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Abstrakt

Metoda dvojité znacené vody se pouziva pro odhad produkce CO; a energetického vydeje.
Metoda je zaloZena na aplikaci vody obsahujici vzécné izotopy vodiku a kysliku a na jejich
rozdilné eliminaci z téla. Rozdil v koncentraci izotopti (odhad produkce CO,) je stanoven
vétsinou ze dvou krevnich vzorkl odebranych v ur¢itém ¢asovém rozmezi ze stejného jedince,
ve veétsine€ piipadit béhem 24 hodin. Tato reSerse shrnuje piedpoklady a metodiku metody
dvojit€ znacené vody a déle se zabyva jejim pouzitim ve studiich vyuzivajicich jako objekty
ptaky. Studie provedené na ptacich typicky méfi energeticky vydej spojeny s investicemi do
reprodukce, létani, investicemi do ornamentace, vydej v souvislosti s pfitomnosti parazit a
imunitni reakci, zmény souvisejici se starnutim. V porovnani s ostatnimi metodami je vyuziti
dvojité znacené vody vhodné pro méteni aktualniho energetického vydeje souvisejiciho

s riznymi aspekty biologie sledovanych objekta.

Klic¢ova slova: Dvojité znacena voda, energeticky vydej, metabolismus, ptéci, investice

do reprodukce, letové naklady

Abstract

Doubly labelled water method is used to estimate CO, production and energy expenditure.
The method is based on the application of water containing rare hydrogen and oxygen
isotopes, and estimation of the difference in elimination of these isotopes from the body
(used as an indirect estimate of CO, production), which is measured mostly from two blood
samples taken over a defined time interval (usually 24 hours). Here | summarize the
assumptions and methodological approaches associated with the use of the doubly labelled
water method in bird studies. Studies on birds typically evaluate energy expenditure
associated with prasitic infections and immune response, ageing, investments into the
reproduction, flight and migration, ornamentation. In comparison with other methods doubly
labelled water is appropriate for measurement of energy expenditure associated with various

aspects of biology in targeted individuals.

Key words: Doubly labelled water, energy expenditure, metabolism, birds, reproductive

investments, flight costs
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1. Uvod

Metoda dvojité znacené vody je jednim ze zpisobi méteni rychlosti metabolismu.
Rychlost metabolismu mizeme vyjadtit tzv. basal metabolic rate (BMR), coz je bazélni
metabolicky vydej, resting metabolic rate (RMR), klidové rychlost metabolismu, nebo field
metabolic rate (FMR), kdy hodnota odkazuje na rychlost metabolismu neboli energeticky
vydej béhem dne véetné vSech dennich aktivit (napf. hledani potravy, uték pied predatorem,
starost o potomstvo atd.). Dle FMR lze usuzovat, jak tézce organismus pracuje (Drent & Daan,
1980).
evoluce, ekologie i ochrany pfirody. Rychlost metabolismu muze napiiklad ovlivnit délku
zivota organismu. Mensi zvitata maji obecné rychlejsi metabolismus a rychleji se jim v téle
Montgomery et al. 2011). Zatimco laboratorni analyzy mohou poskytnout velmi pfesna data,
skute¢néjsi jsou vysledky metod pouzitych v pfirozeném prostiedi organizmu, protoze
organizmus si neustale vymeénuje energii a hmotu s okolnim prostfedim (Walsberg 1983).
Objeveni novych metod pro méfeni ¢i odhad energetického vydeje, pfesunulo experimenty
Z laboratote pfimo do ptirozeného prostiedi zivocicht.

Cilem této prace je podat kratky prehled o metodickych postupech spojenych
S vyuzitim metody dvojité znacené vody v ekologickém vyzkumu a dale zmapovani pouziti
metody dvojité zna¢ené vody ve studiich vyuzivajicich ptaky jako modelovy objekt. Jsou zde
metoda sama je srovnana s alternativami vyuzivanymi k odhadu rychlosti metabolismu. Ve
studiich, které jsou v této praci zminény, se vétSinou pracuje s hodnotou field metabolic rate
(FMR) ( napft. Fyhn et al. 2001) ¢i denni energeticky vydej (DEE) (napf. Hinsley et al. 2008).
DEE znaci energeticky vydej béhem dne vCetné zahrnuti vydeje souvisejiciho s béznymi ¢i
experimentalné navozenymi aktivitami. FMR udéava energeticky vydej véetné téchto aktivit
béhem urcitého obdobi, nemusi se vzdy jednat 0 1 den. Ve studiich je tato hodnota vSak velmi
Casto udavana v ¢asovém obdobi 24 hodin, a proto ve snaze sjednotit vysledky pouzivam ve

vSech ptipadech termin DEE, tedy denni energeticky vyde;.



2. Metoda dvojité znacené vody

Metoda dvojité znacené vody umoznuje odhad produkce CO, v ¢asovém intervalu a
tudiz odhad energetického vydeje v ¢ase. Injikovana dvojité zna¢ena voda obsahuje t&zsi
izotopy vodiku a kysliku neZ voda v téle organizma. Pievazné se jedna o deuterium “H nebo
tritium *H a 20 ¢i 0. Zatimco deuterium (respektive tritium) je vylucovano z téla
v molekul&ch vody v mo¢i, kyslik je vylucovan jak s vodou tak i jako CO, pfi respiraci
(Lifson et al. 1955) diky izotopické vyméné mezi vodou a CO, (Lifson & McClintock, 1966).
Rozdil v eliminaci téchto izotopti udava produkci CO, Vv ¢ase (Lifson et al. 1955; Lifson &

McClintock, 1966). Rozdilna eliminace znacenych izotopt je znazornéna na Obr. 1

(Speakman 1998).
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Obr. 1 — Eliminace izotopu v ¢ase (Speakman 1998). Dvojité znacena voda byla podana v Case
nula. Do ustanoveni rovnovéhy koncentrace izotopt stoupa, poté za¢ne klesat. Izotop kysliku je z téla
eliminovan rychleji nez vodik, protoze je z téla vymyvam dvémi riznymi cestami. Rozdil mezi

eliminacemi nam udava odhad produkce CO, v ¢ase.

Metoda piedpokladd, ze dochazi k uplné izotopové vyméné kysliku mezi respiraénim
COg;a télesnou vodou (Lifson & Gordon, 1949; Lifson et al. 1955). Tato vyménna reakce je
katalyzovéana karboanhydrazou béhem transportu CO; krvi (Maren 1967).



Mg¢éfeni je mozno provadét odebranim dvou vzorkt krve (Lifson et al. 1955) ¢i moci
Vv Case a sestavenim kiivky eliminace izotopu. Jeden vzorek se odebira po dosazeni izotopové
vyménné rovnovahy, odebrani druhého vzorku zavisi na obratu izotopi v téle a tedy i na
druhu testovaného zviiete, jeho hmotnosti a aktivité a slozeni potravy (Speakman 1997, dle
Shaffer 2011). Nékdy se vSak odebira jesté tieti vzorek pied podanim dvojité znacené vody ke
stanoveni individualniho izotopového pozadi. Vzorky jsou pak analyzovany vétsinou
S pouzitim izotopové hmotnostni spektronomie, ,,cavity ring-down* spektroskopie (Thorsen et
al. 2011) ¢i aktivacni analyzy ,,Charged particle activation® (Wood et al. 1975).

Dvojité znacend voda mize byt podavana i1 peroralng. Potom se produkce CO; pocita
z celkového piijmu vody a koncentrace izotopti v ptijimané vodé¢ a télni vod¢€. Pokud by
objekt piijimal *0 dechem, deuterium by bylo v testovani zbytecné a vysledkem by byla
spotieba kysliku (Lifson et al. 1955).

2.1 Historie metody

Prvni experimenty vyuZivajici 0 byly provedeny Lifsonem na konci 40. let 20. stol.
Tyto pokusy ukazuji, ze se kyslik v respiratnim CO; Gcastni izotopové rovnovahy s télni
vodou, coz doklada shodnou koncentraci izotopt v respiracnim CO; a télni vodé (Lifson &
Gordon, 1949). Lifson et al. (1955) pak popisuje pokusy jak s 0 tak i s deuteriem. Od
pocatku 70. let byla metoda pouzita pii testovani 230 druhd ptakd, plaza a savet (Nagy et al.
1999). A na pocatku 80. let byla metoda poprvé pouzita na ¢loveéku (Schoeller & van Santen
1982, dle Butler et al. 2004).

2.2 Predpoklady metody

Metoda pracuje s nékolika zakladnimi piedpoklady, které by méli platit, aby bylo
mozno stanovit energeticky vydej organizmu. Z diskuze nad nize zminénymi ptedpoklady
vSak vyplyva, Ze neplatnost téchto predpokladti nezptisobuje signifikantni chyby v porovnani
s analytickymi chybami, které mohou vzniknout pfi vypoctu produkce CO, a energetického
vydeje (Lifson et al. 1955).

1) ,,Celkové mnozstvi télni vody (Lifson et al. 1955), vaha a mnozstvi pevnych latek v téle se
neméni* (Lifson & McClintock, 1966).



Tento predpoklad samoziejmé vzdy neplati, a proto byla tato skutecnost zohlednéna
pti vypoctu produkce CO,. Vznikly dvé rovnice, jedna pro exponencialni zménu objemu
télesné vody a jednu pro linearni zménu. Vysledky za pouziti jednotlivych rovnic se v§ak
lisily o vice nez 5 % jen v tom piipadé, kdy celkové mnozstvi vody kleslo o 50 % ¢i naopak
stouplo 0 100 %, coz je v ptirod¢é neobvyklé (Nagy 1980). Piestoze se v testech Lifsona (1975)
t€lesna hmotnost mysi ménila (nejprve klesla na 88 % a poté stoupla na 95 %), vysledky
odhadované produkce CO, koreluji s hodnotou naméfenou respirometrii (Lifson et al. 1975).

2) ,,V8echny latky jsou pfijimany a vylu¢ovany konstantni rychlosti“ (Lifson & McClintock,
1966).

Lifson et al. (1975) na zaklad¢ tohoto piedpokladu dokazuje, ze velkd zména v ptijmu vody
zpusobi i odpovidajici zménu v koncentraci izotopt (Lifson et al. 1975). To znamena, Ze

vysledna produkce CO; nebude ovlivnéna.

3) ,,Znacené izotopy vstupuji pouze do molekul vody a CO,. To znamena, Ze vodik je
eliminovén z téla pouze v molekulach vody a kyslik v molekulach vody a oxidu
uhli¢itého* (Lifson et al. 1955; Lifson & McClintock, 1966).

Je samoziejme& mozné, Ze by izotopy vstupovaly 1 do jinych molekul a fedici prostor
znacené vody by byl vétsi nez objem vody v téle, ale malokdy se to déje v takovém rozsahu,
aby byl vysledek vyrazné ovlivnén. Pokud by dochazelo k eliminaci izotopi skrze jiné
molekuly nez H,0 a CO,, vysledna produkce CO, by nebyla chybnd, pokud by izotopy byly
eliminovany v poméru 2 vodiky a 1 kyslik (Lifson & McClintock, 1966). Problém by mohl
vzniknout u rostoucich organizmu, kde by 0 mohl vstupovat do nove syntetizovanych latek
a nedochézelo by k zpétné vymeéné za 1°0 (Nagy 1980). Nagy a Costa (1980) zkoumali
eliminaci tritia vykaly u tarbikomysi. Ztrata tritia byla velmi nizka (Nagy & Costa, 1980).

4) ,,Specificka aktivita izotopu v eliminovanych molekulach vody a oxidu uhli¢itého je
shodna se specifickou aktivitou v télni vodé*.
To znamena, Ze vypafovana vody musi byt v izotopicke rovnovaze s vodou
v kapalinné fazi a to jak z hlediska vodiku, tak i kysliku a zaroven musi byt i CO,
Vv izotopické rovnovaze s kapalnou vodou v téle (Lifson & McClintock, 1966). Leh¢i izotopy

vvvvv

et al. 1986a). Tento aspekt byl zapracovan do rovnice v podob¢ frakcionacnich koeficientd.



K tomu piedpokladu se vaze i dalsi podminka, Ze normalni koncentrace izotopii by
meéla byt shodna ve v§ech materialech (Lifson & McClintock, 1966). Tato podminka nemusi
viak vzdy platit. Atmosféricky kyslik napf. obsahuje o 3 % vice 20 neZ &erstva voda (Lane &
Dole, 1956). Vyskyt téchto izotopti v téle organismu je ovlivnén napi. mnozstvim vody, ktera
je organismem piijata, jejim zdrojem a sloZzenim potravy (Schoeller et al. 1986a). Pokud se
ptirodni koncentrace izotopit méni béhem testovani, muze se objevit chyba ve vysledcich.
Pokud by byl vztah mezi izotopy kovariantni a pomér mezi nimi by se neménil, tyto chyby by
byly minimalni. Vysledky méfeni Ritze (1994) vsak tento kovariantni vztah popiraji (Ritz et
al. 1994), coz ale mohlo byt zptisobeno i velkou analytickou chybou (Horvitz & Schoeller,
2001). Rozdil ve vysledcich testovani vlivu zmény pfirodni koncentrace izotopt v Horvitzovi
a Schoellerovi (2001) by mohl byt vysvétlen i frakcionaci pii ztraté vody z téla vypafovanim
(Horvitz & Schoeller, 2001). Je tedy tfeba podat takové mnozstvi dvojité znacené vody, aby
typicka koncentrace izotopl v pfirodé neovlivnila vyznamné vysledky.

Déle je s timto pfedpokladem spojena otazka, zda je specificka aktivita eliminovanych
izotopu shodnd s jejich aktivitou v krvi a zda je koncentrace izotopti ve vodé v moci a
V respira¢ni vod¢ take shodna (Lifson et al. 1955). Chyba v odhadu produkce CO, se ukaze
tehdy, kdyz se pomér specifické aktivity v eliminované vodé¢ a v krvi pro kyslik bude lisit od
poméru specifickych aktivit pro vodik (Lifson & McClintock, 1966) nebo kdyz se bude lisit
pomér izotopu v eliminované vod¢ a vodé v krvi (Lifson et al. 1955). Dalsi problém by mohl
byt spojen s tim, ze koncentrace izotopt v krvi nemusi byt ve vSech ¢astech téla shodna.
Napftiklad reabsorpce neznacené vody ze stieva by mohla vyvolat nizsi koncentraci izotopl
Vv okolni krvi vii¢i koncentraci izotopt V krvi celkové. Tento problém by vSak nemél vyvolat

vyraznou chybu ve vysledném odhadu produkce CO; (Lifson & McClintock, 1966).

5) ,,Voda ani oxid uhli¢ity, oznaceny ¢i neoznaceny, nesmi do téla vstupovat dychanim nebo
pres kuzi“ (Lifson & McClintock, 1966).

Eliminovaneé izotopy vSak mohou znovu vstoupit do té€la dychanim. V nésledujicich
tiech ptipadech by vsak nemélo dochazet k vyrazné chybé v odhadu produkce COs. 1)
Izotopy z vdechnutého vzduchu nevstoupi do molekul vody a oxidu uhli¢itého. 2) Vdechnuty
vzduch ma stejnou koncentraci izotopi jako télni voda objektu. 3) Izotopy vdechnutého
vzduchu se zacleni pouze do molekul vody a ne do oxidu uhli¢itého a pomér vodiku ve
vdechovaném vzduchu a télni vodé bude shodny s pomérem kysliku (Lifson & McClintock,
1966).
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2.3 Vypocty

Na zakladé v pfedchozi kapitole zminénych ptedpokladi metody, pak mizeme
ptipravit rovnice k vypoctu produkce CO,. Nejjednodussi rovnice pro vypocet produkce CO,
nasobi mnozstvi télni vody (N) rozdilem mezi obratem izotopti vodiku a kysliku (k, pro
kyslik, kq pro vodik) v téle organizmu. Mnozstvi t€lni vody je déleno 2, protoze molekula
CO,, obsahuje 2 atomy kysliku, zatimco molekula vody pouze 1 atom (Lifson et al. 1955,
Lifson & McClintock, 1966).

rCO, = (N/2) - (Ko-ka)

Ptvodni rovnice sestavena Lifsonem byla modifikovana. Nasledujici rovnice jiz po¢ita
s frakcionaci. Jak jiz bylo vySe napsano, lehéi izotopy piechazi z kapalné faze do plynné faze
snadngji, takze dochazi ke zmén& poméru koncentraci *0: *°0 v t&Ini vodg&. Zaroveti rovnice
pracuje s tim, ze fedici prostor vodiku (Ng) je stejny jako fedici prostor kysliku (No), a proto je
zde opét pouzita hodnota N. Z tediciho prostoru kysliku je odhadnuto mnozstvi té€lni vody,
které je vynasobeno obratem jednotlivych izotopu (Lifson et al. 1955, Lifson a McClintock
1966).

rCO, = (N/2,08) - (ko-kd) — 0,015 kg - N

Tato rovnice vSak obsahuje frakcionaéni koeficienty pii 25 °C. Hodnota 25 °C se viak
neshoduje s fyziologickou teplotou organizmu. Rovnice byla tedy pfepracovana pro
primérnou télesnou teplotu ¢lovéka 37 °C (Schoeller et al. 1986b).

rCO, = [(N/2,078) - (Ko-Ka)] — 0,0246 - 1,05 - N (Ko-kq)

Vsechny ptedchozi rovnice pocitaji s piedpokladem, Ze fedici prostory kysliku a
vodiku jsou shodné, jedna se o tzv. ,,single-pool model®. Jak jiz bylo vySe nastinéno, fedici
prostor izotopt je mnozstvi molekul, do kterych injikované izotopy vstupuji. U ,,single-
pool* metody se tedy piedpoklada, e vodik vstupuje pouze do molekul vody. Redici prostor

vodiku je vsak asi 0 3 % vétsi nez kysliku (Schoeller et al. 1986b). Schoeller rovnici
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pfepracoval nahrazenim mnozstvi vody v téle hodnotami fedicich prostort jednotlivych

izotopu (Schoeller 1988). Tento model je oznacovan jako ,,2-pool* model.
rCO, = (1/2,076) - (No - Ko — Ng - Kg) —0,0246 - 1,05 - (No - Ko — Ng - kq)

Je velmi dulezité si pro studii vybrat spravny model a rovnici. Ve studiich na malych
zvitatech (< 5 kg) se pro vypocet pouzivaji spise rovnice, které nepocitaji s rozdilnym fedicim
prostorem izotopi, tedy tzv. ,,single-pool* modely. U vétSich zvitat nebo u lidi je vyuzivana
vétsinou rovnice ,,2-pool* modelu, kterd zahrnuje hodnoty jednotlivych fedicich prostort
(Speakman 1993). Dykstra et al. (1997) pouzili metodu dvojité znacené vody pro uréeni
energeticky vydeju u orla bélohlavého (Haliaeetus leucocephalus) a porovnali vysledky
ziskané s pouzitim obou modeld. Hodnoty ziskané pouzitim ,,single-pool“ modelu vice
odpovidaly vstupni energii odhadnuté pomoci slozeni potravy orla bélohlavého. Z toho
vyplyva, ze ,,single-pool* model je vhodnéjsi pro studie zvitat s podobnou ¢i mensi hmotnosti
(Dykstra et al. 1997). Tomu vs$ak odporuje studie na berneskach bélolicich (Branta leucopsis),
ve které se vysledky s pouzitim ,,2-pool“ modelu vice shoduji s vysledky respirometrie nez
vysledky ,,single-pool* modelu. Tento pfipad by v§ak mohl byt zpisoben tim, Ze bernesky
v pokusu odbouravaly tuk (Nolet et al. 1992).

Pokud zname sloZeni potravy, miizeme pak vypocitat spotiebu kysliku ze vztahu

(Lifson et al. 1975):

lo2 = rco2/RQ

Respira¢ni kvocient (RQ) udava, kolik CO, organizmus vydechne na 1 litr vdechnutého O,. A
s pomoci energetického ekvivalentu, ktery ndm udava mnozstvi energie spotiebované
organizmem za spotieby 1 litru O,, pak ziskdme denni energeticky vydej. Napt. Hasselquist a
Bensch (2008) pouzili pro RQ hodnotu 0,8 a jako energeticky ekvivalent 20 kJ/I spotieby O,
(Hasselquist & Bensch, 2008).

Béhem vypoctu mize dojit k n€kolika analytickym chybam. Hodnota N je uréovana
z télesné hmotnosti a procentualniho zastoupeni vody v té€le a pomoci vysuseni kostry. Obé
tyto metody by nemély zptisobovat vyssi odchylku od skute¢nosti nez 1 %. Velkou chybu na

vysledku viak maze zpisobit koncentrace 20 ve findlnim vzorku, kde je tato koncentrace

Cv v
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vodiku a kysliku (Nagy 1980).
2.4 Validace

Validace poskytuje informaci o presnosti metody. Provadi se opakovanim metody a
také porovnanim vysledku ziskanych metodou dvojité zna¢ené vody s jinou metodou pro
ziskéni produkce CO; a energetického vydeje, napiiklad s respirometrii (Visser et al. 2000) ¢i
metodou méfeni srde¢ni frekvence (Bevan et al. 1994). Valida¢ni studie zaméfené na presnost
metody porovnanim s jinou metodou pro méteni ¢i odhad CO; ukazuji, ze dochazi
k primérnym odchylkam 3,1 % u sav¢ich studiich, 2,4 % u ptakda a 0,5 % u plazt (Speakman
1997, dle Butler et al. 2004). Validace metody byla provedena jak na zvifatech s obvyklym
metabolismem (napf. Lifson et al. 1955), tak naptiklad na obéznich mysich (McClintock &
Lifson, 1957) ¢i rostoucich mlad’atech kiepelky japonské (Coturnix coturnix japanica)
(Visser et al. 2000). Tyto validace ukazuji, Ze metoda dvojité znacené vody je vhodna pro
méfeni produkce CO, a energetického vydeje.

2.5 Vyhody metody

Hlavni vyhodou metody dvojité znacené vody je jeji vhodnost pro pouziti v terénu.
Metoda ptimé kalorimetrie je sice schopna velmi pfesné méfit i malé a rychlé zmény
Vv energetickém vydeji, ale nelze ji pouZzivat dlouhodobé tak jako metodu dvojité znacené
vody (Lifson & McClintock, 1966) a stejné tak se metoda pifimé kalorimetrie neda pouzit
Vv piirozeném prostiedi. Pouziva se tedy pouze ke zméfeni basal/resting metabolic rate, kdy je
zvite v klidu, zatimco dvojité znacena voda se pouziva pro méfeni energetického vydeje
béhem aktivit jedince. Metoda se ve volné piirodé pouziva celkem jednoduse. Pro zméteni
odhadu produkce CO, a energetického vydeje je potieba jen dany objekt dvakrat odchytit,
injikovat dvojité znaenou vodu a odebrat vzorky krve. Mezi odebranim vzork je zvife
vypusténo a jeho aktivita neni nijak omezena. V nékterych studiich byl tento postup omezen
pouze na jeden krevni vzorek (napi. Ricklefs et al. 1986). Ricklefs et al. (1986) odebral
vzorek poté odebral jinym jedinciim. SnaZil se tak eliminovat trauma, kterym zvife prochazi

pii odebirani vzorku a pfi drzeni do ustanoveni izotopové rovnovahy. Dalsi vyhodou je také

13



malé velikost zvirat, u kterych Ize metodu pouzit. Ziejme nejmensi organizmus, pro ktery

byla tato metoda ovéfena, je ¢melak zemni (Bombus terrestris) (Wolf et al. 1996).

2.6 Nevyhody metody

Jednou z nevyhod metody je validace dat pro jednotlivce s jinou metodou pro ziskani
rychlosti metabolismu (napf. s respirometrii, metodou méteni srde¢ni frekvence), ktera
vykazuje velké rozdily ziskanych dat. Proto se metoda zatim pouziva pouze pro odhad
energetického vydeje a rychlosti metabolismu pro skupinu jednotlivca stejného druhu
(Speakman 1997, dle Speakman 1998). Dalsi nevyhodou je jist¢ cena, at’ uz kupni cena
deuteria a **0 nebo naklady na analyzu vzorki v laboratofi. Jak bylo vy§e zminéno, vzorky se
analyzuji pomoci izotopové hmotnostni spektronomie, ,,cavity ring-down* spektroskopie ¢i
aktivacni analyzy ,,Charged particle activation®. V soucasné dobé& vSak tuto analyzu provadi
jen n€kolik laboratofi na svété. Problémem mize byt i véasné znovu odchyceni zvitete. Pokud
dojde k eliminaci v§ech izotopt v disledku velkého ¢asového odstupu mezi injikaci a
odchytem nebo pokud by byla koncentrace injikovanych izotopt pfili$ nizka, neni mozné
méteni dokoncit, nebot’ odhady zbytkové koncentrace izotopt jsou ptili§ malé vzhledem
k chybé¢ jejich stanoveni. Napt. Flint a Nagy (1984) méfili energetické naroky letu u rybaka
cernohibetého (Sterna fuscata). Jedinci, ktefi zrovna nesed¢li na hnizd¢, ale shanéli potravu,
byli odchyceni v rozmezi 15-80 hodin a ¢tyfi jedinci méli po navratu pfili§ nizkou koncentraci
izotopt a z experimentu museli byt vyfazeni (Flint & Nagy, 1984). Navic bylo dokazano, Ze
dvojité znacena voda S tritiem mize mit nepfiznivy vliv na organizmus zvitete. Mze dojit

k zpomaleni metabolizmu ¢i rastu (Nagy & Costa, 1980).

3. Porovnani s ostatnimi metodami

V nésledujici kapitole bych rdda podala kratké srovnani metody dvojité znacené vody
s nékterymi dal$imi metodami, které se pouzivaji k méfeni ¢i odhadu energetického vydeje.
Jedna se pfedevsim o srovnani vysledkl ziskanych odlisSnymi metodami, kterym bych chtéla
poukdazat na vhodnost (poptipad¢ nevhodnost) pouziti metody dvojit€¢ znacené vody. Zamé&fim

se zde na metody nepiimé kalorimetrie.
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3.1 Méreni srdeéni frekvence

Metoda méteni srde¢ni frekvence je také velmi ¢asto pouzivana k odhadu
energetického vydeje. Je zalozena na odhadu spotieby O, a energetického vydeje na zaklade

rovnice pro kardiovaskularni systém:
Vo2=fy - V5(Ca0,-Cy0,)

Hodnota fy udava srdeéni frekvenci, Vsje tepovy objem (tedy mnozstvi krve vypuzené ze
srdce béhem jednoho stahu), (C,0,-Cy0,) je rozdil mezi obsahem kysliku v arterialni a v Zilni
krvi. K pouziti této metody je jen potieba vytvofit kalibraci pro dany druh a implantovat
m¢éfic srdecni frekvence (Butler et al. 2004). Metodu lze pouzit stejné jako dvojité znacenou
vodu pfi dlouhodobych studiich. Neptesnosti ve vysledku ziskaném touto metodou mohou byt
zpusobeny napiiklad aktivitou jedince, prostiedim a stresovou hladinou (Weimerskirch et al.,
nepublikovano, dle Shaffer et al. 2001). Naopak vyhodou je, ze nezalezi na ¢ase odchytu
srdeéni frekvence (Woakes et al. 1995).

Ve studii Bevan et al. (1994) nebyl nalezen vyrazny rozdil mezi hodnotami ziskanymi
pomoci dvojité znacené vody a odhadu srde¢ni frekvence u albatrose ¢ernobrvého
(Thalassarche melanophrys) (Bevan et al. 1994). U kajky motské (Somateria mollissima) se
sice spotieba kysliku také signifikantné nelisila, ale ve studii tato spotieba nebyla pfevedena
na energeticky vydej (Hawkins et al. 2000). U tu¢naka osliho (Pygoscelis papua) také nebyl
nalezen rozdil v energetickych nakladech (Bevan et al. 1995b), stejny vysledek byl nalezen ve
studii na polakovi chocholacce (Bevan et al. 1995a). Energetické naklady na inkubaci u
albatrose st€éhovavého (Diomedea exulans) méfené t€émito metodami byly také shodné
(Shaffer et al. 2001).

3.2 Respirometrie

Pomoci respirometrie mizeme méfit spotiebu O, a produkci CO; Vv respira¢ni komote
(napft. Sparling et al. 2001) nebo pomoci respira¢ni masky (napt. Ward et al. 2004). U
albatrose c¢ernobrvého (Diomedea melanophrys) nebyl nalezen vyrazny rozdil mezi métenim

respirometrii a odhadem z dvojité znacené vody (Bevan et al. 1994), stejné tak jako u Spacka
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obecného (Sturnus vulgaris) (Ward et al. 2004). Ve valida¢ni studii na kiepelkach japonskych
(Coturnix japanica) se vysledek s pouzitim ,,single-pool* modelu lisil o 1,3-5,2 % a pfi
kalkulaci s ,,2-pool“ modelem o 5,7-13,9 % (Visser et al. 2000). Naopak ve studii na polakovi
chocholacce (Aythya fuligula) se vysledky ziskané pomoci dvojité zna¢ené vody lisily o 47 az
94 %, coz dokazuje, Ze metoda neni vhodna pro potapé&jici se a plavouci druhy ptaka (Bevan

et al. 1995a).
3.3 Casovy rozpocet (Time budget)

Energeticky vydej z ¢asového rozpoctu mizeme ziskat mnoha zptisoby. Jednim ze
zpusobu je urceni energetickych naklada jednotlivych aktivit a pfipocteni nakladi na
termoregulaci a nakladl na zkonzumovani potravy nebo miizeme vzit hodnotu ,,metabolismu
existence® (existence metabolism) a pfic¢ist ndklady na aktivity a ¢ast vydeje pii konzumovani
potravy (Kersten 1996). Tento zptsob ziskavani odhadu energetického vydeje je typicky svou
variabilitou vysledkd, kterd zavisi na volbé modelu pro vypocet (napt. Williams & Nagy,
1984), a proto pokladam metodu dvojité znacené vody za vhodnéjsi.

Studie palmovnika tmaveho (Phainopepla nitens) ukazuje, Ze denni energeticky vydej
odhadnuty z ¢asového rozpoctu je o 40 % nizsi nez hodnota ziskana pomoci dvojité znacené
vody (Weathers & Nagy, 1980). Ve studii Williams et al. (1993) na pstrosech dvouprstych
(Struthio camelus) se hodnoty lisily o 7 % (Williams et al. 1993). U moudivlacka
zlutohlavého (Auriparus flaviceps) byl DEE z ¢asového rozpoétu 0 9,3 + 2,0 % vyssi nebo o
0,9 + 2,4 % nizsi dle modelu, ktery byl zrovna pouzit (Webster & Weathers, 2000). Ve studii
na tuhykovi americkém (Lanius ludovicianus) byly pouzity dva rizné modely pro ziskani
odhadu energetického vydeje pomoci ¢asového rozpoctu. Tzv. Pearsoniiv model (zalozeny na
zmeéfeni standardni rychlosti metabolismu v laboratofi za riiznych teplot) poskytl srovnatelnou
hodnotu s méfenim dvojité znac¢enou vodou, ale Kendeighova metoda (vychazejici
z existencialniho metabolismu a energetickych narokt na jednotlivé aktivity) podala odlisny
vysledek (Weathers et al. 1984). Ve studii Williams & Nagy (1984) bylo porovnano dokonce
pét modeld s dvojité znacenou vodou na strnadci skvrnitém (Passerculus sandwichensis).
Nékteré modely se svou hodnotou blizily k vysledku dvojité znacené vody, nekteré ho

podcenovaly ¢i precenovaly (Williams & Nagy, 1984).
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4. Vyuziti metody v praxi na ptacich

Metoda se v praxi uziva celkem snadno. Jeji aplikace v terénu je jednoducha, coz ale
kontrastuje s naslednou slozitosti analyzy izotopti v Krvi. Nejprve jsou ptaci odchyceni
pomoci siti (napf. Hasselquist & Bensch, 2008; Schifferli et al. 2014) nebo na navnadu do
pasti (Anava et al. 2002). Zvlastni piipad odchytu je pak uveden ve studii Williamse et al.
(1993), kde byl pstros dvouprsty (Struthio camelus) chycen do snizeniny pod napodobeninou
hnizda (Williams et al. 1993). Ptaci jsou poté zvazeni, popiipad¢ zméfeni (napt. Nagy et al.
1984) a oznaceni. Dvojité znacend voda je jim injikovadna nejcastéji do peritonedlni dutiny,
napt. u vlastovek obecnych (Hirundo rustica) (Cuevo et al. 1996) ¢i kiepelek japonskych
(Coturnix coturnix japanica) (Visser et al. 2001), do svali jako v piipadé kiepela prilbového
(Callipepla gambelii) (Goldstein & Nagy, 1985) a tu¢naka brylového (Sphenicus demersus)
(Nagy et al. 1984) ¢i do podkozi v bii$ni oblasti jako u rakosnika velkého (Acrocephalus
arundinaceus) (Hasselquist & Bensch, 2008). Ve studii na tu¢nacich patagonskych
(Aptenodytes patagonicus) byla znac¢ena voda injikovana do brachialni zily (Kooyman et al.
1982). Dvojité znacena voda miize byt podana i peroralné. Tento postup vSak u ptakt neni
vhodny, protoze si nemiiZeme byt jisti mnoZzstvim dvojité znacené vody vstfebaného do téla
organizmu, coZ by mohlo vyvolat velké chyby ve vysledcich (Lifson et al. 1975). Dale jsou
ptaci drzeni vétSinou v tmavém boxu bez vody a potravy do ustanoveni rovnovahy izotopu.
Délka drzeni je zavisla na rychlosti vymény izotopt v tél€ (jak jiz bylo diive zminéno). U
mensich druhti to byva klasicky 1 hodina, ale naptiklad ve studii pStrosa dvouprstého
(Struthio camelus) byli jedinci drzeni 3 hodiny (Williams et al. 1993). Ve studii provadéné na
tuc¢nacich brylovych (Sphenicus demersus) nebyli jedinci do ustanoveni rovnovahy drzeni
V tmavém boxu, tak jak byva obvyklé, ale byli ponechani na hnizdé (Nagy et al. 1984). Stejné
tomu tak bylo i ve studii na albatrosech st¢hovavych (Diomedea exulans) (Shaffer et al.
2001b). Po ustanoveni rovnovéahy je odebran maly vzorek krve. Ptaci jsou poté vypusténi a

jejich aktivita neni nijak omezena a neméla by se tedy liSit od normalu. V nékterych studiich

.....

.....

pouzila primérna hodnota (Ricklefs et al. 1986). Tato metoda byla validovana na
moudivlaécich zlutohlavych (Auriparus flaviceps) a byla prohlasena za vhodnou pro méfeni
produkce CO, (Webster & Weathers, 1980). Odbér druhého vzorku krve zavisi na cilech
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studie. VétSinou jsou ptaci znovu chyceni po 24 hod, zvazeni a je jim odebran konecny vzorek.
Tato doba muze byt rizn¢ prodlouzena, jako v pfipad¢€ jiz zminéného pstrosa dvouprstého
(Struthio camelus), u kterého byl koneény vzorek odebran az po 6-8 dnech (Williams et al.
1993). Ve studii na tu¢nacich brylovych (Sphenicus demersus) bylo jedincim odebrano vice
vzorkl a to vzdy po 24 hod po dobu trvani 4 dnii. K vypoctu energetického vydeje byly vSak
pouzity jen prvni a posledni vzorky (Nagy et al. 1984). Vedle jedinci pouzitych pro méteni
produkce CO; a tedy i energetického vydeje, je chyceno jesté nékolik ptakt ke stanoveni
izotopového pozadi. Namétena hodnota se zpriméruje a je pouzita ve vypoctu. Tito jedinci se
zpravidla méfeni eliminace izotopt dale neti¢astni.

Krom¢ odebrani krevniho vzorku, mizeme stanovovat koncentraci izotopt i
z ptacich exkrementii. Tim je snizen mozny ucinek stresu na vysledky méteni. Anava et al.
(2000) vylepsili tuto metodu tak, Ze se objektl své studie viibec nedotkli. Ptaky (Timalie Sedé,
Turdoides sgauniceps) vycvicili, aby si sami stoupli na vahu, koncentraci izotopti ur¢ovali
z exkrementd a dvojité zna¢enou vodu injikovali do cvrcka, ktery byl pak nabidnut ptakiim
Kk pozieni (Anava et al. 2000). Dal$i mozZnosti jak méné stresovat objekty studie by mohlo byt
ziskavani krevnich vzork z krevsajiciho hmyzu. Tento postup k ziskavani krevnich vzorki
byl vyzkouSen na rorysech obecnych (Apus apus), kterym bylo do hnizda ptidano falesné
vejce plné zakeinic Dipetalogaster maxima (Bauch et al. 1993). Metoda vSak zatim nebyla

pouzita pii1 méfeni produkce CO; dvojité znacenou vodou.

5. Studium energetiky ¢innosti, investic a ristu u ptaki

Jak uz jsem zminila ve vyhodach metody dvojité zna¢ené vody, méfeni energetického
vydej ptimou kalorimetrii je sice presnéjsi, ale nelze diky ni ziskat energetické naklady na
aktivity jedince. Pfima kalorimetrie ndm udava hodnotu bazalniho metabolismu (BMR), tedy
rychlost metabolismu v klidovém stavu jedince. Metoda dvojité znacené vody nam umoziuje
zméfit hodnotu field metablic rate (FMR), kterou pomoci piimé kalorimetrie nelze ziskat. Je
velmi dualezité provadét tato méfeni v prirozeném prostiedi organizmu. Jen tak mizeme ziskat
hodnotu srovnatelnou s realnym energeticky vydejem. V nékterych ptipadech se mtize
V terénu pouzit i metoda méteni srde¢ni frekvence. Ne vzdy je tato metoda vSak vhodna pro
méteni energetického vydeje beéhem aktivit jedince (viz vySe, kapitola 4.1), a proto je pouziti

dvojité znacené vody velmi diilezité.
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Jak uz bylo uvedeno v Uvodu této prace, v piehledu studii pouzivam termin denni
energeticky vydej (DEE) ve snaze sjednotit vysledky. PfestoZze hodnota FMR se nemusi vzdy
vztahovat k ¢asovému obdobi 1 dne, zde zminéné studie ji tak uvadéji. V nasledujicich
podkapitolach bych rada podala detailnéjsi prehled ptacich studii, které méii denni
energeticky vydej pomoci metody dvojité zna¢ené vody a poukazala bych na to, k ¢emu lze
tato méteni vztahovat. Vyuziti dvojité znacené vody je zna¢né€ rozmanité a pokryva vétSinu
témat soucasné evoluéni ekologie ptaki. Metoda se pouziva napiiklad pii méteni

reprodukcnich nakladi, investic na rist, migraci a dalSich ¢innosti.

5.1 Reprodukce

wevr

casti zivota. Pokud do potomstva rodice investuji pfili§ mnoho energie, mohou vyrazné snizit
Sanci své preziti a celozivotni fitness (Daan et al. 1996). Energetické naroky jednotlivych
druhu se li8i v zavislosti na vyvoji jejich mlad’at a systému rodi¢ovské péce. Naptiklad Siegel
et al. (1999) ve své studii zkoumali, zda se snizi energeticky vydej, pokud se mlad’ata
papousicka vrab¢iho (Forpus passerinus) lihnou asynchronné. Z vysledki je jasné, ze
synchronné vylihnutd mlad’ata stoji své rodice vice energie nez asynchronné vylihnuti jedinci
(Siegel et al. 1999). Béhem inkubace rodi¢ovsky par nebo jeden z partnert zahtiva sva vejce.
Mnozstvi tepla, které musi vyprodukovat, zavisi na potfebach embrya, velikosti snliSky ale
také naptiklad na izola¢nich vlastnostech hnizda ¢i na okolni teploté (Walsberg 1983). Cim
dodat (Kendeigh et al. 1977). Ve studiich zabyvajicich se energetikou béhem inkubace je
dulezita asociace energetickych naroki na inkubaci s dennim energetickym vydejem
(Walsberg 1983). Energetické naroky na péci o mlad’ata 1ze odhadnout také v zavislosti na
mnozstvi potravy donesené do hnizda a ztraté hmotnosti rodi¢t (Walsberg 1983). Diky
pouziti dvojité znacené vody vSak mizeme zjistit, které faktory ovliviiuji energetické naklady
na reprodukci, porovnat naklady béhem inkubace a péce o mlad’ata a srovnat je s vydejem
béhem jinych aktivit organizmu. Metoda dvojité znacené vody ukazuje, ze existuje velka
variabilita mezi energetickymi naroky na reprodukci mezi jednotlivymi ptac¢imi druhy.
Vysledky nékterych studii ukazuji, ze energeticky vydej spojeny s inkubaci je nizky.
Napriklad studie na albatrosech laysanskych ukazuje, Ze energeticky vydej pii inkubaci je

podobny energetickému vydeji odpocivajicich ptakiu. Vysvétlovat by to mohla hypotéza, ze
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tento tropicky druh albatrosa nepotiebuje tolik energie na ohiev vejce jako jeho seversti
pribuzni (Pettit et al. 1988). Cresswell et al. (2004) ve svém pokusu zahtivali hnizda jespaka
skvrnitého (Calidris melanotos) a o¢ekavali, Ze se energeticky vydej samice snizi. Rozdil
mezi energetickym vydejem samic, kterym bylo hnizdo zahtivano, a samic v kontrolni
skuping¢ byl vSak velmi maly (Cresswell et al. 2004), coz by také mohlo ukazovat, Ze inkubace
neni u tohoto druhu nédkladna. Vétsina studii takeé ukazuje, Ze naroky na inkubaci jsou malé ve
srovnani s energetickymi naroky dalSich fazi reprodukce (pf. Obst et al. 1987). Ptaci, ktefi
nosi svym potomku potravu, maji vétSinou vyssi energeticky vydej béhem faze péce o
mlad’ata nez pfi inkubaci (Bryant & Tatner, 1991). Energeticky vydej albatrose st¢hovavého
(Diomedea exulans) byl vyrazn¢ vyssi béhem péce o mlad’ata (Shaffer et al. 2003). Stejné tak
i DEE buinacka dlouhoktidlého (Oceanodroma leucorhoa) byl vyssi po vylihnuti mladat.
Béhem inkubace se hodnota pohybovala kolem 124 kJ/d, coz je 2,73-BMR, a béhem krmeni
mlad’at okolo 142 kJ/d, coz odpovida hodnoté¢ 3,13-BMR pro tento druh (Montevecchi et al.
1992). Chappell et al. (1993) métil DEE u tu¢naku krouzkovych (Pygoscelis adeliae) ve tiech
fazich reprodukce. Béhem inkubace DEE odpovidal 2,73-BMR, v druhé fazi, kdy vzdy
alespon jeden rodi¢ hlida mlad¢, byl DEE odhadnut na 3,03-BMR a v posledni fazi, kdy je uz
mladé€ ponechavano i bez dozoru, 3,29-BMR. To jasné naznacuje, Ze se energeticky vydej
zvysuje od inkubace po vylihnuti a déale pak se stafim mladéte (Chappell et al. 1993). Stejné
vysledky vykazuje i studie na $pac¢kovi obecném (Sturnus vulgaris), kde se také denni
energeticky vydej zvySoval od inkubace po pozdni fazi péce o mlad’ata (Ricklefs & Williams,
1984). Studie na albatrosech ¢ernobrvych (Thalassarche melanophrys) porovnavala
energeticky vydej dospélce béhem inkubace v dob¢, kdy sedi na vejcich, s ndroky na let a lov
potravy. Primérnad hodnota DEE byla 427 kJ/d. Energeticky vydej béhem doby stravené
mimo hnizdo byl pfiblizn€ 3x vétsi nez v hnizdé (Shaffer et al. 2004). Tento rozdil mizeme
vidét 1 u buinacka dlouhoktidlého (Oceanodroma leucorhoa), u kterého méli jedinci mimo
hnizdo také vyssi energeticky vydej (Montevecchi et al. 1992). Hodnota energetického vydeje
mimo hnizdo byla 2,4-EE mi-as) (Ricklefs et al. 1986).

Presto, Ze se diive soudilo, Ze inkubace je energeticky nenaro¢na cast reprodukce,
nov¢jsi studie uz vykazuji vyssi energetické naroky na inkubaci a to ptredevsim u druhti, kteti
Ziji ve vysoké zemépisné Siice (Piersma et al. 2003). Studie na jespakovi malém (Calidris
minuta) a jespakovi obecném (Calidris alpina) nevykazuje signifikantni rozdily
Vv energetickém vydeji béhem inkubace a krmné faze reprodukce (Tulp et al. 2009). Zde to
mohlo byt zpisobeno tim, Ze jespaci maji prekocialni mlad’ata. Studie Williamse (2001) vsak

také nepodporuje hypotézu, Ze béhem krmeni mlad’at musi ptaci pracovat vice nez béhem
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inkubace. Denni energeticky vydej béhem inkubace u skiivana (Mirafra erythroclamys) byl
88,1 £ 6,9 kJ a béhem péce o mlad’ata 88,5 = 9,9 kJ (Williams 2001). Samice strnadce
skvrnitého (Passerculus sandwichensis) nemaji béhem inkubace DEE signifikantné niz§i nez
samice krmici ¢tyii mlad’ata po vylihnuti. Samice tohoto druhu vSak inkubuje vejce sama a
samec ji nenosi Zadnou potravu. Samice tedy béhem 1 hodiny 2-5x opusti hnizdo a nakrmi se,
coz muze vysvétlovat srovnatelny DEE béhem inkubace a z kraje péce o mladata.

S rostoucim vékem mléd’at vSak samice zvySuje pocet navstév u hnizda a pocet krmeni a tim
se zvySuje i jeji DEE (Williams 1987). Naopak samice bélofita Sedého (Oenathe oenathe)
mély denni energeticky vydej 93,1 + 7,5 kJ/d s mlad’aty 1-4 dny po vylihnuti a 85,4 £ 9,7 kJ/d
ve stati mlad’at 9-13 dni (Moreno 1989).

Engstrand et al. (2002) manipulovali s velikosti snisky skorce vodniho (Cinclus
cinclus) a pedpokladali, ze kdyz do snisky piidaji jedno vejce, energeticky vydej samice se
zvysi, a naopak kdyz jedno vejce odeberou, energeticka cena reprodukce klesne. Samice,
kterym bylo z hnizda odebrano jedno vejce, se vyrazné nelisili v DEE od kontrolnich samic.
DEE nékterych samic s pfidanym vejcem se zvysil, ale u dalSich se tak nestalo. Vysledky
s odebranym vejcem (Engstrand et al. 2002). Stejny vysledek byl zaznamenan ve studii
Morena et al. (1995, 1997), kde se DEE samic lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca) také
vyrazné€ neliSil mezi manipulovanymi a nemanipulovanymi sniskami (Moreno et al. 1997), za
to DEE samcii byl pozitivné ovlivnén velikosti snisky (Moreno et al. 1995). Ve studii na
sykorach konadrach (Parus major) se také manipulovalo s velikosti snsky. Denni
energeticky vydej zde byl vyrazné vyssi s vetsi velikosti snisky (Sanz & Tinbergen, 1999).
Strnadci Zlutooci (Junco phaeonotus) méli nejnizsi DEE se ¢tyfmi mlad’aty, coz je typicka
velikost snlisky pro tento druh. Nejvyssi DEE méli jedinci, ktefi méli pouze dvé mlad’ata.
Tyto vysledky ukazuji, ze se vzristajicim po¢tem mlad’at, klesaji energetické naroky rodi¢t
na zahtivani mlad’at. Pii Sesti mlad’atech vSak energeticky vydej rodich opé€t stoupa kvili
narokim na krmeni (Sullivan & Weathers, 1992).

Pohlavi, mnozstvi ¢asu mimo hnizdo, stafi a pocet mlad’at miize vysvétlovat az 65 %
rozdilti v DEE ve vysledcich v ramci druhu (Fyhn et al. 2001). DEE se vyrazné zvySuje také
s teplotou a délkou dne, ale pouze pokud veli¢iny puisobi zaroven (Schifferli et al. 2014).
Weathers et al. (2002) porovnaval DEE u dvou poddruhti strnadce bélokorunkatého
(Zonotrichia leucophrys). Strnadec Z. |. nuttalli je nemigrujici poddruh obyvajici pobiezi
Kalifornie, zatimco Z. I. oriantha Zije v pohoti USA a na zimu migruje. DEE strnadce z hor
byl odhadnut na 103,6 + 12,2 kJ/d a strnadec z pobiezi mél DEE 83,7 + 9,6 kJ/d. Hodnota
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denniho energetického vydeje pro strnadce zijici v horach je o 24 % vyss§i neZ u pobiezniho
poddruhu. Stejné tak pomér DEE:BMR byl vyssi pro strnadce z hor, coz ukazuje na to, Ze zde
musi vice pracovat (Weathers et al. 2002). Biehule ti¢ni (Riparia riparia) méla energeticky
vydej vyrazné vyssi béhem Spatného pocasi (Westerterp & Bryant, 1984) a jificky obecné
(Delichon urbica) dokonce viibec nelovily (Bryant & Westerterp, 1983). Biehule ale také
m¢éla vyssi DEE obecné proti vlastovkam obecnym (Hirundo rustica) a jitickam obecnym
(Delichon urbica), coz bylo pravdépodobné zptisobeno vyssimi letovymi schopnosti
(Westerterp & Bryant, 1984). DEE miize byt dale ovlivnén napfiklad kvalitou teritoria.
Jedinci se $patnym teritoriem musi pro potravu létat dale a tim se zvysi jejich energeticky
vydej (Kersten 1996). Hinsley et al. (2008) porovnavali DEE u hnizdicich sykorkéch
konadrach (Parus major) a modiinkach (Cyanistes caeruleus) v parku ve mésté a v lese a
zkoumali zde vliv roztrousenych habitatd. Samice konader méli vyssi DEE v parku, kde byly
vhodné biotopy dal od sebe, coz odpovida ptedpokladim studie. U modfinek vsak nebyl
nalezen rozdil v DEE zpusobeny mistem hnizdéni (Hinsley et al. 2008).

Zajimava otazka je, ktery z rodi¢t v biparentalni pé¢i investuje do potomstva vice
energie. U tuénaka krouzkovych (Pygoscelis adeliae) se DEE neménil v zavislosti na pohlavi
(Chappell et al. 1993). Stejné tak bélofiti sedi (Oenathe oenathe) maji pouze malé rozdily
v DEE mezi samicemi a samci (Moreno 1989). Ve studii na jespacich malych (Calidris
minuta) byl energeticky vydej vyssi u samct nez u samic (Tulp et al. 2009), stejné tak u
albatrose st€éhovavého (Diomedea exulans) (Shaffer et al. 2001b; Shaffer et al. 2003). |
sktivan (Mirafra erythroclamys) ma vyssi DEE u samct. Je to vSak alespon ¢aste¢né

A%

zpusobeno tim, Ze samci jsou téz§i nez samice (Williams 2001). Strnadci skvrniti
(Passerculus sandwichensis) méli také vyssi DEE u samci, ale taktéZ jsou samci téz8i nez
samice (Williams 1987). Ve studii Droge et al. (1991) na salasnikovi modrém (Sialia sialis)
se také porovnaval DEE mezi samci a samicemi. Samci méli vice jak o 5 % vyssi produkei
CO; (Droge et al. 1991). Naopak ve studii na vlaStovkach stromovych (Tachycineta bicolor)
mély vyssi DEE samice (Williams 1988). Williams zde dale porovnava DEE vlastovek
stromovych se strnadci skvrnitymi z ptedeslé studie v rdmci obstardvani potravy. Zatimco
strnadci si obstaravaji potravu na zemi, vlastovky lovi ve vzduchu. Energeticky vydej

strnadcti béhem péce o mlad’ata je 93 kJ/d pro samce a 80 kJ/d pro samice (Williams 1987),
vlastovky spotiebuji 124,9 kJ/d respektive 136,4 kJ/d (Williams 1988).
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5.2 Rist mlad’at

S pouzitim metody dvojité znacené vody muzeme zkoumat i energetické naroky na
rast a vyvoj mladat. I zde lze diky této metodé¢ objevit faktory ovlivitujici ndklady na rist a
také porovnat energeticky vydej u mlad’at se sexualnim dimorfismem. Aplikace metody na
mlad’atech se vyrazné nelisi od jejiho pouziti na dospélcich. Jedinci jsou zpravidla odchyceni
(jedna-li se o prekocialni mlad’ata) (pt, Krijgsveld et al. 2012) nebo jsou odebrani z hnizda (u
altricialnich mlad’at) (pt. Hodum & Weathers, 2003). Poté jsou zvazeni a je jim injikovana
dvojité znacené voda do peritonealni dutiny (Schekkerman & Visser, 2001), do podkozi
Vv bfiSni oblasti (Schekkerman et al. 2003) nebo do prsniho svalu (Mock et al. 1991). Mlad’ata
jsou poté drzena nebo vracena do hnizda do stanoveni izotopové rovnovahy pievazng 45
pusténa volné€ az do kone¢ného vzorku, jehoz odebrani se casové 1isi. V nékterych studiich
byly kone¢né vzorky odebrany klasicky po 24 hod (napt. Weathers et al. 2003; Tjerve et al.
2007), ve studii Krijgsveld et al. (2012) vSak byla mlad’ata odchycena v intervalu 5 hod 30
jedinct, ostatnim se odebral pouze kone¢ny vzorek a za pocate¢ni hodnotu byl pouZzit primér
z jinych objekti. Méfeni se poté opakovalo v riznych stadiich rastu.

Krijgsveld et al. (2012) porovnavali energeticky vydej rostoucich mlad’at v ramci péti
druhii: jespak drobny (Calidris minutilla), jespak obecny (Calidris alpina), vodous Zlutonohy
(Tringa flavipes), biehous aljassky (Limosa haemastica) a koliha mald (Numerius phaeopus).
Nejrychleji rostla mladd’ata jespaka drobného, ktery je z téchto druhli nejmensi, a naopak
nejpomaleji rostl biehous a koliha. Nejnizsi hodnoty v DEE byly nalezeny u jespaka drobného
a vodouse zlutonohého. DEE se zvétSoval s vékem mlad’at (Krijgsveld et al. 2012). I u
ustii¢nika jihoafrického (Haematopus moquini) se zvySoval DEE s vékem mlad’at, od 49,7
kJ/d po vylihnuti az na 452,0 kJ/d pfed opefenim (Tjerve et al. 2007). DEE rostl s vékem
mlad’at i u strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys) (Weathers et al. 2003). Hodum
& Weathers (2003) porovnavali DEE a hmotnostné specificky DEE u mlad’at ¢ty druht
buinakt. Vsechny druhy mély vyssi DEE s vyss§i hmotnosti. Hmotnostné specificky DEE pak
klesal se vzristajici hmotnosti u buifiaka snézného (Pagodroma nivea) a antarktického
(Thalassoica antarctica). Tento vztah ale nebyl nalezen u buiniaka ¢ernobilého (Daption
capense) ¢i jizniho (Fulmarus glacialoides) (Hodum & Weathers, 2003). Schekkerman &

Visser (2001) studovali energetické naroky rastu u bichouse ¢ernoocasého (Limosa limosa) a
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¢ejky chocholaté (Vanellus vanellus). V této studii DEE rostl s hmotnosti mlad’at obou druht,
ale hmotnostné specificky DEE se vyrazn¢ lisil mezi druhy (Schekkerman & Visser, 2001).
Prestoze DEE se zvysSoval se zvétSujici se hmotnosti u salasnika zapadniho (Sialia mexicana)
i tyrana bledohrdlého (Myiarchus cinerascens), mlad’ata tyrana méla vyss$i DEE nez salaSnici
stejné velikosti (Mock et al. 1991).

Denni energeticky vydej rastu mlad’at muze byt ovlivnén i pocasim. V jiz zminéné
studii Krijgsveld et al. (2012) DEE rostl se zvysujici se rychlosti vétru a snizujici se teplotou
(Krijgsveld et al. 2012). Tento vztah mezi teplotou a DEE byl nalezen i u jespaka rezavého
(Calidris canutus) (Schekkerman et al. 2003). DEE béhem rustu biehouse chocholatého
(Limosa limosa) byl ovlivnén zménou teploty a také mnozstvim srazek, zatimco rychlost vétru
zde neméla zadny vliv. Rychlost vétru, mnozstvi srazek ani okolni teplota nemély vliv na
DEE u ¢ejky chocholaté (Vanellus vanellus) (Schekkerman & Visser, 2001). Rust ustii¢nika
jihoafrického (Haematopus moquini) také nebyl nijak ovlivnén pocasim (Tjerve et al. 2007).

Dalsi studie na energeticky vydej ristu mlad’at prob&hly u ptaku, u nichz jsou samice
vyrazné vétsi a tézsi nez samci. Tento sexualni dimorfismus se objevuje uz u mlad’at v hnizdé.
Cilem studie bylo zjistit, které pohlavi mlad’at potiebuje vice energie. Zda Se jedna o vétsi
pohlavi, které rychleji roste (Teather & Weatherhead, 1988), nebo mensi pohlavi, které musi
vydat vice energie na termoregulaci ¢i boj o potravu (Richter 1983). Samice krahujce
obecného (Accipter nisus) je 1,6x vétsi nez jeji protéjsek. Jejich mlad’ata byla béhem
experimentu méfena pomoci dvojité znacené vody ve tfech obdobich. Nejprve ve staii 4-6 dni,
kdy je dimorfismus pouze velmi mélo znatelny, dale v 10-12 a 18-20 dnech. Ve vsech tiech
fazich mély samice vy$si DEE a hmotnostné specificky energeticky vydej (Vedder et al.
2005). Naopak ve studii na motacich pochopech (Circus aeruginosus) byl sice DEE také vyssi
u samic, ale hmotnostné specificky energeticky vydej byl u obou pohlavi stejny (Riedstra et al.
1998).

5.3 Létani a plavani

Energetické naroky letu jsou ovlivnény mnoha faktory, napi. rozpétim kiidel, rychlosti
mavani, tahem a rychlosti vétru, odporem a hustotou vzduchu. Naptiklad ve studii na
burnakovi lednim (Fulmarus glacialis) byl nalezen vliv rychlosti vétru na frekvenci mavani
ktidel a tim i na energeticky vydej béhem letu (Furness & Bryant, 1996). Pokud jedinec vice

vyuziva pasivni let, jako vznaseni se a plachténi, energeticka cena jeho letu je nizsi. Vzlet a
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umoziuje odhadnout energetické naroky na letové aktivity ptakil a faktory, které mohou
ovlivnit velikost téchto naklada.

Ballance (1995) zkoumala energetické naroky letu u tereje cervenonohého (Sula sula).
Ptredpokladala, ze energeticka cena letu by se méla pohybovat okolo hodnoty 61 W
(219,6 kJ/h), coz byla hodnota predikovana z aerodynamického modelu. Vysledek ziskany
dvojité znacenou vodou byl vSak o 2/3 niz§i, coz mohlo byt zptsobeno piizptisobenim
letového chovani aktualnim podminkam pocasi (Ballance 1995). Energetické naroky letu
albatrose st€éhovavého (Diomedea exulans) odpovidaji 2,35-BMR (Adams et al. 1986) nebo
al. 2001a). U burnacka Wilsonova (Oceanites oceanicus) béhem reprodukce byl energeticky
vydej letu odhadnut z ¢asu straveného mimo hnizdo. Buriid¢ek béhem letu pfilis neodpociva
na vodg¢, a proto energeticky vydej béhem doby mimo hnizdo (157 kJ/d) lze ptirovnat
k energetickym narokiim letu béhem dne (Obst et al. 1987). V experimentu na zebiickach
pestrych (Taeniopygia guttata) ve voliéie se porovnaval energeticky vydej jedincti béhem
kratkého letu s kontrolni skupinou, ktera byla v klidu. Létajici zebtic¢ky vynalozily 0 27 %
(13,6 kJ) vice energie a jejich energeticky vydej byl odhadnut na 30,1 £ 5,24-BMR (Nudds &
Bryant, 2000). Studie na sykorach luznich (Poecile montanus) ukazuje pozitivni vztah mezi
Casem stravenym letem a DEE. S kazdou hodinou, kterou stravily sykory Iétdnim, se jejich
DEE zvysil 0 10,05 kJ. Celkova cena kratkého letu byla odhadnuta na 11,47 kJ/h a DEE byl
stanoven na 38,09 + 4,66 kJ/d (Carlson & Moreno, 1992). Tento pozitivni vztah byl objeven i
u ¢ervenky obecné (Erithacus rubecula). DEE zde stoupal 0 23,4 kJ s kazdou hodinou letu
(Tatner & Bryant, 1986).

Kromé naroktl na kratky let mizeme méfit 1 energeticky vydej béhem migrace. Takto
zamétené studie se provadi s vyuzitim vétrného tunelu, ve kterém ptéci 1étaji po delsi dobu.
Naptiklad ve studii na drozdech malych (Catharus ustulatus) a drozdech rezavoocasych
(Catharus guthatus) se zkoumaly energetické naroky na migra¢ni let béhem noci. Ten tvoii u
téchto malych péveu 18 dnil ze 42-denni migrace. Energeticky vydej letu byl odhadnut na
15,5 kJ/h (Wikelski et al. 2003). Ptéci si pred zapocetim migrace utvoii tukové zasoby. Tim
zvysi svoji hmotnost a energetické naroky na jejich let. Ve studii Schmidt-Wellenburg et al.
(2008) spacci rizovi (Sturnus roseus) nosili béhem letu postroj ¢i postroj s vysilackou. Let
pouze s postrojem se energeticky pfili§ nelisil od kontrolniho letu, ale let s postrojem a
vysilackou byl nejvice nédkladny. Byl zde tedy nalezen pozitivni vztah mezi hmotnosti a

energetickou cenou letu (Schmidt-Wellenburg et al. 2008). Se stejnym ptacim druhem
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experimentovali i Engel et al. (2006). Hledali faktory, které by mohly ovliviiovat energeticky
vydej béhem migrace. Pouze hmotnost jedince ovliviiovala signifikantné energetickou cenu
letu (Engel et al. 2006). Postovni holubi (Columba livia) létali 90 a 320 km s postrojem a

S postrojem a vysilaéem. Produkce CO, za hodinu byla 0 41-52 % vyssi u jedinct s postrojem
a vysilatem (Gesseman & Nagy, 1988). Gesseman et al. (1991) také provedli podobny test u
holubti (Columba spp.). Zde se vs$ak produkce CO; vyrazné neliSila. Test byl v§ak zalozen
pouze na malé skuping jedincti a byla zde pfilisné variabilita, coz ukazuje na to, Ze test nebyl
dobry a vysledek nemusi byt spravny (Gesseman et al. 1991).

Vliv hmotnosti na energeticky vydej béhem letu byl testovan i u kratkych let. Takovy
test provedli Nudds & Bryant (2002) na zebtickach pestrych (Taeniopygia guttata). Jedinci
nesouci 27 % své hmotnosti navic, neméli vyrazné vyssi energeticky vyde;j, ale snizila se
jejich hmotnost a rychlost béhem pfistani byla niz$i nez u kontrolni skupiny. Z toho lze
odvodit, Ze zména hmotnosti neovlivituje energetiku letu ale spiSe chovani jedince béhem této
vys$i energeticky vydej béhem letu nez leh¢i jedinci (Schmidt-Wellenburg et al. 2007). 1 u
faetona Zlutozobého (Phaethon lepturus) byl energeticky vydej béhem letu vyssi u jedinct,
ktefi mé&li na téle piipevnénou vysilacku (Pennycuick et al. 1990).

Ne vsichni ptaci vsak 1étaji. Plavani tu¢nakt v§ak mize byt povazovano za ekvivalent
letu, a proto se nékteré studie zabyvaji energetickym vydejem této ¢innosti. Béhem doby
stravené v mofi byl energeticky vydej tucnaka brylovych (Sphenicus demersus) 1 860 kJ na
jedince a energeticka cena plavani byla odhadnuta na 379 kJ/km-d (Nagy et al. 1984).
Energeticky vydej béhem lovu pod vodou u tu¢naka patagonskych (Aptenodytes patagonicus)
odpovidal 2,8-BMR (Kooyman et al. 1982).

5.4 Ornamentace

Metoda dvojité znacené vody ndm umoznuje odhadnout vliv ornamentace na denni
energeticky vydej jedinct. Je v§eobecné znamo, ze samice mnoha druhu ptaku preferuji
samce s nakladnymi znaky, které signalizuji kvalitu jedince. Samci se snazi samice zaujmout
barvou pefi, pohybem ¢i pfimo tancem, zpévem atd. Samci ale museji do téchto aktivit
investovat energii. U mnoha druht ptakd se samci vyrazng lisi ve sSvém zbarveni od samic.
Barevni samci mohou byt kvuli zbarveni znevyhodnéni, tim Ze jsou napadni pro predatory, a

nakladné ornamenty mohou odéerpavat energii, ktera by mohla byt pouzita jinde (princip
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handicapu, Zahavi 1975). Saetre et al. (1997) zkoumali vliv zbarveni na DEE u lejska
¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca), kde se vyskytuji samci ¢erné zbarveni a samci, ktefi
ornament postradaji a vypadaji jako samice. Svétli samci vSak neméli vy$si denni energeticky
vydej nez tmavsi jedinci (Saetre et al. 1997).

U nékterych ptacich druht byly zjistény rozdily v délce ocasnich per samce a samice a
bylo prokdzéano, ze samice uptednostiiuji samce s del§imi ocasnimi pery (Andersson 1992).
Pokud by byl tento pfedpoklad spravny, délka ocasnich per by byla sekundarnim pohlavnim
znakem. Dlouha ocasni pera mohou mit své vyhody i nevyhody. Mohou byt napiiklad
problémem pii utéku pied predatorem, ale mohou pirekazet i pii kazdodennich aktivitach
(Zahavi 1975). Ve studii Cuevo et al. (1996) se manipulovalo s délkou ocasnich per vlastovek
obecnych (Hirundo rustica). Pfedpokladem studie bylo, Ze dlouha ocasni péra zvysuji denni
energeticky vydej. Vysledky vsak tento ptfedpoklad nepodporuji. Mohlo by to byt vysvétleno
napf. tim, ze jedinci s del$imi pery sice vice 1étaji, ale vyuZzivaji klouzavy zpusob letu. To by
znamenalo, Ze se vraceji k hnizdu v del$ich intervalech a mén¢ krmi. Studie vSak zaroven
neukézala rozdily v ristu ¢i vaze mlad’at jedinct s del§imi a kratSimi pery. Dal§im
vysvétlenim by mohla byt zvySend frekvence krmeni druhého rodice. Ale ani to vysledky
studie nepotvrzuji (Cuevo et al. 1996). Délka ocasnich per byla prodlouzena i u zebiicek
pestrych (Taeniopygia guttata). Ani zde vSak nebyl zaznamenan vztah mezi délkou ocasnich
per a DEE (Nudds & Bryant, 2003). Naopak studie Nudds & Spencer (2004), provedené take
na vlastovkach obecnych, ukazuje, Ze nejvyssi DEE (71,2 kJ/d) méli jedinci s primérnou
délkou ocasnich per 119 mm (Nudds & Spencer, 2004).

Za ornamentalni znak by mohl byt povazovan i zpév samce béhem reprodukéniho
obdobi. Pouze jedna studie probéhla v pfirozeném prostiedi a to na rakosnikovi velkém
(Acrocephalus arundinaceus). Tento vyzkum prokazal korelacni vztah mezi zpévem a dennim
energetickym vydejem. Zpivajici jedinci méli vyssi DEE (Hasselquist & Bensch, 2008).
Garamszegi et al. (2006) zkoumali vliv komplexity zpévu na energeticky vydej. Piedpokladali,
7e samice si vybiraji samce s vice druhy zpévu a ti by méli vydavat vice energie nez ostatni.
Nasli pozitivni vztah mezi hmotnostné¢ specifickym DEE (energeticky vydej na jednotku

hmotnosti) a velikosti repertoaru (Garamszegi et al. 2006).
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5.5 Parazitace

Paraziti mohou ovlivnit fitness svého hostitele (Gulland 1995), jeho pteziti (Murray et
al. 1997) ¢i reprodukci (Albon et al. 2002) a také energeticky vydej souvisejici s imunitou
(Gulland 1995). Zvyseni energetického vydeje miize byt zpisobeno imunitni odpovéedi
hostitele (Lochmiller & Deerenberg, 2000), ale i odstranovanim ektoparazita z téla ¢i
pelich&nim. S pouzitim dvojité zna¢ené vody muzeme zkoumat vliv parazitl na energeticky
vydej jejich hostitela.
hirundinis) na energeticky vydej jiticky obecné (Delichon urbica). Autofi objevili negativni
vztah mezi mnozstvim §ténic v hnizd¢ a vahou hnizdicich jificek. Jedinci, ktefi méli v hnizdé
okolo 100 $ténic, vazili méné nez ti s 10 $ténicemi ¢i v kontrolni skuping. DEE nebylo
vyrazng ovlivnéno mnozstvim §ténic v hnizd€, ale hmotnostné specificky DEE byl
signifikantné vyssi u jedinct s vy$$im poctem paraziti (Mgller et al. 1994). Moreno et al.
(1999) studovali vliv ¢melika lejs¢iho (Dermanyssus gallinoides) na lejska ¢ernohlavého
(Ficedula hypoleuca). DEE samic se nelisil v ramci experimentu (néktefi jedinci méli vyssi
pocet ¢melikli neZ ostatni). Experiment vSak zvySoval umrti mlad’at (Moreno et al. 1999).
Zatimco u ptedeslych studiich se testoval vliv ektoparazitii na DEE jedince, ve studii Saetre et
al. (1997) testovali vliv intestindlnich parazitti také u lejska cernohlavého. Pocet parazitti
neovliviioval vyrazné DEE, pfestoze zde byl objeven maly negativni vliv paraziti na

energeticky vydej (Saetre et al. 1997).

5.6 Starnuti

Dalsi zajimavou otazkou je, zda se energeticky vydej méni béhem zivota jedincti.
Naptiklad zda se zvySuji investice do reprodukce s vékem, coz by znamenalo vyssi
energeticky vydej jedince. Metodou dvojité znacené vody byl porovnan denni energeticky
vydej ptacich druhti u rizné starych jedinca. Ve studii Galbraight et al. (1999) autofi
zkoumali energeticky vydej u samcti rybaka obecného (Sterna hirundo) ve véku od 6 do 24 let
béhem hnizdéni. Piestoze s v€kem mezi 6-12 lety stoupla frekvence krmeni mlad’at a poté
op¢t klesla, nebyl nalezen signifikantni vztah mezi vékem samcii a jejich DEE (Galbraight et
al. 1999). Naopak u samic lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) se se zvysenou frekvenci

krmeni béhem let, zvysil 1 energeticky vydej (Pért et al. 1992). DEE ménici se s vékem vSak
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nemusi byt vztahovan pouze k reprodukci. Nedospéli samci ¢apa bilého (Ciconia ciconia)
méli vétsi rozdil mezi energetickym vydejem v 1ét€ a v zim¢é (Mata et al. 2010). Naopak u
krocana divokého (Meleagris gallopavo silvestris) nebyl nalezen vztah mezi vékem a DEE
v zim¢ (Coup & Pekins, 1999).

5.7 Zimni obdobi

Mnoho ptacich druht severni polokoule migruje a pied zimou odléta do teplych krajin,
ale mnohé druhy se zde vyskytuji i celoro¢né. Nékteré studie pouZzivajici metodu dvojité
znacené vody se zamé&iuji praveé na zmeény energetického vydeje zplisobené zménou roéniho
obdobi a na odchylky mezi jedinci béhem zimy. Existuje n¢kolik studii, které¢ porovnavaji
energeticky vydej v zimé a v 1été. Ve studii na timaliich Sedych (Turdoides squamiceps) nebyl
nalezen rozdil v dennim energetickém vydeji mezi zimou a létem. V 1ét¢ se hodnoty
pohybovaly kolem 1,68 kJ/d-kg a v zimé& byla primérna hodnota 1,61 kJ/d-kg (Anava et al.
2000). DEE samcu ¢apa bilého (Ciconia ciconia) se vyrazné lisil mezi létem a zimou, ale u
samic nebyl nalezen rozdil (Mata et al. 2010). Studie na moudivlackovi zlutohlavém
(Ariparus flaviceps) ukazala, Ze energeticky vydej je nizsi v 1ét¢ (22,8 £ 0,45 kJ/d) nez v zimé
(33,6 £ 0,9 kJ/d). Piicemz nejvétsi podil na rozdilném DEE v zimé a v 1ét€¢ ma ziejmé
termoregulace (Webster & Weathers, 2000). Polak chocholacka (Aythya fuligula) ma
naptiklad velmi vysoky denni energeticky vydej béhem zimy a to v priméru 1080 kJ/d. Jeho
DEE v zim¢ je ptiblizn€ o 70 % vyssi nez v 1ét€ (de Leeuw et al. 1999). Ve studii na sykote
karolinské (Poecile carolinensis) se porovnaval denni energeticky vydej béhem hnizdéni a
v zim&. Izde byl DEE v hnizdici sezoén€ nizsi nez mimo hnizdéni (40,22 kJ/d, respektive
hmotnostné specificky DEE, ale vysledek zistal stejny (Doherty et al. 2001). Ve studii
Godfrey & Bryant (2000) zahtivali a ochlazovali cervenky obecné (Erithacus rubecula)
bé&hem zimni noci. Praimérny denni energeticky vydej v noci byl 24,88 + 0,65 kJ pro skupinu,
ktera byla ochlazovana, a 15,78 + 1,03 kJ pro zahiivané ptaky. Ochlazovana skupina ptaku
vSak méla vyssi DEE 1 béhem dne (ptiblizn€ o 5 kJ) (Godfrey & Bryant, 2000).

Ve studii Keller & Visser (1999) se zkoumal rozdil v DEE béhem zimy u
kormoraniti velkych (Phalacrocorax carbo sinensis) zijicich volné a ve voliéfe. Piestoze mezi
dvéma skupinami nebyl vadhovy rozdil, denni energeticky vydej volné Zijicich kormoranu byl

2094 + 174 kJ/d a u zajetych kormoranu pouze 1325 £ 130 kJ/d (Keller & Visser, 1999). Ve
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studii Klaassen (1994) byl porovnavan energeticky vydej u ptaku zijicich v mirném
podnebném pésu a v polarnich oblasti. Za druhy z mirného pasu vybral rybaka obecného
(Sterna hirundo) a severniho (Sterna sandvicensis). Mezi polarni druhy zatadil rybaka jizniho
(Sterna vittata). Dale mé&fil energeticky vydej u rybaka dlouhoocasého (Sterna paradisaea) ve
dvou koloniich v mirné a polarni oblasti. Nenasel vSak vyrazné rozdily v DEE (Klaassen
1994). Moreno et al. (1988) porovnavali DEE béhem zimniho obdobi u sykory luzni (Parus
montaneus), uhelnicka (Parus ater) a parukarky (Parus cristatus). DEE se mezi druhy nelisil,
ale jejich hmotnostné specificky energeticky vydej byl rozdilny. U sykory uhelnicka bylo
zaznamenano také zvysSeni denniho energetického vydeje se zvySujici se okolni teplotou
(Moreno et al. 1988). Ani ve studii porovnavajici energeticky vydej sykory luzni (Parus
montaneus) a laponské (Parus cinctus) nebyl nalezen rozdil v DEE (Carlson et al. 1993).

6. Zavér

Metoda dvojité zna¢ené vody se pouziva jiz od 50. let minulého stoleti. Dochazi
Kk neustalému vyvoji a vylepSovani jejiho pouziti. Existuje nékolik rovnic, které Ize pouzit
k vypoctu energetického vydeje, a ne vzdy jsou vSechny vhodné, proto je vybér rovnice pro
vypocet velmi dilezity. Dle valida¢nich studii je metoda pouzitelna pro odhad energetického
vydeje u velkého mnozstvi zvifat i u ¢lovéka a podava nam hodnotu, ktera je blizka
skute¢nosti. Pfesto ma i své limity, naptiklad pfi pouZiti pro ziskani energetického vydeje
vodnich zvitat (napt. Jones et al. 2009). Pouziti metody v pfirozeném prostiedi neni nijak
obtizné, a proto se béZn€ pouZziva pro celou fadu experimentl a méteni. Jeji pouziti ve
studiich pta¢i energetiky se miiZe vztahovat k velkému mnoZstvi aktivit &i okolnosti. Casté je
napiiklad méteni energetickych narokl na reprodukci €i létani. B€hem reprodukce je vétSinou
energeticky vydej vyssi nez u ptaka, kteti nehnizdi. Naroky na letové aktivity se lisi dle
ptaciho druhu, jeho zptsobu letu, ale 1 dle vnéjsich faktort jako je naptiklad rychlost vétru.
Zalezi také na délce letu, a proto je energeticky vydej vyssi pfi migraci nez pii kratkém letu.
Pomoci metody vsak muzeme méfit a zkoumat i jiné vlivy na DEE (ornamentace, parazitace,
vek zvitete, chladné prostiedi atd.). Pii srovnavani s ostatnimi metodami bylo zjisténo, ze
nékteré metody podavaji vysledky vice blizké skute¢né hodnoté nez jiné. Dle toho lze
usuzovat, kdy je pouZiti metody ¢i daného postupu vhodné a kdy je tiecba energeticky vydej
ziskat s pomoci jineé techniky. Nevyhodou metody ztstava analyza koncentrace izotopt v Krvi.

V soucasné dobé¢ je tyto koncentrace izotopti schopno stanovit pouze nékolik laboratofi na
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svété, napi. Centre for Isotope Research, University of Groningen, Nizozemi; Scottish

Universities Research and Reactor Centre a laboratot University of California, Los Angeles
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