohly byt vysledky pfesné, jedna se
ovSem o velmi sloZitou proceduru. Ziskat spravné hodnoty tedy neni snadné.
Poslednim a nejCastéji vyuzivanym zplsobem stanoveni intenzity metabolismu je
meéfeni spotfebovaného kysliku nebo produkce oxidu uhli¢itého v oxidacnich
procesech.

Pokud jsou proti sobé vynaseny intenzita metabolismu a hmotnost (Ci velikost

t&la), nazyva se toto pomé&fovani $kalovani metabolismu. Skalovani metabolismu Ize



zkoumat na mezidruhové i vnitrodruhové udrovni. Vnitrodruhové Skalovani
metabolismu je Castéji méfeno jako ontogenetické, tedy v prubéhu ontogenetického
vyvoje jedince. Mlze byt samoziejmé méfeno i u dospélych jedincu, napfiklad jako
variabilita v ramci jedné populace. K tomuto méfeni se ovSem pfistupuje jen zfidka, a
to jen u ZivoCicha s dostatecné velkou velikostni variabilitou v dospélosti.

Vztah intenzity metabolismu (R) a velikosti téla (M) Ize vyjadfit jednoduchou

mochinnou funkci:

R = aM"

V této rovnici je a konstanta, zatimco proménna b vyjadfuje Skalovaci
exponent (Warburton et al., 2006). Pfesna hodnota exponentu b je pfedmétem
mnoha diskuzi. Pro linearizaci a transformaci variability se vySe zminéna mocninna
funkce nepouziva vtomto zakladnim tvaru, ale spiSe ve zlogaritmované podobé.
Vysledna rovnice se nachazi v linearni formé. Mnozi autofi véfi, ze ziskany linearni
model je lépe pouzitelny pro odhad relevantnich alometrickych exponenttd b (Caruso

et al., 2010). Vysledna rovnice se poté nachazi ve tvaru:

log R=log a +b-log M

Po takovéto upravé exponent b vyjadfuje sklon prolozené pfimky. Empiricky
odhadnuty exponent b zpravidla kolisa mezi nulou a jednou. Pokud je b rovno 1,
metabolismus se méni proporéné s hmotnosti a vztah mezi intenzitou metabolismu a
hmotnosti je tedy izometricky. Pokud b nabyva jakékoli jiné hodnoty, pozorovany
vysledek je alometricky. Pfi hodnotach exponentu b menSich nez 1 hovofime o
negativni alometrii, jiz organismy vykazuji nejCastéji - a to jak na vnitrodruhové, tak
mezidruhové urovni. V ojedinélych pfipadech mlze byt exponent i vétsSi nez 1 - tento
stav se poté nazyva pozitivni alometrii (Warburton et al., 2006). NejCastéji se s timto
jevem setkavame u energetickych nakladd na rust, které jsou u kazdého jedince
velmi vysokeé, obzvlasté z pocCatku Zivota. Napfiklad Cerstvé vylihla mladata jesté
néjakou dobu Ziji ze zasob matky, a jejich intenzita metabolismu je vzhledem
k minimalnimu pfibytku na vaze velice vysoka (Beaupre & Zaidan, 2011).

Pfesna hodnota exponentu b je pfedmétem mnoha diskuzi. Hypotéz, jez se

pokouseji najit a nasledné vysveétlit tuto hodnotu, bylo publikovano hned nékolik.
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VétsSina z nich vznikla se snahou osvétlit alometricky vztah pouze na mezidruhové
urovni, vysledky vnitrodruhovych studii nebyly brany vibec na zfetel & byly
uvazovany jen okrajové. Hlavnim divodem bylo, Zze vétSina zastancl téchto hypotéz
se domnivala, Ze se zde nevyskytuje tak velky rozsah hmotnosti, jaky Ize nalézt na
mezidruhové urovni (Glazier, 2005). Je samoziejmé, Ze ontogenetické mérfeni je
zasadné ovlivnéno mnozstvim jedincl v pouzitém vzorku i rozsahem hmotnosti pfi
méfeni (Maxwell et al., 2003; Bokma, 2004; Moran & Wells, 2007). Avsak, tento
argument se nezda byt pfili§ opravnény, protoze napfiklad u ZivociSnych druhd
s neukon€enym ristem se mlze rozsah télesnych velikosti pohybovat ve dvou a vice
fadech. Casto studovanymi organismy jsou ryby, a to diky jejich vyvoji z vajicek,
které jsou uvolfovany pfimo do prostfedi. Pfestoze je po vykuleni jejich velikost
mala, vyznacuji se velmi rychlym rustem a dosazeni az mnohonasobku pUvodni
velikosti (von Herbing, 1996 ex Moran & Wells, 2007; Warburton et al., 2006). Jeden
Z nejziejméjSich pfipadu je kranas americky (Seriola lalandi). Jeho hmotnost se
béhem ontogeneze pohybuje mezi 0,6 mg az 2,2 kg. Tyto hodnoty jsou v pfepoctu
srovnatelné s rozsahem hmotnosti mezi mysi a slonem (Moran & Wells, 2007).
Rovnéz néktefi plazi dosahuji znacného ontogenetického rozpéti ve velikosti téla.
Napfiklad u leguanl zelenych dochazi ke zméné hmotnosti pfes vice nez dva fady
(Maxwell et al., 2003). Mnozstvi méfenych jedincu je dulezité, avSak jejich
zastoupeni béhem méfeni nemusi byt pfisné rovhomérné (neni tfeba presné stejny
poCet zastupcl od kazdé hmotnosti), nebot exponent b vétSinou nevykazoval
ovlivnéni nadmérnym zastoupenim jedinct jedné vahy (White et al., 2006).
Vnitrodruhové Skalovani metabolismu na rozdil od mezidruhového neni zatizeno
nutnosti vyporadat se s odfiltrovanim vlivu fylogenetické pfibuznosti mezi
zkoumanymi druhy, jehoz provedeni je sporné a dosti zavislé na predpokladech
ohledné tempa a zpuUsobu evoluce (Bokma, 2004). Je nutné poznamenat, Ze vétSina
hypotéz se vyviji po mnoho let, a dochazi k dpravam plvodnich mySlenek. Na
zakladé novych informaci se mnohé hypotézy opakované testuji (Caruso et al., 2010;
Kearney & White, 2012). A pravé diky témto vyzkumum se postupné zdokonaluji,
jsou doplfiovany o dal8i informace, a napfiklad se z puvodniho, pouze
mezidruhového, zaméfeni dostavaji i na vnitrodruhovou uroven (West et al., 1997,
2001, 2002).

Cilem této bakalarské prace jsou dva hlavni body. Jednim je shrnuti poznatk

o tom, jak se v prub&hu ontogeneze méni intenzita metabolismu. Druhym je shrnuti
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pravdépodobnych hlavnich faktort, které na vnitrodruhové urovni Skalovani
metabolismu ovliviiuji. Toto shrnuti nelze ucCinit bez zminéni nékolika nejznaméjsich
hypotéz, jez se o vysvétleni hodnoty exponentu b pokousSeji. VétSina faktoru se totiz
s jednotlivymi hypotézami prolina a postupem ¢asu do nich mozna pfibude i
podrobnéjSi a detailngjSi vysvétleni jevl, jez v nékterych pfipadech vyvoj jedince

doprovazeji.

TEORETICKA VYSVETLENI HODNOTY EXPONENTU b

Jednim z prvnich autoru, ktery pfiSel s mysSlenkou, Zze vztah intenzity metabolismu na
velikosti |ze vyjadfit geometrickou zavislosti, byl jiz v osmdesatych letech
devatenactého stoleti Max Rubner. Ten zjistil, Ze intenzita metabolismu u psu
raznych velikosti roste umérné k povrchu téla (Rubner, 1883 ex Hoppeler & Weibel,
2005; Bertalanffy, 1957). V souladu s geometrickymi a fyzikalnimi principy
porovnaval intenzitu tepelné produkce s rychlosti, se kterou bylo teplo povrchem téla
ztraceno (White & Seymour, 2005). Na zakladé svého pozorovani navrhl, ze by
Skalovani metabolismu mohlo stoupat s mocninou 2/3 (Rubner, 1883 ex Hoppeler &
Weibel, 2005). Tyto vysledky se dostaly do povédomi jako tzv. Rubnerlv povrchovy
zakon, ktery zlstal nezménén po dobu témér padesati let (White & Seymour, 2005).

S nesouhlasem s exponentem 2/3 pfiSel pozdéji Max Kleiber. Po srovnani
dechové frekvence u ptakd a savcl riznych velikosti zastaval nazor, Ze exponent,
se kterym metabolismus stoupd, musi byt vySSi nez 2/3 (Davies & Moyes, 2007).
Pfedpokladana hodnota se podle jeho minéni bliZila (¢i byla rovna) hodnoté 3/4
(Kleiber, 1932 ex Hoppeler & Weibel, 2005). Nejvétsi vytkou, jaka byla proti
Kleiberovu zkoumani vznesena, je nedostatek zkoumanych jedincl. Zaroven se
jedna vétSinou o domestikanty (zkoumani bylo uskute€néno na osmi rlznych
druzich, znichZz byli kromé& lidi a krys vSichni domestikovani). Domestikované
zivoCiSné druhy jsou po mnoho generaci pod riznymi energetickymi zabranami a
vykazuji fyziologické funkce i chovani vzniklé postupnym pfizplsobovanim umélému
vybéru, proto je sporné, zda maji obecnou vypovidajici hodnotu (White & Seymour,
2005).

S pokusem vysvétlit, pro¢ by intenzita metabolismu méla stoupat pfesné
s mocninou 3/4, pfisli West, Brown a Enquist (1997). Ti spole¢né formulovali tzv.

Metabolickou teorii ekologie (MTE). Jedna se o jednoduchy vztah spojujici

9



geometrické vlastnosti, zde zastoupené objemem (Ci hmotnosti), a biologické
principy, jez zastupuje zkoumana intenzita metabolismu (Caruso et al., 2010).
Zakladnim bodem této teorie je mySlenka, Ze vSechny Zivé organismy jsou
udrzované transportem latek skrze hierarchicky se rozvétvujici sit, ktera se déli do
dcefinych vétvi tak, aby dokonale zasobovala vSechny €asti organismu. Tato sit se
rozdéluje od hlavni zakladni vétve az k nejmensSim vétvim. Jednim z nejvice
ziejmych pfikladl, na kterém si Ize tuto hypotézu dobfe predstavit, je ob&hova
soustava obratlovcld: zakladni vétev je vtomto pfipadé aorta vétvici se az
k jednotlivym kapilaram, které predstavuji konecné vétve (West et al., 1997). Kazdy
organismus podle této teorie usiluje o to, aby dosahl co nejvykonnéjSi a zaroven
energeticky nejuspornéjsi rozvodné sité. Pod tlakem pfirodniho vybéru tedy vznikly
rozvodné sité takovym zpUlsobem, ktery vedl k minimalizaci energetickych nakladu
(West et al., 2002). Predpokladany vysledny optimalni koeficient, jenz je ve shodé
s Kleiberovym pfedpokladem, je 3/4 (West et al., 1997).

Pozdéji se teorie rozSifuje i na vnitrodruhovou uroven. Stejné jako v
mezidruhovém pfipadé je i zde pfedpokladan koeficient 3/4, ktery popisuje celkovou
alometrii od narozeni organismu az do jeho reprodukéni zralosti (West et al., 2001).
Zakladni vlastnosti rozvétvujicich se siti je jejich schopnost dosahnout ke vSem
burikdm a pfedpoklad, Zze hlavni vétve (kapilara v obéhové soustavé, ¢i mitochondrie
vramci bunék) jsou stejné velikosti pro vSechny organismy nebo vSechny buriky
stejného typu (West et al., 2002). Pfevod na vnitrodruhovou uroven lze odvodit ze
zakladni hierarchie: savec ma ve svém téle vétvici se sit’ (v tomto pfipadé obéhovou
soustavu) zacinajici aortou a koncici v kapilarach. Z téchto koncovych jednotek jsou
energie a ziviny predany do bunék, z nichz dochazi k transportu do mitochondrii (Cili
se jedna o transport k molekulam dychaciho fetézce). Kone€nym mistem pro
bunéCnou uroven se stava vnitini strana mitochondrialni membrany. A pravé tato
membrana je konecna jednotka celého metabolického systému (West et al., 2002).
Mitochondrie a dychaci komplexy jsou koncovymi jednotkami této rozvodné sité. Maji
tedy, na rozdil od bunék, neménné vlastnost vzhledem k velikosti savce. Vysledna
mocnina v dusledku vznika pod tlakem biochemické dynamiky, proto by mohla byt
neménna nejen napfi¢ vdemi savci, ale skrze vSechny aerobni organismy (West et
al., 2002).

DalSi z hypotéz, pokouSejicich se vysvétlit sklon vysledné pFfimky pfi
porovnani intenzity metabolismu s hmotnosti, je tzv. MLB hypotéza (Metabolic level
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boundaries). Tuto hypotézu formuloval Douglas S. Glazier (2005). Soustfedi se
hlavné na rozdilnou ekologii mezi druhy. Zakladni mySlenkou je existence dvou
omezeni, jez limituji metabolismus organismu. Jednim z téchto omezeni je povrch
téla, druhym hmotnost (& objem) organismu. Zatimco povrch téla limituje pfijimani
nebo odvadéni zasob, tepla a odpadnich latek, hmotnost limituje naklady tkani pfi
odpoCinku nebo zisk energie béhem namahavych aktivit (Killen et al., 2010).
Dulezitost zabran je zavisla na stoupani rychlosti metabolismu vztazené k télesné
velikosti, Cili na tzv. metabolickém stupni. Pokud je u organismi pozadavek na
energetické naklady na spravné fungovani téla vysoky, metabolismus je limitovan
procesy zavislymi na povrchu téla. Ten v takovém pfipadé urCuje mnozZstvi pfijatého
kysliku a zivin, ztratu tepla a vyloucCeni odpadnich latek. Hodnota koeficientu se u
téchto organismu blizi k hodnoté 2/3 (Glazier, 2009). Naopak organismy, které maiji
nizké pozadavky na energetické naklady, vykazuji pfimy rist metabolismu
s hmotnosti, metabolismus stoupa strméji a exponent b se blizi jedné. U téchto
organisml jsou tyto pozadavky bohaté splnény zasobnimi zdroji a vylou¢enim
odpadnich latek, intenzita metabolismu je tedy spiSe funkci objemu (& hmotnosti),
ktera je pfimo umérna tkariovym pozadavkam (Glazier, 2009).

MLB hypotéza prfedpovida i vyznamnou soudrznost mezi Skalovanim
metabolismu a rlznymi fyzickymi aktivitami, €i s tim souvisejicim Zivotnim stylem
zivoCicha (Glazier, 2008). U relativné nepohyblivych organismu (jako jsou napfiklad
organismy odpocivajici, v dormantnim stavu nebo zabyvajici se urcitou rutinni
¢innosti) vykazuje exponent b nepfimo umérné kolisani s metabolickym stupném.
Naopak u organismu, jez vykonavaji namahavou c&innost, exponent b pozitivné
koreluje s metabolickym stupném. Toto kolisani bylo dobfe pozorovano napfiklad u
vhitrodruhového Skalovani intenzity metabolismu s hmotnosti u kostnatych ryb, kde
byly zmény pozorovany zejména s ohledem k zivotnimu stylu. V tomto pfipadé byl
nejvétsi rozdil pozorovan mezi rybami pelagickymi a batyalnimi (Killen et al., 2010).

Model obsahuje i pfedpoklad, Ze exponent b ovliviuji urcité ekologické faktory.
Tato hypotéza poskytuje spojeni mezi ekologii organismu a Skalovanim metabolismu
v zavislosti na velikosti téla (Killen et al., 2010) a muze uspésné predikovat i
vnitrodruhové Skalovani. Velkou nevyhodou této teorie je problém s odhadovanim
metabolického stupné, jenz neni vzdy odhadovan ze stejné hmotnosti (Glazier, 2009)

Podobny rozsah hodnot exponentl, jaké jsou ofekavany u MLB hypotézy

(tedy mezi hodnotou 2/3 a 1), pfedpovida tzv. Bunéfny model. Tento model se
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zabyva zménami v poCtu a velikosti bunék (Davison, 1955; Koztowski et al., 2003).
Hypotéza pracuje s mySlenkou, Ze veSkeré pozadavky na metabolismus jsou fizeny
zejména povrchem bunky, z ¢ehoz by se dalo usuzovat, Ze Ize oCekavat stejné
reakce u ektotermnich i u endotermnich zivo€icht (Davison, 1955; Callier & Nijhout,
2012). Koztowski a spoluautofi (2003) upravuji model nejen pro mezidruhovou, ale i
pro vnitrodruhovou uroven. Toto pojeti uvazuje evoluéni zmény vztaht mezi télesnou
velikosti a intenzitou metabolismu v hypotetické linii druhi pochazejicich z pfedku
podobné velikosti. Koztowski se spoluautory misto se samotnymi bunkami pracuji
s velikosti genomu jako odhadem pro velikost bunék. Ackoliv buniky se samoziejmé
mezi tkanémi velikostné odliSuji, autofi pfedpokladaji, ze zména ve velikosti genomu
postihuje buné&cnou velikost ve vSech tkanich stejné (Koztowski et al., 2003). To, ze
zde autofi neberou v potaz rizné bunécéné typy, je povazovano za nedostatek této
hypotézy, nebot se da predpokladat, Ze nékteré z téchto typld by mohly vykazovat
odliSné metabolické pozadavky (Callier & Nijhout, 2012).

Hlavnim prfedpokladem této hypotézy je, Ze rust organismu probiha bud
zvétSovanim velikosti bunék, nebo zvétSovanim pocCtu bunék. Pokud je rust téla
realizovan predevsim skrze zvétSovani velikosti bunék, poté pomér povrchu bunék
k jejich objemu klesa. V takovémto pfipadé stoupa intenzita metabolismu pomaleji
nez objem (respektive hmotnost) téla organismu (Koztowski et al., 2003). Pokud je
rist organismu dosazen pouze skrze zvétSovani velikosti bunék, exponent b se
rovna hodnoté 2/3, je-li ale rast pouze za zvySovani poctu bunék a jejich velikost se
nemeéni, b nabyva hodnoty rovnajici se jedné, jelikoz dochazi k rovhomérnému
stoupani metabolismu v zavislosti na hmotnosti. Dochazi-li ke kombinaci téchto typ
rustu, hodnota exponentu se bude pohybovat mezi 2/3 a 1 (Koztowski et al., 2003).

Bunécny model vysvétluje i vnitrodruhové Skalovani metabolismu. Vychazi
z pfedpokladu, Ze béhem vyvoje jedince roste ZivoCich ve velikosti t€la zaroven se
zvySovanim celkového poc¢tu bunék. Ontogeneticky rust tak neprobiha zménou ve
velikosti bunék. Vysledna mocnina, s kterou intenzita metabolismu stoupa, by tedy
méla odpovidat pfiblizné jedné, méla by byt pozorovana izometrie (Koztowski et al.,
2003). Bunécna teorie je shrnuta naobrazku 1 (mezidruhovy model) a 2

(vnitrodruhovy model).
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log (intenzita metabolismu)

o b~2/3

log (velikost téla)

Obrazek 1: Vztah mezi intenzitou metabolismu a velikosti téla v hypotetické linii
druht: Horni tfi étverce vyjadfuji jedince, jenz roste zvySovanim poctu bunék. V linii,
ktera je na obrazku znazornéna nejvys, dochazi k rustu pouze skrze zvySovani poctu
bunék, v druhé linii maji buriky niz§i membranovou propustnost a ve tfeti linii maji
»organismy“ vétsi bunky. VSechny tyto linie vykazuji sklon s exponentem bliZicim se
k €islu jedna. Spodni pferuSovana pfimka znazorfuje organismus rostouci pouze
skrze zvétSovani bunék. Tato linie se blizi k exponentu majiciho hodnotu 2/3.

Pfevzato z Koztowski et al., (2003).
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log (intenzita metabolismu)

log (velikost téla)

Obrazek 2: Vnitrodruhovy model zavisejici na zménach na bunécéné uarovni:
Znazornéni odlisSnosti mezi jednotlivymi Cleny fylogenetické linie (plna c¢ara) a
ontogenetickym Skalovanim metabolismu (pferuSsovana ¢&ara). Sklon intenzity
metabolismu by zde mél nabyvat pfiblizné jedné — je zde patrna izometrie. Pfevzato z
Koztowski et al. (2003).

DalSi ze znaméjSich teorii je Kooijmanova hypotéza Dynamic energy budget
(DEB), pochazejici z osmdesatych let (Kooijman, 1988 ex van der Veer et al., 2003;
van der Meer, 2006; White & Kearney, 2013). Tento model pfedpoklada, ze rlizné
energetické procesy, jako napfiklad rychlost pfijimani a pferozdélovani energie, jsou
zavislé bud na povrchu téla nebo na jeho objemu (van der Meer, 2006). Organismus
je zde popisovan z hlediska dvou proménnych: konstrukce téla neboli jeho struktur
(brano jako objem téla) a rezerv (udava hodnotu rezerv na jednotku objemu).
Hodnota rezerv se muze meénit v zavislosti na zménach objemu (napfiklad jako
disledek zmén na zakladé pfijmu potravy), je tedy nutné rozliSit mezi objemem (Ci
hmotnosti) a rezervami, nebot ZivoCich je schopny prezit delSi hladovéni, b&éhem
kterého pouze postupné prerozdéluje energii, nutnou k Zivotu. Tato energie neni

ziskana okamzité po pfijeti potravy.
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DEB teorie tedy pfedpoklada, ze asimilaty odvozené z potravy pfimo vstupuiji
do rezerv. Ty se déli na dvé Casti. Pevna frakce zrezerv se vyuziva k rustu a
spravnému fungovani téla, zbyla Cast rezerv je pouZita k reprodukci a vyvoiji.
DulezitéjSi je Cast rezerv nutna k somatické udrzbé (pevna frakce). Pokud totiZ dojde
k jejimu vyCerpani, jedinec zemfe (van der Meer, 2006). DuleZitou souc¢asti modelu je
tedy urcita tzv. ,centralni zasobarna®, ze které se vSe dale pferozdéluje (van der
Meer, 2006). V zavislosti na téchto aktivnich a inaktivnich strukturach teorie
pfedpovida, Ze Skalovaci koeficient intenzity metabolismu kolisa mezi 3/4 a 1 (Huang
et al., 2013). Tato teorie je velmi komplikovana — patrné az pfili§ vzhledem ke svému
ucelu (Brown et al., 2004). Dalo by se mozna fFici, ze i pfes svlj pravdépodobné
znacny potencial je pravé z divodu své slozitosti relativné opomijena. Navic, vétSina
parametru vstupujicich do modelu nemuze byt méfena pfimo (Huang et al., 2013).

PfestoZe tyto teorie davaji prfedpoklady pro hodnotu b i na vnitrodruhové
urovni, v empirickych studiich zabyvajicich se zménami intenzity metabolismu v
prubéhu ontogeneze se védci Casto setkavaji s nelinearni vyslednou trajektorii, coz je
zpusobené jednim ¢&i vice zlomy na vysledné pfimce (napf. Ryan et al.,, 2000;
Czarnofeski et al., 2008). Toto lomeni ovSem zadna z vySe popsanych hypotéz
nevysvétluje. Veskeré hypotézy se snazi ziskat jednoduchou a jasnou Skalovaci
konstantu. Ov8em, pokud se b béhem ontogeneze méni, vysledky jsou
komplikovangjSi a nelze pouzit jednoduché shrnuti informaci pro velké rozpéti
zivoC€ichd (Moran & Wells, 2007). Soudi se, Ze kolisani je pravdépodobné velmi ¢asto
zplsobovano vnitfnimi ¢i vnéjSimi faktory, jez béhem ontogeneze organismus
ovliviuji. Zlomy nicméné nejsou u vnitrodruhového Skalovani pravidlem, ackoliv jsou
velmi Casté. Napfiklad u karase zlatého (Carassius auratus) neni pozorovan bifazicky
model. V tomto pfipadé to ovSem mohlo byt zplsobeno diky tomu, Zze u ryb nebyl
pozorovan efekt prudkého ontogenetického pfechodu diky energetickym nakladdm
do rustu (Huang et al., 2013).

VétSinu moznosti, jakym zplsobem se mize na vnitrodruhové urovni ménit
intenzita metabolismu s rostouci hmotnosti, Ize uspofadat do nékolika metabolickych
typu. Prvni, kdo se o toto uspofadani pokusil, byl Bertalanffy (1957). Podle néj Ize
rozdeélit vétSinu zivocichu do tfi metabolickych typu. S upravou a doplnénim téchto
informaci pfichazi pozdéji Glazier (2005), ktery je zmifuje ve svém obsahlém review
(obrazek 3). Tyto typy predpokladaji, ze vétSina vnitrodruhové variability mize byt
vysvétlena rozdilnou rychlosti jednotlivych rustovych procesl. Existuje predpoklad,
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Zze rychle rostouci zivoCichové vykazuji izometrické Skalovani, a to diky vysSSim
nakladim do biosyntézy a stavby a usporadani tkani. Naopak u pomalu rostoucich je

oCekavana negativni alometrie (Czarnoteski et al., 2008).

Typ1l

Typ 3 Typ 4

log (intenzita metabolismu)

log (hmotnost (g))

Obrazek 3: Typy Skalovani metabolismu: Typ 1 znazoriiuje negativni alometrii.
Typ 2 izometrii, Typ 3 a 4 ukazuje moznosti zlomu na vysledné trajektorii, vzniklého
pravdépodobné diky pusobeni faktoru ovliviujicich zavislosti. Prevzato z Glazier
(2005).

Prvnim a zaroven nejCastéji pozorovanym metabolickym typem je v ramci
jednoho Zivocisného druhu negativni alometrie. Tento vzor se nachazi u vétsiny
znamych organismd. Druhym typem je izometrie, kterou nejCastéji nalezneme u
pelagickych zivoCichl. Treti a Ctvrty typ vysledné kfivky jiz neni pfimy a ve svém
prubéhu vykazuje jeden &i vice zlomu. Zlomy jsou zpusobené tim, Zze u nékterych
jedinct pfi vnitrodruhovém $Skalovani dochazi kriznym zménam intenzity
metabolismu. Ve tfetim metabolickém typu se nachazi jeden zlom. Tato nelinearita
nastava diky zpomaleni rychlosti intenzity metabolismu. Z izometrie se vysledna linie
presouva do negativni alometrie. Tento jev byl pozorovan u nékterych savcu, ryb a

hmyzu. TFeti metabolicky typ je ale pozorovan hlavné u zivolichl, u nichz je
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oddéleno larvalni stadium od dospélého. Prikladem tohoto typu je napfiklad
pozorovana vysledna linie u hlemyzdé kropenatého (Helix aspersa). Ten vykazuje
v ranych rychle rostoucich fazich na pocatku ontogeneze izometricky vztah mezi
intenzitou metabolismu a hmotnosti (i hodnoty vyrazné se pohybujici kolem jedné).
Negativni alometrie je pozorovana pozdéji béhem pomalejsi faze vyvoje (Czarnoteski
et al., 2008). Ve C¢tvrtém typu se objevuje jeden, popfipadé i dva zlomy. Linie za€ina
stoupanim jako pozitivni alometrie, a pfes jeden (Ci dva) zlomy se dostava az do
negativni alometrie. Tento typ je pozorovan u nékterych ptakd. U savcu je pozorovan
jen v pfipadé, pokud jsou do méfeni zafazena jak mladata, tak dospélci. Ne vzdy Ize
v8ak organismy jednoznacné pfifadit k jednomu z téchto typu. Jeden druh muze byt
napfiklad v zavislosti na méfeni pfifazen pokazdé k jinému typu. Pokud kupfikladu
méfime pouze dospélce, mlize vysledna pfimka vypadat jinak, nez pokud do
pozorovani zafadime i mladata (Glazier, 2005). U nékterych vyjimek (jako jsou
salpy), je mozné pozorovat dokonce i pozitivni alometrii (Cetta et al., 1986). VSechny

Ctyfi metabolické typy jsou znazornény na obrazku 3 (Glazier, 2005).

Pfi nékterych méfeni v rané ontogenezi Ize pozorovat prudké zvyseni intenzity
metabolismu kratce po narozeni (Ci vylihnuti). VSechny vnitrodruhové analyzy
Skalovani metabolismu jsou zalozeny na ontogenetické sérii télesnych velikosti
zahrnujici energetické naklady investované do rastu, pficemz ty se vyskytuji jak u
ukon&eného, tak i u neukon€eného ristu (Gudinchet et al., 1982). Na takové zvysSeni
metabolismu se tedy béhem zkoumani u rostoucich organismi nebere ohled, nebot
tyto naklady jsou obvyklé u vSech zZivo€ichu a jsou nezbytnou soucasti jejich Zivota.
Vysoké energetické naklady zplUsobuji u Cerstvé vylihlych chiestySa lesnich (Crotalus
horridus) stoupani v metabolické intenzité dokonce o 200 — 400% nad ocCekavani, a
to alespon béhem prvnich nékolika dnu Zivota a pfed sviékanim (Beaupre & Zaidan,
2011). Tato pozorovani navrhuji, Zze vysoké naklady investované do spravného
vyvoje jsou omezeny pouze na kratké obdobi po narozeni, nebot zde dochazi
k absorpci a metabolizovani Zzloutkovych zasob (Beaupre & Zaidan, 2011). U
Ctverzubce rudoploutvého (Takifugu rubripes) napfiklad po prvni tfi dny Zivota stoupa
intenzita metabolismu, av8ak nedochazi k témér Zzadnému zvySovani hmotnosti (Yagi
et al.,, 2010). U leguana zeleného (Iguana iguana) lze odchyleni od standardni
negativni alometrie pozorovat u jedincd mladSich nez jeden mésic. Poté se kfivka

vraci k normalnim hodnotam (Maxwell et al., 2003). Jedna se tedy o velmi vysoké

17



zvysSeni metabolismu na zacatku zivota jedince, které vyslednou trajektorii dostava az
do pozice pozitivni alometrie. Dalo by se fici, ze prvotni vySSi metabolismus pfi
ontogenetickém pozorovani miaze byt Caste€né zplsoben pravé naklady spojenymi s
ristem, sami o sobé ale nemohou vysvétlit postupny pomaly pokles intenzity
metabolismu. Objevuje se tedy pfedpoklad, Zze u organisml dochazi ke kombinaci

prvotnich vysokych nakladi do ristu s nékterymi dal$imi faktory.

FAKTORY OVLIVNUJICi VNITRODRUHOVE SKALOVANI METABOLISMU

Vnitrodruhové Skalovani metabolismu vykazuje velmi vysokou variabilitu. Intenzita
metabolismu kolisa u jednotlivych organism( v odpovédi na rlzné faktory. Rozpor
mezi jednotlivymi faktory, jez ovliviiuji metabolismus, vznika i v moznosti rychlosti
ovlivnéni — zdali se jedna o nahlou zménu, €i ke zméné dochazi postupné (Moran &
Wells, 2007).

Plsobeni faktord a nasledny zlom na vysledné linii se obvykle objevuje pfi
pfeméné jedince v dospélce. Dochazi zde nejCastéji k pfechodu zizometrie do
negativni alometrie (Huang et al., 2013). Larvy nékterych ZivoCichl béhem svého
zivota prochazeji nékolika instary (fazemi rustu). Rozdil v intenzité metabolismu
nevznika pouze pfi pfeméné v dospélce, ale rozdily vznikaji mezi, a dokonce i
v ramci, samotnych instard (Sears et al., 2012). Pokud jedinec navic prochazi
vyvojem nepfimym a vyskytuje se u néj faze kukly, dochazi ke snizeni metabolismu
jiz zde. V kazdém jednotlivém stadiu je tedy Skalovani metabolismu ovliviovano
specifickym zpusobem (Folguera et al., 2010). VeSkeré zde zminéné faktory se pravé
na tyto zmény zamérfuji a pokousSeji se osvétlit mozné priCiny téchto jevu.

Veskeré faktory Ize rozliSit na vnitfni a vnéjsi. Vétsi vaha se pfiklada vnitfnim
faktorim, kdy jedince ovliviuji jeho vnitini pochody. ACkoli pro nazornost jsou nize
zminéné vnitini faktory rozdéleny do jednotlivych odstavcu, ve skutecnosti se velmi
uzce prolinaji, €i na sebe pfimo navazuji. Nelze tedy s jistotou Fici, Ze konkrétné tento
jediny faktor ontogenetické Skalovani metabolismu ovliviiuje. S nejvétsi
pravdépodobnosti se ve vysledku jedna spiSe o kombinaci vice faktoru.

Je vcelku jasné, co zaradit do vnitinich faktord. OvSem naopak vnéjsi faktory
je velmi problematické vice popsat. Pfi méfeni metabolismu je vétSina okolnich vliva
z prostifedi odebrana, jsou pfi méfeni kontrolovany. Je tedy velmi téZzké posoudit, co

Ize jesté brat jako relevantni informaci. Z tohoto ddvodu jsou v této praci zminény
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pouze faktory vnitfni. Vnéjsi faktory, jako jsou napfiklad konkurenceschopnost, styl
Zivota, mnozstvi osvétleni Ci celkovy habitat, ve kterém se organismus vyskytuje,
nelze oddélit od vnitfnich faktord, jelikoz spolu Uzce souviseji. Jsou tedy zminény u
vnitfnich faktort u pravdépodobnych fyziologickych adaptaci organismu, které s nimi

souviseji.

1. Vnitini faktory:

1.1. Zmény na bunééné urovni

Tato teorie vychazi v principu z buné&ného modelu, jenz je vysvétlen vyse. Na rozdil
od plvodni teorie Ize pfedpokladat, ze zmény v poctu a velikosti bunék postihuji
exponent b jak mezidruhové, tak i na vnitrodruhové urovni (Chown et al., 2007;
Callier & Nijhout, 2012; Starostova et al., 2013). Hlavni mySlenkou zuUstava, ze
vesSkeré metabolické pozadavky jsou fizeny povrchem buriky (Callier & Nijhout,
2012). Jak jiz bylo zminéno, Koztowski a spoluautofi (2003) pfedpokladali, Zze b&éhem
ontogeneze u zivoCichl zustava stala velikost bunék a béhem vyvoje se méni pouze
jejich pocet. Pfedpokladany sklon vysledné pfimky by mél tedy odpovidat hodnoté
kolem jedné, vysledna linie by méla byt izometricka (viz obrazek 2).

Po prokazani relativni plasticity velikosti bunék v ontogenezi byl vyvozen
zaveér, Zze v ontogenetickém vnitrodruhovém Skalovani metabolismu mohou platit
stejna pravidla (ohledné hodnoty exponentu b) jako v mezidruhovém (Starostova et
al., 2013). Pokud hmotnost téla roste zprostfedkované jen zvétSovanim poctu
bunék, b se bude rovnat jedné. Na druhou stranu u druhu, u nichz se podili na ristu
jak bunécna velikost, tak zaroven i poCet bunék, se exponent pohybuje v hodnotach
mensSich nez jedna. Navic, pokud je stoupani poctu i velikosti bunék rovnocenné, b
ma tendenci klesat (Chown et al., 2007). Kolisani velikosti bunék béhem rlstu by
pravdépodobné mohlo vysvétlit i rizné hodnoty exponentu b mezi jednotlivymi
zivotnimi stadii zivo€ichu (Killen et al., 2010).

Vyzkum tohoto faktoru probiha zejména na metabolicky aktivnich tkanich,
napfiklad na embryonalnim stfevé larev hmyzu, nebo na cCervenych krvinkach
(Maciak et al., 2011; Sears et al.,, 2012; Starostova et al., 2013). K ¢ervenym
krvinkam jako k zastupci vétSiny bunék se pfistupuje predevsim z toho dldvodu, ze

pfinaseji kyslik do vSech tkani organismu, které ovliviiuji celkovou intenzitu
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metabolismu (Starostova et al., 2013). Navic, organismy s podobnou hmotnosti
mohou mit Cervené krvinky vyrazné odliSnych velikosti (Maciak et al., 2011). U
gekonCikl se ukazalo, Zze pokud velikost Cervenych krvinek pfimo nekoreluje
s hmotnosti zivoCicha (velikost Cervenych krvinek je v pribéhu ontogeneze pfiblizné
stala), metabolismus stoupa s hmotnosti témér linearné. Naopak u druhd, kde
béhem ontogeneze pozorujeme pozitivni korelaci mezi velikosti téla a velikosti
Cervenych krvinek, dochazi k nelinearni zavislosti intenzity metabolismu na
hmotnosti (obrazek 4a, b; Starostova et al., 2013). Kolisani ve velikosti ¢ervenych
krvinek tedy pfispiva k odliSnostem v dynamice intenzity metabolismu bé&hem
ontogeneze (Starostova et al., 2013).

Ne vzdy ovSem vysledky pozorovani souhlasi s bunénou hypotézou.
Napfiklad u karase zlatého (Carassius auratus) vysledky pozorovani naznacuji, Zze
Bunécny model nemize sam o sobé vysvétlit Skalovani metabolismu v prabéhu
ontogeneze tohoto druhu (Huang et al., 2013). Velikost Cervenych krvinek u karase
zlatého negativné koreluje s intenzitou metabolismu (hodnota exponentu b se
pohybuje kolem 3/4), ale neméni se s vy§Si hmotnosti. Tento jev muze byt zplsoben
napfiklad diky tomu, Zze Cervené krvinky nereprezentuji hlavni typ bunék u téchto ryb
(Huang et al., 2013).

Dalsim z moznych faktord by mohl byt napfiklad malo prozkoumany vliv
zemépisné Sifky pusobenim pfes mnozstvi bunék. Pfi pozorovani bunécéné velikosti
(zkoumané na cervenych krvinkach) a velikosti téla u anolise rudokrkého (Anolis
carolinensis) ovSem kolisani téchto proménnych klimatické kolisani nevysvétluje.
Ackoli u floridské populace bylo mozné pozorovat mensi velikosti bunék, u zapadni

populace jiz zadny takovy jev pozorovan nebyl (Goodman et al., 2013).
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Obrazek 4: Ontogenetické zmény velikosti €ervenych krvinek a intenzity
metabolismu. Na obrazku a) Ize vidét pfiklad bez zjevné korelace mezi Cervenymi
krvinkami a hmotnosti téla a v podstaté linearni Skalovani metabolismu s hmotnosti u
druhu Goniurosaurus lichtenflederi. Na obrazku b) je korelace mezi Cervenymi
krvinkami a hmotnosti téla jasné patrna a standardni intenzita metabolismu (SMR)
stoupa béhem vyvoje nelinearné, zde u gekoncCika Cinského (Goniurosaurus luii).

Kazdy bod znazorriuje jednoho jedince. Pfevzato ze Starostova et al., 2013.
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1.2. Metabolicky aktivni organy

Jednim z moznych vysvétleni poklesu intenzity metabolismu vztazené k hmotnosti by
mohla byt i tzv. organova hypotéza. Podle ni by pokles intenzity metabolismu mohlo
vysvétlit zvétSovani tkani (relativné vuci celému télu) s nizkou metabolickou aktivitou
béhem rlstu a naopak snizovani mnozstvi metabolicky aktivnich tkani (Oikawa &
Itazawa, 1984; Huang et al., 2013). Metabolismus celého téla je slozeny z riznych
dilgich intenzit metabolismu odliSnych organi a tkani (Konarzewski & Diamond,
1995; Mdller et al., 2011). Mozek, srdce, stfevo, Zlu€nik, hepatopankreas, slezina Ci
napfiklad ledviny vykazuji v poméru k hmotnosti negativni alometrii [ackoliv existuji i
zaznamy o Skalovani srdce a hepatopankreas spiSe v izometrickém sklonu (Oikawa
& ltazawa, 1984; Huang et al., 2013)]. Na druhou stranu napfiklad skfele vykazuji
alometrii pozitivni. Mnoho organl navic nevykazuje pouze jednoduchou vyslednou
pfimku, ale dochazi na ni k jednomu ¢i dokonce dvéma zlomim - jedna se o
bifazickou ¢i trifazickou kfivku.

Z téchto vysledku plyne, Ze hmotnost trupu béhem rastu stoupa (v poméru
k celému télu), zatimco hmotnost vnitinich organa klesa. Celkova hmotnost aktivnich
organu stoupa negativné alometricky s hmotnosti, z ¢ehoz se da usuzovat, Zze pomér
aktivnich organl k hmotnosti klesa béhem ontogeneze a naopak pomér metabolicky
neaktivnich organt k hmotnosti stoupa (Huang et al., 2013). Pfi rustu, a tedy
zvySovani hmotnosti zZivo¢icha, nemohou organy majici vysSi pfijem kysliku (napf.
neuralni tkan) stoupat proporéné stejné s organy, které vykazuji menSi pfijem
kysliku, jako jsou napfiklad kosti (Blossman-Myer & Burggren, 2012). Nejvice roste
pravdépodobné svalova tkan. Jedna se o metabolicky aktivni tkan, ktera predstavuje
velkou €ast celkové hmotnosti (Davies & Moyes, 2007).

Nejvyraznéji je pokles ovSem pozorovan u embryonalniho stfeva, z néjz se
pozdéji vyviji nékteré Casti travici soustavy. Jednim z pravdépodobnych vysvétleni je
intenzivniho rastu je tedy spojené s vy3SSimi tkanové specifickymi energetickymi
pozadavky, které pozdéji klesaji, nebot pro jedince uz s pribyvajicim vékem a
dozravani do dospélce neni intenzivni rast tolik nutny (Gaitan-Espitia et al., 2013).
Pokles v hmotnosti téchto tkani je zkouman zejména u hmyzu, nej¢astéji na zastupci
liSajovitych Manduca sexta. Larvy tohoto druhu jsou pravdépodobné podrobeny
kompromisu mezi investici do kvality €i kvantity tkani (Sears et al., 2012). Zde vznika

kompromis mezi témito dvéma moznostmi. V ranych instarech dochazi k investici do
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kvality — larva nabyva zejména na tkanich, jez podporuji biosyntézu (Sears et al.,
2012). Zprvu tedy investuje do metabolicky aktivnich organu (Callier & Nijhout, 2012;
Sears et al.,, 2012). Ke zdafilému pfechodu do pozdéjSich stadii ovSem potfebuje
investovat spiSe do kvantity (Sears et al., 2012). Pro nedospélého jedince je kazdé
al., 2013). Intenzita metabolismu tedy v poslednich instarech klesa, je tedy oCekavan
i pokles relativni hmotnosti embryonalniho stfeva (Callier & Nijhout, 2012). Tento
vysledek by potvrzoval teorii, Ze hmotnost organa s nizkou metabolickou aktivitou se
béhem rldstu jedinct vaci celému télu zvétSuje, zatimco hmotnost metabolicky
aktivnich organu klesa (Oikawa & Itazawa, 1984). Podle téchto predpokladi by
ovSem toto stfevo mélo tvofit ¢im dal mensi ¢ast celkové hmotnosti larvy, avsak tento
jev se zde nevyskytuje (Callier & Nijhout, 2012). Ve tfetim i &tvrtém instaru tvofri
stfevo 12% z celkové hmotnosti, nedochazi zde k poklesu (Callier & Nijhout, 2012).
Samotné embryonalni stfevo tedy nemuize vysvétlit pokles intenzity metabolismu, roli
by zde pravdépodobné mohla ovSem hrat i jina z metabolicky aktivnich tkani (Callier
& Nijhout, 2012).

Zda se také, Ze pokles ve velikosti metabolicky aktivnich organt béhem
vzrustajici hmotnosti neplati pro vSechny druhy ryb (Huang et al., 2013). Problémem
taktéz zUstava neschopnost nalézt pfimé spojeni mezi hmotnosti organu a intenzitou
metabolismu u ektotermnich Zivo&ichu obecné, napfiklad u pstruha obecného (Salmo
trutta). Mozny divod by mohl byt, Ze zkoumané organy tvofi pouze 2,6 % celkové
hmotnosti. Ostatni studie byly provadény hlavné u endotermu, u nichz je toto
procento mnohem vy3Si (Norin & Malte, 2012). | zde vSak existuje podobnost mezi
Skalovanim intenzity metabolismu s hmotnosti a Skalovanim hmotnosti organ(
s hmotnosti téla. Ackoliv tedy sice nebyla u nékterych ektotermnich Zzivocichi
nalezena pfima spojitost mezi hmotnosti organt a intenzitou metabolismu, napadna
podobnost existuje mezi intenzitou metabolismu, porovnavanou s hmotnosti, a
exponentem pro hmotnost organt s celkovou hmotnosti (Norin & Malte, 2012).
Otazkou ov8em zlstava, zdali je takto nepfimo odvozené Skalovani intenzity
metabolismu s organy dostacujici pro potvrzeni tohoto faktoru (Norin & Malte, 2012).

Pomér metabolicky aktivnich tkani vici neaktivnim mulze souviset i s Zivotnim
stylem jedince. Aby ZivoCichové prezili, je nutné, aby pfizplasobili svij styl Zivota
nutnosti hledani potravy, €i vyhnuti se predatorim. Nasledkem jejich Zivotniho stylu
se pfizpusobuji i naklady do metabolicky aktivnich tkani. Na pfikladu ryb lze
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pozorovat, zZe jedinci zijici v hloubce oceanu maji nizSi potfebu schovavat se pred
predatory a jejich investice do metabolicky aktivnich tkani je nizsi (Killen et al., 2010).
Hlubokomorské ryby maji tedy, oproti rybam Zijicim v mél€ich vodach, nizsi
hmotnostné zavisly metabolismus (Killen et al., 2010). Naopak ryby, jez kvuli pfeziti
musi vyvijet naro€nou pohybovou aktivitu, musi byt této aktivité Iépe pfizplsobeni.
Mnozstvi jejich kosterniho svalstva se zvySuje a rovnéz srdce nabyva vétsi velikosti,
dochazi zde k vyssi investici do dostate€ného zasobovani tkani kyslikem (Killen et
al., 2010). Tlak ekologické selekce tedy mulze ovlivnit Skalovani intenzity
metabolismu diky takto zménéné kompozici tkani (Killen et al., 2010). Dalsi
moznosti, jez by mohla sloZzenim tkani (v souvislosti se stylem Zivota) byt ovlivnéna,
je rozdil mezi okfidlenym a neokfidlenym hmyzem. U Iétavého hmyzu byla zjiSténa
trikrat vys$Si bazalni intenzita metabolismu nez u nelétavych (Reinhold, 1999). Je
pravdépodobné, ze okfidleni jedinci vramci jednoho druhu budou oproti
neokfidlenym vykazovat jiné hodnoty metabolismu, tento faktor ovSem nebyl dosud
nijak vice zkouman.

U nékterych zastupcl plza dochazi v pre-adultni fazi vyvoje (tedy tésné pred
tim, nez dozraji v dospélého jedince) k patrnému zvyseni intenzity metabolismu. Toto
zvySeni muze byt spojeno se zranim sexualné aktivnich tkani (Gaitan-Espitia et al.,
2013). DalSi mozné ovlivnéni Skalovani metabolismu mudze byt spojeno s nizsi
investici do metabolicky aktivnich tkani (v poméru k metabolicky neaktivnim).
Pfikladem mohou byt opét néktefi plzi, u nichz v této fazi navic dochazi k zesileni
ulity, coz vyvolava posun v energetickych nakladech, a dochazi vlastné k zasadni
investici do metabolicky neaktivni tkané (Czarnoteski et al., 2008).

Prekazkou vyzkumu na metabolicky aktivnich tkanich je ovSsem neschopnost
pfimo zméfit rastovy potencial tkani (Callier & Nijhout, 2012). Navic, rozpor ve
studiich morfologie a metabolismu by mohl indikovat, Ze celkova velikost organa

nemusi byt klicem ke kolisani intenzity metabolismu (Norin & Malte, 2012).

1.3. Metabolicky neaktivni tkan

V navaznosti na predchozi faktor je nutné uvazovat i o roli metabolicky neaktivni
tkanég, ktera vlastné nasledné v pribéhu Zivota stfida tkan metabolicky aktivni. Mezi
neaktivni tkan Ize zaradit kutikulu, &i riizné schranky zivo€ichl. Napfiklad u hlemyzdé
kropenatého (Helix aspersa) tvofi hmotnost ulity az 68% celkové hmotnosti. BEhem

raného vyvoje rychlost zvétSovani mnozstvi inertni tkané postupné zpomaluje, po
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zbytek zivota jiz zUstava konstantni. Pomér metabolicky neaktivni tkané tedy k
celkové hmotnosti vrané fazi zivota klesa. Znamenalo by to tedy, Zze postihuje
Skalovani metabolismu pouze vrané fazi ZzZivota, nikoli v pozdnich fazich
vyznacujicich se pomalym ristem (Czarnoteski et al., 2008). OvSem v pfipadé Svaba
syCiveho (Gromphadorhina portentosa) vysledky pozorovani toto tvrzeni vyvraceji.
Nepodporuji vysvétleni nelinearniho modelu Skalovani metabolismu (jelikoz kutikula

Skaluje izometricky, a to napfi¢ vSemi instary) (Streicher et al., 2012).

1.4. Dychaci organy

Mezi faktory, podilejici se na zméné intenzity metabolismu, Ize zafadit i omezenou
vyménu plynu, jez v disledku vede ke zméné spotieby kysliku (Sears et al., 2012;
Streicher et al., 2012). BEhem ontogenetického vyvoje je velmi Casto pozorovana
vySSi spotifeba kysliku na zaCatku vyvoje zivocicha, s tendenci postupného poklesu
béhem pozdéjSiho Zivota. U hmyzich larev nékolika zastupcl (nej¢astéji zkoumanym
je pravdépodobné zastupce z Celedi lisajovitych, Manduca sexta) bylo poukazano na
to, ze rast intenzity metabolismu zavisi na kapacité trachealniho systému (Sears et
al., 2012). U larev je ovdem primér tracheji a pruduchu fixovan, jedinou moznosti je
tedy vétveni tracheji (Sears et al., 2012). Nasledkem tohoto omezeni dochazi
k postupnému zmenSovani relativniho povrchu dychacich organi v poméru
k ostatnim organim (Huang et al., 2013), spotifeba kysliku se s vyvojem postupné
zmensuje. Pfi bliz§im pohledu na rozdilnost v ramci instarti i mezi nimi si Ize oviem
vSimnout, Ze intenzita metabolismu mezi jednotlivymi instary roste (Sears et al.,
2012). Tento jev muze byt zplsoben piestavbou tracheji pfi dokonalé prfeméné
(Sears et al., 2012).

Selekénim duvodem, pro€ je na pocatku vyvoje spotfeba kysliku vyssi, by
mohla byt i lepSi konkurenceschopnost — a to jak proti ostatnim vylihlym Cci
narozenym ,sourozencum®, tak jako obrana proti predaci. Vylihlé larvy s vySSi
spotiebou kysliku spojenou s rychlejSim rustem (a tedy rychlejSim metabolismem)
vstupuji do dalSi rustové faze mnohem dfive nez ostatni jedinci. Stavaji se poté

v s

silnéjSimi a hbitéjSimi, coz se projevuje jejich schopnosti uplavat rychleji nepfiteli.

vv _ wvivzs

stavaji Castéji kofisti. Jedinci, u kterych tedy z poCatku Zivota probiha vétsi investice

do metabolismu, maji vétsi pravdépodobnost prezit (Yagi et al., 2010). Tento zpUsob
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pfizplsobeni Ize pozorovat napfiklad u paprskoploutvé ryby ¢&tverzubce

rudoploutvého (Takifugu rubripes) (Yagi et al., 2010).

1.5. Pokles mitochondrialni aktivity

Vsichni zivoCichové musi béhem svého vyvoje ménit obsah mitochondrii ve svalech,
a to vramci odpovédi jak na zmény fyziologické, tak prostfedi (Kocha et al., 2011).
Ackoli alometrické exponenty b tykajici se mitochondrii jsou napfiklad u savcl a
plazl stejné, celkova hodnota povrchu mitochondrialni membrany u savcu je Ctyfikrat
vySSi nez u plazi. To je pravdépodobné zpusobeno jednoduse tim, Ze savci maji
relativné vétsi tkané s vysSim podilem mitochondrii, spiSe nez zvySovanim mnozstvi
vnitfnich mitochondrialnich membran (Else & Hulbert, 1985). K poklesu aktivity
mitochondrii dochazi tedy u obou téchto taxonomickych skupiny ve stejném
mnozstvi. Pokles aktivity mitochondrii se sleduje pomoci mitochondrialnich enzymu —
cytochrom oxidazy c¢ (enzym dychaciho fetézce) Ci citratkinazy (oxidativni enzym
pritomny v Krebsové cyklu) (Kocha et al.,, 2011; Davies & Moyes, 2007). Pokud
pokles metabolické intenzity vysvétluje pokles v mitochondrialni aktivité, je oCekavan
pokles aktivity cytochrom oxidazy c spolecné se stoupajici télesnou velikosti (Callier
& Nijhout, 2012; Blossman-Myer & Burggren, 2012). Tento jev byl pozorovan
napfiklad u mof¢aka pruhovaného (Morone saxatilis) ¢i bource morusového (Bombyx
mori), a to napfi¢ vSemi instary (Young & Egginton, 2009; Blossman-Myer &
Burggren, 2012). Pfi pfestupu mezi jednotlivymi instary u moréaka bylo zjisténo, ze
vzdy dochazi k poklesu aktivity cytochrom oxidazy ¢ (Young & Egginton, 2009). U
nékterych druhu ryb [jako napfiklad okounek pstruhovy (Micropterus salmoides), i
slunecnice obecna (Lepomis macrochirus)] bylo pozorovano, Ze s télesnou velikosti

Skaluje aktivita citratkinazy negativné (Davies & Moyes, 2007).

1.6. Zavislost na pohlavi

Nejistym faktorem zUstava zavislost intenzity metabolismu (vztaZzené na velikost téla)
na pohlavi. Rozdil v kfivce vyjadfujici metabolismus v zavislosti na pohlavi neni
stoprocentné prokazana u vSech zastupcl. Problémem zlstava nutnost vyradit z této
zavislosti metabolické zmény souvisejici s graviditou samic. Rozdilnost mezi
pohlavimi byla objevena napfiklad u axolotla krtkovitého (Ambystoma talpoideum)
(Ryan et al., 2000). Ackoliv odliSnost mezi intenzitou metabolismu mezi pohlavimi

byla minimalni, interakce mezi velikosti a pohlavim se ukazala byt vyraznym zdrojem

26



kolisani (Ryan et al., 2000). Samice vykazuji po vyneseni hodnot intenzity
metabolismu vuU¢i hmotnosti linearni zavislost, u samcd dochazi na vysledné
trajektorii ke zlomu — je bifazicka. S postupnym pfibyvanim na hmotnosti se tedy
rozdil mezi pohlavimi zvySuje, coz mulze byt vysvétleno tim, Ze vétSi samice
produkuji vice vaji¢ek (Ryan et al., 2000). Zpomaleni metabolismu u samcu by mohlo
byt vysvétleno tim, Ze u nich nevznika potfeba investovat energii do budouci
produkce gamet. Rozdil mezi samci a samicemi mlze byt zpusoben bud produkci
vajiCek pro nadchazejici sezénu, nebo mize naopak energeticky deficit stoupat diky
produkci a umisténi vajicek jiz v pfedchozi reprodukéni sezéné (Ryan et al., 2000).

Tento faktor ovSem neni upIné jednoznacné prosazovan, velmi Casto totiz
rozdil mezi samci a negravidnimi samicemi neni pozorovan. Napfiklad u nékterych
hadu, pfikladem muze byt napfiklad chrfesty$ lesni (Crotalus horridus), ¢i jestéra
(Maxwell et al., 2003; Beaupre & Zaidan, 2011) nebyl zadny rozdil pozorovan. Tézko
se také odliSuje souvislost s rozmnozovanim, jelikoz u gravidnich samic nelze
naméfené hodnoty intenzity metabolismu pfimo porovnavat s ostatnimi jedinci.
Spornym bodem tedy zlstava, zdali Ize brat v potaz napfiklad mnozstvi vajiCek
nachazejicich se v téle samice. U samice zavijeCe malého (Achroia grisella) bylo
zZjisténo, Zze maji nizSi exponent b pravé proto, Ze nosi vajiCka. VajiCka predstavuji
metabolicky neaktivni tkan, takze ackoliv pfispivaji ke zvétSovani celkové hmotnosti,
nezvysSuji zaroven intenzitu metabolismu (Strauss & Reinhold, 2010).

DalSi moznosti jsou odliSnosti v zavislosti na reprodukénim a socialnim statutu
jedincd v ramci populace studovaného druhu. Hlavni par u pozorovaného miocka
alleghenského (Desmognathus ochrophaeus) mél vyrazné vySSi intenzitu
metabolismu nez jini jedinci (Bennett & Houck, 1983). DalSim energeticky naro€nym
jevem by mohly byt namluvy, jez samci podstupuji. OvSem, u jiz zminéného mlocka
byla pfi porovnani vyzadované energie a mnozstvi vyuZité energie minimalni,
namluvy tedy nehraji v ovlivhovani intenzity metabolismu pravdépodobné Zadnou

vyznamnou roli (Bennett & Houck, 1983).

1.7. Teplotatéla

Poslednim vyznamnym faktorem, ktery je nutné zminit, je teplota téla. Veskeré
metabolické pochody jsou zavislé na teploté (Nespolo, 2003). Napfiklad u hmyzu se
slozitym zivotnim cyklem mohou vznikat odliSné strategie (Ci odpovédi organismu),

pokud se v urcitych stadiich setkavaji s odliSnymi teplotnimi podminkami (Folguera
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et al., 2010). Teplota ovliviiuje metabolismus skrze pusobeni biochemickych procesu
na jeho intenzitu (Gillooly et al., 2001). Biologicky relevantni vyzkum ovlivnéni
organismu teplotou okoli mize ovSem probihat pouze v ramci teplotnich podminek,
S nimiz se organismus v pfirodé bézné setkava. Ve vétSiné pfipadl jsou to teploty
mezi 0-40 °C (Gillooly et al., 2001).

K ovlivnéni teplotou mize dochazet u jednoho druhu, jehoz populace se
vyvijeli v odliSnych podminkach. Tito jedinci jsou nuceni dostatecné se pfizpUsobit
okolnim podminkam. PFikladem takovéto teplotni aklimatizace maze byt pfizpusobeni
jednoho druhu na odliSné podminky v riznych nadmorskych vyskach. Pfi

experimentu se zastupcem z Celedi leguanovitych (Sceloporus graciosus) bylo

s v v,

v v,

metabolismu u mys$i aklimatizovanych na vyS$si teplotu (Konarzewski & Diamond,
1995). Rozdil mezi jednotlivci tedy vznikl b&€hem teplotni aklimatizace jizZ béhem rustu
a vyvoje.

Teplota jako faktor je ovSem velmi diskutabilni. Jelikoz veSkeré laboratorni
méreni intenzity metabolismu probiha zpravidla v termoneutralni zéné daného druhu
(kde produkce tepla odrazi bazalni metabolismus) nebo za konstantnich
standardizovanych podminek v pfipadé ektoterml. U savcl a ptaku je tedy tfeba brat
v potaz teplota téla zivoCicha, naopak u ektotermu je tfeba kontrolovat teplotu okoli a
brat v potaz mozny efekt aklimatizace. U endotermnich ZivoCichl se ovSem teplota
téla zfidka kdy méfi a neni tak jisté, jaky ma vliv na vnitrodruhové Skalovani

metabolismu.
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ZAVER

Snaha o odhad pfesné hodnoty exponentu b ve vztahu intenzity metabolismu
k hmotnosti (popfipadé velikosti téla) a jeji teoreticka vysvétleni probiha jiz po mnoho
let. Pfesna hodnota (a hlavné vyvétleni, pro€ se pravé o tuto hodnotu jedna) dodnes
neni pevné stanovena urcitou univerzalni ¢iselnou hodnotou.

VSchny zde zminéné hypotézy prichazeji s logickymi argumenty, proC by
hodnota exponentu b méla byt pravé takova, jakou navrhuji. PFi prostudovani
jednotlivych hypotéz Ize ovSem pozorovat jejich urcita plasticita. Nejvice zastavana a
nejCastéji zminovana Metabolicka teorie ekologie (MTE) se béhem let postupné vyviji
a stale se upravuje s ohledem na nové zjisténa data. Je tedy mozné, Ze pravé v téhle
teorii dojde k prvnimu zlomu a autofi se zaCnou vice zminhovat i o ovlivnéni
ontogenetického Skalovani béhem rustu. Naopak, nejvice opomijenou je hypotéza
Dynamic Energy Budget (DEB). Ackoli by mozna mohla pfinaSet zajimavé napady a
vysvétleni, svou komplikovanosti si uzavira cestu k dalSimu zkoumani. Védeckych
praci, jez se zabyvaji testovanim této hypotézy, je vyrazné mensi mnozstvi. Je ale
mozné, Ze v prubéhu nékolika dalSich let dojde k jejimu postupnému zjednoduseni a
zacne se brat vétsi ohled pravé na tuto hypotézu.

Zadna z vySe zminénych hypotéz nebere v potaz &asto pozorovany bifazicky
prubéh ontogenetického vztahu mezi intenzitou metabolismu a hmotnosti a faktory,
jez by lomeni mohly zpusobovat. Snazi se vlastné pfinést jednoduchy zakon (Ci
pravidlo), podle kterého se intenzita metabolismu méni. Pokud ale exponent b kolisa,
nelze vytvofit jednoduchy model. Na druhou stranu, jeden zlom Ize obvykle pozorovat
u vétsiny jedincl béhem jejich vyvoje. Je tedy mozné, Ze je zde ukryt urcity faktor (Ci
kombinace nékolika faktor(), ktery ovliviiuje intenzitu metabolismu stejnym
zplsobem u vétSiny druhu.

Pfes vSechny rozpory se jednotlivé hypotézy v nékolika bodech shoduiji.
Jednou z téchto shod je pfiblzné rozmezi hodnot exponentu b. Zpravidla se pohybuje
mezi 2/3 a 1. A pravé diky jejich pfedpovédi stejnych hodnot se mezi jednotlivymi
teoriemi tézko voli jedna urcita, ktera by méla byt ta zasadni.

Jedince b&hem zivota ovliviuji urCité, zejména vnitfni, faktory. Ty nelze
rozdélit do jednotlivych Skatulek, a brat jeden faktor jako strikiné izolovany jev, jenz
vyluCuje vSechny ostatni. Faktory se mezi sebou prolinaji, uzce spolu souviseji.
Konecné vysvétleni se pravdépodobné neskryva pouze v jediném pravidle.
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Variabilita druhl, na nichz méfeni probiha, je navic relativné omezena.
VétSina méfeni probiha pouze na nékolika druzich (a to zejména rybach, plazech a
hmyzu), nebot’ se jedna o zivoCichy s velkym rozsahem hmotnosti, coz je nutné
k dostateCné statisticky vyznamnému vysledku a navic se vétSinou jedna o dobfe
pozorovatelné druhy. Cilem vétSiny pozorovani je ovSem najit néjaky uceleny smysl
a zakon, pro€ Skaluje metabolismus pravé tak, jak Skaluje. Postupem casu se tedy
vyzkum bude muset pfesunout i napfiklad na savce a ptaky, aby se dala postihnout
cela skala zivocichu.

Vyzkum vnitrodruhového Skalovani je v souCasnosti na vzestupu. A ackoli nyni
jesté neni faktorm, ovliviujici intenzitu metabolismu, vénovano tolik pozornosti, kolik
by si pfi své dulezitosti pravdépodobné zaslouzily, je mozné, ze béhem nékolika

dalSich let se tomuto tématu zacne vénovat vice védeckych praci.
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