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Abstrakt 

Mnoho organismů žijících v sezónním prostředí dokáže využívat roční změny délky dne k načasování 

jejich sezónních reakcí, jako je reprodukce, migrace či hibernace. Hibernace živočichům umožňuje 

přežívat náročná období spojená zejména s nízkou okolní teplotou a nedostatkem potravních zdrojů. 

Tato adaptace vyžaduje značné množství fyziologických, morfologických i behaviorálních změn, 

z nichž některé trvají delší dobu, proto je jejich správné načasování zcela zásadní. Pro většinu 

hibernantů v temperátních oblastech je nejspolehlivějším signálem pro zahájení těchto změn zkracující 

se fotoperioda. Tato práce popisuje převod fotoperiodické informace do melatoninového signálu, jeho 

působení v pars tuberalis a význam této struktury v sezónní fyziologii. Detailněji je zde popsána 

hibernace a v poslední kapitole je krátce zmíněn fotoperiodismus i nehibernujících organismů. 

 

Klíčová slova: fotoperioda, fotoperiodismus, hibernace, cirkanuální rytmy, pars tuberalis 

 

Abstract 

Many organisms living in seasonal environments use annual changes in the length of the day for 

timing of their responses, such as reproduction, migration or hibernation. Hibernation allows animals 

to survive difficult periods associated particularly with cold temperatures and lack of food resources. 

This adaptation requires many physiological, morphological and behavioral changes. Some of these 

changes  take longer, so their right timing is crucial. For most hibernators in temperate regions 

shortening of the photoperiod is the most reliable signal for initiation of these changes. This work 

describes the transduction of photoperiodic information to the melatonin signal, its effects in the pars 

tuberalis and the significance of this structure in seasonal physiology. A more detailed description is 

devoted to hibernation, and in the last chapter there is briefly mentioned photoperiodism in 

nonhibernating organisms. 
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1 ÚVOD 

Obíháním Země kolem Slunce dochází k střídání ročních období a tím k sezónním změnám 

prostředí. Během evoluce se tak u mnoha organismů vyvinuly endogenní mechanismy, které jim 

umožňují předvídat tyto periodické změny a dle toho načasovat sezónní procesy. Vnitřní časovací 

mechanismy se liší mezi druhy, v některých případech dokonce umožňují přetrvávání ročních rytmů i 

v neměnném prostředí. V přirozených podmínkách ale využívají všechny tyto mechanismy vnější 

signály, aby zajistily synchronizaci s roční dobou. Většina organismů využívá jako hlavní 

synchronizátor (tzv. Zeitgeber) délku dne, tj. fotoperiodu. Na synchronizaci sezónních rytmů se 

mohou podílet i další environmentální faktory, jako například okolní teplota či dostupnost potravy, ale 

ty se na rozdíl od fotoperiody mohou během jednotlivých let měnit a sezónní změny délky dne tak 

představují nejspolehlivějšího ukazatele roční doby. 

Sezónní prostředí je charakteristické teplotními výkyvy a změnami v dostupnosti potravy. 

Sezónní živočichové tak využívají příznivá období, kdy mají dostatek potravních zdrojů, k energeticky 

nákladným procesům, jako je růst a reprodukce. Pro nepříznivá období je pak typický nedostatek 

potravy či vody, nízká nebo naopak extrémně vysoká teplota a sucho. Živočichové si vyvinuli některé 

adaptace, které jim umožňují vyrovnat se s těmito náročnými podmínkami. Některé druhy využívají 

například migraci, ale jedinci, kteří nepříznivým podmínkám prostředí nemohou uniknout tímto 

způsobem, musejí využívat jiné strategie. Mnoho endotermů je schopno v reakci na vnější stresory 

upadnout do hypotermního a hypometabolického stavu, torporu, ve kterém mohou setrvat do doby, 

než pro ně nastane příznivější období. Nejextrémnější formou torporu je hibernace, která se typicky 

objevuje během zimy. 

Cílem této práce je popsat mechanismy savčí hibernace a její ovlivnění vnějšími světelnými 

signály.   
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2 TORPOR U ENDOTERMŮ 

Mnoho endotermních druhů je schopno vyhnout se nepříznivým podmínkám prostředí upadnutím 

do torporu, který jim umožňuje ušetřit značné množství energie, kterou by museli vynaložit na 

kompenzační fyziologické procesy. Torpor je fyziologická adaptace, která je charakteristická 

kontrolovaným snížením metabolické aktivity, tělesné teploty, srdeční a dechové frekvence a dalších 

fyziologických funkcí. Torpor využívají různé druhy živočichů ze všech klimatických oblastí, včetně 

tropů (Schmid & Speakman, 2009). Vyskytuje se jako denní forma nebo sezónní, do které patří 

hibernace a estivace. Denní torpor, hibernace i estivace jsou založeny na podobných fyziologických 

mechanismech, liší se hlavně délkou torporu (Wilz & Heldmaier, 2000). 

2.1 DENNÍ TORPOR 

Do denního torporu mohou organismy upadat v průběhu celého roku, nezávisle na období, 

ačkoli jeho výskyt v zimě, případně v létě u živočichů z teplých oblastí, je častější. Spousta malých 

savců a ptáků do něj vstupuje během klidové fáze jejich denního rytmu, aby snížili své obrovské 

energetické náklady spojené s vysokou intenzitou metabolismu. Ta je dána snahou minimalizovat 

tepelné ztráty, které jsou u malých endotermů vyšší v důsledku většího relativního povrchu těla. 

Torpor jim tak umožňuje vypořádat se s těmito náklady v době, kdy je nedostatek potravy. Během 

denního torporu klesá tělesná teplota ptáků i savců obvykle na 10-25°C (Melvin & Andrews, 2010), 

ale například kolibřík může během nočního torporu snížit svou teplotu i pod 10°C, zatímco větší druhy 

živočichů jí mohou udržovat lehce pod 30°C (Geiser, 2013). Denní torpor netrvá déle než 24 hodin, 

čímž se zásadně liší od hibernace a estivace. Vzhledem k tomuto krátkému trvání při něm nedochází k 

stejně velkému potlačení fyziologických procesů a metabolismu jako v případě sezónního torporu, ale 

i tak je pokles výrazný, například aktivita metabolismu může být snížena na asi 35% bazální hodnoty 

(Ruf & Geiser, 2015). 

2.2 SEZÓNNÍ TORPOR 

Sezónním výkyvům v teplotě, dostupnosti potravy a dalších faktorech prostředí se někteří 

živočichové přizpůsobují upadnutím do sezónního torporu, buď hibernace, nebo estivace. 

2.2.1 Estivace 

Estivace je fyziologický stav, který je u živočichů navozen hlavně v reakci na vysoké teploty a 

nedostatek vody, takže je široce využívána zejména v aridních oblastech. Estivace může trvat několik 

dnů až týdnů, dochází při ní k výraznému snížení metabolismu, tělesná teplota klesá pod 30°C, 

zpomaluje se dýchání, srdeční činnost a další fyziologické pochody (Melvin & Andrews, 2010). 
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2.2.2 Hibernace 

Hibernace je jednou z nejúčinnějších strategií, která živočichům umožňuje výrazně snížit 

energetický výdej v obdobích chladu a nedostatku potravy. Vstupu do hibernace předcházejí pečlivé 

přípravy, zejména potlačení pohlavních funkcí nebo vytvoření dostatečných energetických zásob, 

především v podobě tuku, který během hibernace představuje primární zdroj energie (Andrews, 2004). 

Během hibernace může být intenzita metabolismu redukována o více než 95% (Geiser, 2004). V 

důsledku toho výrazně klesá tělesná teplota, u většiny temperátních druhů živočichů obvykle na 2-

10°C (Carey et al., 2003). Srdeční i dechová frekvence u některých hibernantů klesá až na setinu 

aktivní úrovně (Ignaťev et al., 2001; Ruf & Geiser, 2015). 

Hibernace není kontinuální, je charakteristická střídáním dlouhodobějších hibernačních period 

(tzv. hibernačních boutů) a krátkodobých (< 24h) návratů do normotermního stavu. Jednotlivé fáze 

jsou podrobněji probrány v kapitole 4. 

Hibernace je známá u různých druhů savců ze skupin Monotremata, Marsupialia i Placentalia, 

ale jen u jednoho ptačího druhu, lelka amerického (Phalaenoptilus nuttallii) (Geiser & Ruf, 1995). 

3 FOTOPERIODISMUS A CIRKANUÁLNÍ RYTMY 

Vstup do hibernace vyžaduje značné přípravy organismu, které trvají i několik týdnů. Vhodné 

načasování těchto příprav je tedy v sezónním prostředí zcela zásadní. Hibernanti, ale i další 

živočichové, kteří vykazují sezónní změny v chování, si proto vyvinuli mechanismy, které jim 

umožňují předvídat příchod náročného období podle specifických signálů vnějšího prostředí a přesně 

načasovat příslušné fyziologické i behaviorální reakce. Nejspolehlivějším environmentálním signálem 

změny roční doby je délka dne, tzv. fotoperioda, na jejíž změnu jsou citliví živočichové schopni 

zareagovat sezónním přizpůsobením své fyziologie. Tato schopnost se označuje jako fotoperiodismus 

(Walton et al., 2011). U některých druhů, zejména křečků, je hibernace spuštěna v přímé reakci na 

krátkou fotoperiodu, klesající teplotu a nedostatek potravy či vody. Taková zvířata se označují jako 

fakultativní hibernanti (Florant & Healy, 2012).  Druhou skupinou jsou pak obligatorní hibernanti, 

např. zemní veverky nebo svišti, kteří do hibernace vstupují i bez přítomnosti vnějších signálů (Russell 

et al., 2010; Ueda & Ibuka, 1995). U těchto druhů je hibernace řízena endogenními cirkanuálními 

rytmy, nicméně i ty využívají změny ve fotoperiodě pro svou synchronizaci s vnějším prostředím 

(Hiebert et al., 2000). 

Cirkanuální rytmy řídí kromě hibernace i mnoho dalších sezónních procesů, jako je migrace, 

reprodukční aktivita, sezónní změny hmotnosti nebo růstu srsti (Wood & Loudon, 2014). Jsou to 

vrozené rytmy, které volně běží s periodou přibližně 12 měsíců a přetrvávají i v neperiodickém 

prostředí (Lincoln et al., 2006). V přírodě jsou synchronizovány geofyzikálními cykly tak, aby se 

jejich perioda rovnala délce zemského roku. 
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U hibernantů se regulace cirkanuálním systémem uplatňuje zejména při ukončení hibernace. 

Mnoho jich využívá taková hibernakula, do kterých neproniká světlo a nemají tak přístup 

k fotoperiodické informaci. Proto jsou závislí na cirkanuálních hodinách, které jim zajistí, že 

k ukončení hibernace a opuštění hibernakula dojde ve správný čas, tzn. s dostatečným předstihem pro 

úspěšnou reprodukci a zároveň dostatečně pozdě na to, aby se vyhnuli možným nepříznivým 

podmínkám na konci zimy a začátku jara. K synchronizaci těchto hodin, k níž stačí pouze část ročního 

fotoperiodického cyklu (Monecke & Wollnick, 2004), dochází během jejich aktivního období (Hut et 

al., 2014). 

3.1 TRANSDUKCE SVĚTLA DO FOTOPERIODICKÉHO SIGNÁLU 

Savci vnímají světlo výhradně prostřednictvím sítnice, ve které se nacházejí fotoreceptivní 

buňky- tyčinky a čípky, ale v převodu světelné informace za účelem zprostředkování informace o 

denní době jsou pravděpodobně klíčové fotosenzitivní gangliové buňky sítnice, tzv. ipRGCs 

(intrinsically photosensitive retinal ganglion cells), které obsahují fotopigment melanopsin. Tyto 

buňky tvoří asi 1-2% gangliových buněk sítnice (Hattar et al., 2002) a jsou dostatečné pro fotickou 

synchronizaci v případě poškození tyčinek a čípků (Coomans et al., 2014). Signál z ipRGCs je veden 

monosynaptickou dráhou, tzv. retinohypothalamickým traktem (RHT), do ventrolaterální části 

suprachiasmatického jádra (Coomans et al., 2014). 

Suprachiasmatická jádra (SCN) jsou párová jádra hypothalamu, která se nacházejí po obou 

stranách třetí mozkové komory těsně nad křížením optických nervů. Tato struktura je řídícím centrem 

savčích biologických hodin, které generují a koordinují fyziologické, endokrinní a behaviorální 

cirkadiánní rytmy (Hofman, 2004). Anatomicky i funkčně lze SCN rozdělit na část ventrolaterální 

(vlSCN) a dorsomediální (dmSCN). Ventrolaterální oblast obsahuje neurony, které syntetizují zejména 

vasoaktivní intestinální peptid (VIP), zatímco neurony v dorsomediální části obsahují arginin 

vasopresin (AVP), jehož exprese vykazuje cirkadiánní rytmicitu i ve stálé tmě (Moore et al., 2002). 

Syntéza VIP tento endogenní rytmus v konstantních světelných podmínkách nevykazuje (Duncan et 

al., 1995). VlSCN získává světelné informace jak přímo, prostřednictvím RHT, tak nepřímo, 

prostřednictvím dráhy vedoucí ze sítnice do thalamického intergenikulátního lístku, odkud pokračuje 

do vlSCN jako genikulohypothalamický trakt (Hofman, 2004). DmSCN nemá přímý světelný vstup a 

jeho synchronizace s vnějším rytmem je tak závislá na projekcích z vlSCN (Simonneaux & Ribelayga, 

2003). 

Po světelném impulzu se z nervových zakončení RHT na synapsích s neurony vlSCN uvolňuje 

glutamát spolu s neuromodulátorem PACAP (pituitary adenylate cyclase activating peptide), který 

účinky glutamátu zesiluje (Morin & Allen, 2006). Glutamát vazbou na N-methyl D-aspartátové 

(NMDA) receptory na postsynaptické membráně zvyšuje intracelulární koncentraci Ca
2+

, který spouští 
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signální kaskádu vedoucí k indukci transkripce hodinových genů Per (Hastings & Maywood, 2000). 

Změnou exprese těchto genů dochází k synchronizaci cirkadiánního oscilátoru s vnějším dnem. 

Informace o délce dne, tedy o fotoperiodě, vytvořená v SCN, je dále přenášena z dmSCN 

polysynaptickou eferentní dráhou, která vede přes paraventrikulární jádro hypothalamu (PVN), 

intermediolaterální sloupec hrudní části míchy do horního cervikálního ganglia a odtud 

postgangliovými noradrenergními vlákny do epifýzy (Coomans et al., 2014). Noradrenalin, který je 

v noci uvolňován z těchto sympatických nervových zakončení, stimuluje postsynaptické β1-adrenergní 

receptory na membránách pinealocytů, což vede k aktivaci adenylátcyklázy a zvýšení intracelulární 

hladiny cyklického adenosinmonofosfátu (cAMP). cAMP signální kaskáda indukuje transkripci genu 

Aanat (Simonneaux & Ribelayga, 2003), jehož produkt, arylalkylamin N-acetyltransferáza (AANAT), 

je klíčovým enzymem pro syntézu melatoninu. Hladiny tohoto enzymu vykazují výrazné cirkadiánní 

oscilace s nejvyššími hodnotami v noci a minimálními během dne (Ganguly et al., 2002), což vede 

k rytmické syntéze melatoninu. Fotoperiodická informace je tak převráceně zakódována v délce noční 

sekrece melatoninu, který organismu slouží jako endokrinní ukazatel nejen denní doby, ale i ročního 

období (Illnerová & Vaněček, 1980). 

3.2 PŘEVOD FOTOPERIODICKÉ INFORMACE DO SEZÓNNÍ FYZIOLOGIE 

Hlavní součástí neuroendokrinního systému, který umožňuje savcům reagovat na roční změny 

ve fotoperiodě adaptivními fyziologickými změnami, je epifýza. Jak již bylo zmíněno, její hormon 

melatonin poskytuje informace o ročním období, protože doba jeho noční syntézy se liší v závislosti 

na fotoperiodě. V létě, kdy jsou dlouhé dny, je jeho působení krátké, zatímco v zimě, kdy se noc 

prodlužuje, trvá jeho signalizace výrazně déle (Hofman, 2004). 

K dekódování melatoninového signálu dochází ve specializovaných „kalendářních“ buňkách  

exprimujících vysokoafinitní melatoninové receptory, které jsou schopny zaznamenávat změny v délce 

tohoto signálu a generovat dlouhodobé fyziologické a behaviorální reakce (Lincoln et al., 2003). 

Vysokoafinitní melatoninové receptory MT1 a MT2 jsou membránové receptory spřažené s G-proteiny 

(Hazlerigg & Loudon, 2008). Dalším vazebným místem je nízkoafinitní MT3, který byl později 

identifikován jako cytosolický enzym chinon reduktáza 2 (Nosjean et al., 2000). Melatonin může díky 

své lipofilní povaze procházet přes buněčnou membránu a působit tak přímo v cytoplazmě nebo se 

vázat na jaderné receptory rodiny RORα (z angl. retinoic acid-related orphan receptor alpha)/RZR 

(retinoid Z receptor) (Becker-André et al., 1994), nicméně tato vazebná místa fotoperiodický účinek 

melatoninu zřejmě nezprostředkovávají. Vysokoafinitní melatoninové receptory jsou exprimovány 

v různých částech centrálního nervového systému (CNS) i v periferních orgánech (Dubocovich & 

Markowska, 2005), přičemž u savců je vysoká hustota těchto receptorů zejména v pars tuberalis (PT), 

SCN, dorsomediálním (DMN) a paraventrikulárním (PVN) jádře hypothalamu či v oblasti eminentia 
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mediana (shrnuto v Walton et al., 2011). Přítomnost MT1 a MT2 na SCN neuronech značí, že 

melatonin zpětnovazebně ovlivňuje funkci cirkadiánního pacemakeru (von Gall et al., 2002). 

Klíčovou strukturou pro převod melatoninového signálu do sezónní fyziologie je 

pravděpodobně PT, část adenohypofýzy obklopující infundibulum (Bechtold & Loudon, 2007). 

Melatonin se zde váže na MT1 receptory na specializovaných buňkách, tzv. tyreotropech, které 

exprimují α i β podjednotku tyreotropního hormonu (TSH) (Nakane & Yoshimura, 2014). 

TSH je v tyreotropech PT syntetizován ve vysokých hladinách při dlouhé fotoperiodě, zatímco 

při krátké je jeho syntéza výrazně snížena (Nakao et al., 2008). Tato fotoperiodická regulace je 

zprostředkována změnami exprese TSHβ podjednotky, která je při krátké fotoperiodě, kdy je noční 

syntéza melatoninu vysoká, inhibována (Dardente et al., 2010). Opačně je tomu při dlouhé fotoperiodě 

a dochází k uvolňování TSH z PT (Obr. 1). TSH se váže na TSH receptory tanycytů (Klosen et al., 

2013), specializovaných gliových buněk ependymální vrstvy, které se nacházejí zejména na bázi třetí 

mozkové komory. Tanycyty exprimují specifické enzymy deiodinázy typu II a III (DIO2 a DIO3), 

jejichž syntéza je regulována hladinami TSH (Dardente et al., 2014). DIO2, který konvertuje 

biologicky relativně neúčinný thyroxin (T4), hlavní cirkulující formu thyroidního hormonu (TH), na 

aktivní trijodthyronin (T3) a zvyšuje tak lokální dostupnost TH v hypothalamu, vykazuje zvýšenou 

expresi v dlouhých dnech, zatímco DIO3, který konvertuje T4 na biologicky neaktivní reverzní 

trijodthyronin (rT3) a T3 na 3,3‘-dijodthyronin (T2), převažuje v krátkých dnech (Dardente et al., 

2014; Hazlerigg & Loudon, 2008). Existují druhové rozdíly v tom, zda je fotoperiodou řízena T3 

inhibiční (DIO3) nebo T3 stimulační (DIO2) dráha. Například u křečka zlatého (Mesocricetus 

auratus) je nízké hladiny T3 při krátké fotoperiodě dosaženo sníženou expresí DIO2, zatímco u 

křečíka džungarského (Phodopus sungorus) se exprese DIO2 s fotoperiodou nemění, ale dochází k 

výraznému zvýšení exprese DIO3 (Barrett et al., 2007). Dostupnost T3 se tak zdá být univerzální 

součástí sezónní neuroendokrinní regulace, ačkoli různé druhy si vyvinuly odlišné mechanismy 

k sezónním změnám jeho hladiny. 
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Tanycyty jsou důležitým převodním místem fotoperiodické informace do sezónní fyziologie, 

protože exprese řady genů, jako například již zmíněných Dio2 a Dio3, se v nich mění v závislosti na 

délce dne (shrnuto v Bolborea & Dale, 2013). V těchto buňkách dochází k syntéze kyseliny retinové 

(RA), která se váže na jaderné receptory RAR (z angl. retinoic acid receptor) nebo RXR (retinoid X 

receptor) a může tak regulovat transkripci cílových genů, např. Agrp kódujícího orexigenní peptid 

AgRP (z angl. agouti- related protein) (Shearer et al., 2012, Stoney et al., 2016). Exprese mnoha 

složek RA signální dráhy je při krátké fotoperiodě výrazně nižší (Ross et al., 2004) shodně se sníženou 

TH signalizací, proto se předpokládá zapojení obou signálních drah v neuroendokrinním řízení 

sezónních fyziologických změn. 

Hypothalamická TSH signalizace nicméně nezprostředkovává všechny sezónní změny. Nejlépe 

prozkoumaná funkce této signalizace je v regulaci sezónní reprodukce. Fotoperiodická regulace 

dostupnosti T3 v hypothalamu se zdá být stejná u všech druhů savců (shrnuto v Shinomiya et al., 

2014), výsledná reakce se však výrazně liší v závislosti na délce březosti daného živočicha. Druhy 

s dlouhou březostí (např. ovce), které se množí na podzim, reagují na krátkou fotoperiodu rozvojem 

Obr. 1: Schematické znázornění fotoperiodické regulace TSH a jeho působení v hypothalamu. Délka noční 

syntézy melatoninu se liší v závislosti na fotoperiodě. Při krátké fotoperiodě (SP) je jeho signalizace dlouhá, 

zatímco v dlouhé fotoperiodě (LP) je jeho působení krátké. Melatonin vazbou na své receptory v pars tuberalis 

(PT) reguluje syntézu tyreotropního hormonu (TSH). V SP jí potlačuje, ale v LP je v důsledku krátkého působení 

melatoninu TSH syntetizován ve vysokých hladinách a dochází k jeho uvolňování z PT. TSH stimuluje 

v tanycytech v oblasti třetí mozkové komory (3V) expresi deiodinázy typu II (DIO2), která vytváří trijodthyronin 

(T3) a zvyšuje tak jeho dostupnost v hypothalamu. To vede k ovlivnění dalších neuroendokrinních drah a 

navození dlouhodenní fyziologie. Potlačení syntézy TSH v SP má za následek sníženou expresi DIO2 a tudíž i 

sníženou lokální dostupnost T3, což opět ovlivňuje některé neuroendokrinní dráhy a navozuje krátkodenní 

fyziologii. DIO3- deiodináza typu III, rT3- reverzní trijodthyronin, T2- dijodthyronin, PVN- paraventrikulární 

jádro; převzato z (Wood & Loudon, 2014), upraveno podle (Dardente et al., 2014). 
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pohlavních funkcí, zatímco u druhů s krátkou březostí (např. křečci) vyvolává působení krátké 

fotoperiody naopak regresi gonád a potlačení reprodukční aktivity (Hut et al., 2014; Sáenz de Miera et 

al., 2013). K rozmnožování u nich dochází až při dlouhé fotoperiodě. Obě skupiny tak rodí svá 

mláďata na jaře, kdy jsou nejvýhodnější podmínky pro jejich přežití. 

3.3 CIRKANUÁLNÍ PACEMAKER 

S rozvojem studia časových změn mnoha fyziologických funkcí animálních modelů chovaných 

v laboratorních podmínkách se čím dál častěji ukazuje, že mnohé funkce organismu si udržují svoji 

anuální periodicitu i v prostředí bez sezónních změn (Kenagy, 1981; Kondo et al., 2006; Lincoln et al., 

2006; Pengelley & Fisher, 1963; Sáenz de Miera et al., 2013, 2014). Předpokládá se tedy, že v 

organismu existuje cirkanuální pacemaker, který, analogicky jako cirkadiánní pacemaker, generuje 

oscilace dle vrozeného kódu a nepotřebuje k udržení své nastavené periody ani změnu fotoperiody 

nebo teploty v průběhu roku. Zatím se přesně neví, které tkáně a buňky generují dlouhodobé rytmické 

procesy, nicméně řada výzkumů naznačuje, že primární strukturou zapojenou ve vytváření těchto 

rytmů by mohla být pars tuberalis (Sáenz de Miera et al., 2014; Wood et al., 2015). Dle výsledků 

nedávné studie v sobě mají tyreotropní buňky PT zabudovaný binární systém a mohou tak existovat ve 

dvou různých stavech, odrážejících buď dlouhou, nebo krátkou fotoperiodu (Wood et al., 2015). Tento 

model byl navržen na základě rozdílné exprese EYA3 (z angl. eyes absent 3) a chromograninu A 

(CHGA) při dané fotoperiodě. 

EYA3 spolu s transkripčním faktorem SIX1 (sine oculis homeobox homolog 1) tvoří 

transkripční koaktivační komplex, který společně s transkripčním faktorem TEF (z angl. thyrotroph 

embryonic factor) indukuje expresi TSHβ v tyreotropech PT (Masumoto et al., 2010, Dardente et al., 

2010). Eya3 je jeden z cirkadiánně regulovaných genů a jeho exprese vrcholí, nezávisle na délce dne, 

12h po začátku působení melatoninu. To znamená, že v krátkých dnech se tento vrchol objevuje 

v noci, kdy melatonin expresi EYA3 potlačuje, zatímco v dlouhých dnech dosahuje vrcholu exprese 

ráno, kdy je hladina melatoninu minimální (Dardente et al., 2010). 

Naprostá většina tyreotropních buněk PT při krátké fotoperiodě exprimuje CHGA, zatímco při 

dlouhé je exprimován EYA3. Tyto buňky se tak mohou přepínat mezi krátkodenním (CHGA
+
) a 

dlouhodenním (EYA3
+
) stavem, přičemž jejich poměr určuje fázi cirkanuálního rytmu. Předpokládá se 

tedy, že tyreotropní buňky PT jsou centrálně zapojeny v generování cirkanuálních rytmů (Wood et al., 

2015). 

Součástí molekulárního mechanismu, který umožňuje v PT dekódovat melatoninový signál, jsou 

pravděpodobně hodinové geny. Například Period (Per) a Cryptochrom (Cry) jsou rozdílně 

exprimovány v PT v závislosti na působení melatoninového signálu. Zatímco na začátku noci rostoucí 

hladina melatoninu indukuje expresi Cry, klesající hladina k ránu naopak indukuje expresi Per (Dupré 

et al., 2008; Lincoln et al., 2002). Interval mezi Per a Cry se tak v PT mění s délkou dne a jejich 
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interakce by tudíž mohla být součástí mechanismu generujícího fotoperiodické reakce (Obr. 2) 

(Lincoln, 2006). Původně se předpokládalo zapojení těchto genů i ve vytváření cirkanuálních rytmů 

(Lincoln et al., 2003), což se ale díky následným pokusům jeví jako nepravděpodobné. U 

fotorefrakterních ovcí totiž profil melatoninu stále odráží aktuální fotoperiodu a exprese hodinových 

genů se tak v PT také nemění. Naproti tomu exprese TSHβ a deiodinázového systému se naopak 

spontánně vrací do předchozího fyziologického stavu (Lincoln et al., 2005; Sáenz de Miera et al., 

2013). Molekulární základ cirkanuálních rytmů je tedy stále neznámý. 

 

4 PREHIBERNAČNÍ A HIBERNAČNÍ OBDOBÍ 

4.1 CIRKANUÁLNÍ KONTROLA HIBERNACE POMOCÍ HP KOMPLEXU 

Přesné faktory, které řídí hibernaci a jsou pro ni zcela zásadní, zatím nebyly objeveny. Kondo & 

Kondo (1992) v krvi čipmanků našli tzv. hibernační proteinový komplex (HP komplex), který by mohl 

mozku poskytovat signály potřebné pro hibernaci. 

HP komplex je tvořen čtyřmi proteiny, z nichž tři (HP20, HP25 a HP27) tvoří heterotrimerní 

komplex HP20c. Tento heterotrimer je v krvi spojen hydrofobní vazbou se čtvrtým proteinem HP55 

(Kondo & Kondo, 1992). HP komplex je produkován v játrech a posléze vylučován do krve, odkud se 

aktivním transportem přes choroidální epitel dostává do cerebrospinální tekutiny (CSF) v mozku 

(Kondo, 2007). 

Obr. 2: Model dekódování fotoperiodické informace (melatoninového signálu) v PT. Melatoninový signál je 

převeden do intervalu mezi vrcholy exprese hodinových genů Per (na počátku světelné fáze) a Cry (krátce po 

setmění). Tento interval (A-B, ψ) se mění v závislosti na fotoperiodě, v létě je delší a v zimě naopak kratší, proto 

bylo navrženo, že by interakce proteinů těchto genů mohla sloužit k dekódování fotoperiodické informace. 

LP- dlouhá fotoperioda, SP- krátká fotoperioda, mel- melatonin, ZT- zeitgeber time. Převzato a upraveno podle 

(Lincoln et al., 2003). 
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Exprese a transport HP komplexu jsou regulovány endogenním cirkanuálním rytmem a jeho 

koncentrace úzce souvisí s nástupem hibernace. Hladina HP komplexu pod kontrolou cirkanuálního 

rytmu v krvi klesá ještě před vstupem do hibernace vlivem snížené exprese HP genů v játrech a 

zároveň jeho koncentrace roste v CSF v důsledku zvýšené transcytózy přes hematolikvorovou bariéru 

(bariéra krev- CSF) (Kondo, 2007). 

Aktivní složkou HP komplexu je pravděpodobně HP20c, který je v krvi interakcí s HP55 

proteinem inhibován (Kondo & Kondo, 1992). Po transportu přes choroidální plexus dochází k  jeho 

aktivaci disociací od HP55 (Kondo et al., 2006). Důležitost HP20c pro hibernaci byla prokázána 

podáním anti-HP20c protilátky, což mělo za následek přerušení nebo výrazné zkrácení doby hibernace 

(Kondo et al., 2006). Ačkoli přesná role tohoto komplexu nebyla zatím objasněna, předpokládá se, že 

jeho zvýšená hladina v mozku by mohla mít význam v buněčné adaptaci na snížený metabolismus a 

letální poškození vlivem nízkých teplot během hibernace (Kondo, 2007). 

V nedávné době však byly HP geny objeveny i u nehibernujících živočichů, jako např. krav a 

ovcí, ale i u nich hladiny HP komplexu v CNS sezónně oscilují s dosažením nejvyšších hodnot v zimě. 

Na základě těchto zjištění se uvažuje, že by HP komplex mohl do CNS přinášet hormonální signál 

k regulaci sezónní fyziologie (Seldin et al., 2014). 

4.2 PREHIBERNAČNÍ OBDOBÍ 

Jednou z nejvýraznějších změn před vstupem do hibernace a zároveň pravděpodobně 

nezbytným předpokladem pro její navození u většiny druhů, je potlačení pohlavních funkcí (Pévet et 

al., 1990). To je zprostředkováno TSH signalizací. Sezónní změny v lokální koncentraci TSH/T3 

v hypothalamu jsou přenášeny na neurony exprimující gonadotropin uvolňující hormon (GnRH) 

pravděpodobně prostřednictvím odlišné populace neuronů, která exprimuje dva arginin-fenylalanin 

(RF)-amid peptidy, konkrétně kisspeptin a RFRP-3 (z angl. RF-amid related peptide 3) (Sáenz de 

Miera et al., 2014). Fotoperioda prostřednictvím TSH/T3 řídí expresi Kiss1 genu v mediobasálním 

hypothalamu (Revel et al., 2007), jehož produkt kisspeptin vazbou na GPR54 receptor (z angl. G 

protein-coupled receptor-54) na povrchu GnRH neuronů stimuluje sekreci GnRH a následnou 

produkci gonadotropinů (Smith et al., 2006). Exprese kisspeptinu i RFRP-3, které ovlivňují osu 

hypothalamus-hypofýza-gonády, je u hibernujících živočichů krátkou fotoperiodou potlačena (Klosen 

et al. , 2013). Zkracující se dny na podzim tak u nich vedou k výraznému snížení hladin gonadotropinů 

následovaného utlumením spermatogeneze a ovulace a značnou redukcí tvorby pohlavních hormonů, 

v důsledku čehož dochází k involuci gonád a přídatných pohlavních žláz (shrnuto v Revel et al., 

2007). 

Zásadním faktorem pro přežití hibernace jsou dostatečné energetické zásoby. Některé druhy (př. 

čipmankové, Tamias spp.) proto hromadí potravu ve svých hibernakulech, kterou se živí mezi 

jednotlivými hibernačními bouty (tzv. „food-storing“ druhy), zatímco většina ostatních hibernantů (př. 
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sysel zlatavý, Callospermophilus lateralis; svišť horský, Marmota marmota) podstupuje několik týdnů 

před hibernací období hyperfagie, kdy výrazně zvyšují příjem potravy za účelem vytvoření 

dostačujícího množství endogenních zásob, především ve formě tuku (tzv. „fat-storing“ druhy) 

(Humphries et al., 2003), což může vést až k téměř zdvojnásobení tělesné hmotnosti (Carey et al., 

2003). Někteří živočichové ale mohou kombinovat obě tyto strategie (Humphries et al., 2003). 

Neuroendokrinní dráhy a fyziologické mechanismy, které u hibernantů řídí sezónní změny 

hmotnosti a příjmu potravy, ještě nebyly zcela objasněny. V regulaci těchto procesů je zapojeno 

několik hypothalamických oblastí, jako např. ventromediální (VMN), dorsomediální jádro (DMN), 

nucleus arcuatus (ARC) či laterální hypothalamus (LH). Zejména v ARC se nacházejí neurony, které 

exprimují neuropeptidy buď orexigenní, tj. stimulující příjem potravy (neuropeptid Y, NPY; AgRP), 

nebo anorexigenní, tj. potlačující příjem potravy (proopiomelanokortin, POMC; cocaine and 

amphetamine regulated trancript, CART). Tyto neurony, které projikují do dalších jader, reagují na 

periferní signály související se stavem energetických zásob, jako leptin, ghrelin či inzulin, na jejichž 

základě je spuštěna příslušná behaviorální reakce. Výše zmíněné orexigenní a anorexigenní 

neuropeptidy nicméně v sezónní regulaci energetické homeostázy nejspíš zapojeny nejsou, protože u 

hibernantů nebyly pozorovány odpovídající sezónní změny jejich exprese (Schwartz et al., 2015) a 

pravděpodobně se tak účastní pouze krátkodobého řízení příjmu potravy (Ebling, 2015). 

Sezónní variace hmotnosti jsou typické pro mnoho druhů a už několik dřívějších studií 

prokázalo zapojení fotoperiody a melatoninu v regulaci tohoto procesu (Wade & Bartness, 1984; Le 

Gouic et al., 1996;  Nieminen et al., 2002). Jakým způsobem melatonin tyto změny zprostředkovává, 

se ale zatím neví. Jeho receptory se nacházejí v některých jádrech hypothalamu zapojených v řízení 

energetické rovnováhy, jejichž prostřednictvím by mohl modulovat aktivitu těchto jader (Bartness et 

al., 2001; Song & Bartness, 2001). Melatonin například působí nepřímo na WAT prostřednictvím 

svých receptorů v SCN, které je součástí sympatických eferentních drah vedoucích do této tkáně 

(Bartness et al., 2001). Sympatická větev autonomního nervového systému je zapojena v regulaci 

metabolismu lipidů a jejich mobilizaci (Walton et al., 2011). Na křečíku džungarském bylo zjištěno, že 

krátká fotoperioda zvyšuje uvolňování noradrenalinu z nervových zakončení stimulací MT1 na 

sympatických eferentních neuronech, který následně stimuluje lipolýzu ve WAT (Demas & Bartness, 

2001). Pro druhy, které na podzim přibírají, byla navržena hypotéza, podle níž by melatonin mohl 

sympatickou aktivitu ve WAT naopak inhibovat, což by umožnilo hromadění tuku díky snížené 

lipolýze (Bartness et al., 2002). 

Jedním z důvodů zvýšené syntézy a hromadění triglyceridů v bílé tukové tkáni (WAT) během 

hyperfagického období jsou změny v tkáňové senzitivitě vůči anorexigenně působícím hormonům. 

Adipocyty této tkáně produkují hormon leptin, jehož hladina pozitivně koreluje s množstvím WAT, a 

tak slouží jako negativní zpětnovazebný signál poskytující informaci o stavu energetických zásob, 

který za normálních podmínek vede k stimulaci POMC/CART neuronů a tím inhibici příjmu potravy. 

Ačkoli se jeho plazmatická koncentrace u hibernantů během hyperfagie zvyšuje shodně s rostoucím 
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množstvím WAT, k navození sytostního účinku nedochází (Florant et al., 2004; Kronfeld-Schor et al., 

2000). Obdobně je to i v případě inzulinu (Buck et al., 2002). Sezónní rezistence vůči těmto 

hormonům zřejmě umožňují živočichům obejít jejich sytostní účinky a vytvořit dostatečné množství 

tukových zásob (Klug & Brigham, 2015). V prehibernačním období se také zvyšuje exprese 

lipogenních enzymů, např. diacylglycerol acetyltransferázy (Wang et al., 1997), které umožňují 

hromadění triglyceridů v tukové tkáni. 

Důležitou roli v metabolismu lipidů hrají jaderné receptory aktivované proliferátory peroxizomů 

(PPAR), které po vazbě ligandu (mastné kyseliny) dimerizují s RXR (Desvergne & Wahli, 1999). 

Tyto heterodimery působí jako transkripční faktory a ovlivňují tak expresi cílových genů, mezi něž 

patří například geny kódující acyl-CoA oxidázu nebo protein vázající mastné kyseliny (FABP) (Eddy 

& Storey, 2003, El Kebbaj et al., 2009). PPAR vykazují rytmickou expresi, která je regulována 

hodinovými geny a zároveň mohou samy ovlivňovat transkripci některých hodinových genů, čímž 

vytváří spojení mezi cirkadiánními rytmy a metabolismem (Canaple et al., 2006; Oishi et al., 2005). 

Pro vytvoření tukových zásob je důležitá zejména izoforma PPARγ, která reguluje diferenciaci 

preadipocytů ve zralé adipocyty a transkripci genů zapojených v lipogenezi a ukládání triglyceridů (He 

et al., 2003). Zvýšená exprese PPARγ by se proto dala během hyperfagického období očekávat, 

nicméně změny v jeho aktivitě spojené s hibernací se liší mezi jednotlivými druhy. Například u tarbíka 

velkého (Jaculus orientalis) je exprese PPARγ v bílé tukové tkáni zvýšena v prehibernačním období, 

ale nikoliv během hibernace (Kabine et al., 2004), zatímco u sysla páskovaného (Ictidomys 

tridecemlineatus) či netopýrů hnědavých (Myotis lucifugus) se během hibernace zvyšuje (Eddy et al., 

2005; Eddy & Storey, 2003). Hibernanti tedy vykazují vyšší aktivitu PPARγ buď před, nebo během 

hibernace. 

Aby mohli živočichové využívat tukové zásoby i při velmi nízkých tělesných teplotách, 

konzumují během hyperfagie potravu bohatou na polynenasycené mastné kyseliny (PUFA) (Frank et 

al., 1998). Fluidita lipidů je totiž do značné míry ovlivněna stupněm nenasycenosti mastných kyselin a 

PUFA tak zajišťují, že tukové rezervy zůstávají dostatečně fluidní, aby mohlo docházet k jejich 

mobilizaci během hibernace (Frank et al., 2008). S tím souvisí i remodelace buněčných membrán před 

nástupem do hibernace (Arnold et al., 2011). PUFA jsou důležitou složkou pro jejich fungování a 

ovlivněním jejich fluidity mají vliv i na celou řadu membránových procesů. Během prehibernačního a 

hibernačního období dochází v rámci této remodelace k posunům poměrů n-3 ku n-6 

polynenasycených mastných kyselin. Nejvyšší poměr fosfolipidů s n-6 mastnými kyselinami, u nichž 

se předpokládá úloha ve stabilizování srdečních funkcí při nízkých teplotách, ku fosfolipidům s n-3 

mastnými kyselinami byl pozorován na začátku a konci hibernace. Po návratu do normotermie a 

ukončení hibernace se jejich množství v membránových fosfolipidech rychle snižuje (Arnold et al., 

2011). 
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V rámci prehibernačních změn musí dojít i k přizpůsobení hnědé tukové tkáně (BAT), hlavního 

orgánu generujícího teplo. Ačkoli je morfologie a funkce této tkáně regulována hlavně okolní teplotou, 

působení krátké fotoperiody v buňkách BAT také indukuje výrazné strukturální a biochemické 

modifikace nezávisle na chladu (Heldmaier et al., 1989; Zhao & Wang, 2005). Tyto reakce na krátkou 

fotoperiodu jsou pravděpodobně zprostředkovány melatoninem, což dokazují například pokusy s 

křečky zlatými a křečíky džungarskými, u nichž odpolední aplikace melatoninu vyvolaly zvýšení 

sympatické aktivity a množství mitochondriálních proteinů v BAT a posílení její termogenní funkce 

(Bartness & Wade, 1984; Heldmaier et al., 1981). Přesný mechanismus, kterým melatonin navozuje 

hypertrofii BAT a zvyšuje její termogenní kapacitu, není zcela znám, nicméně bylo navrženo několik 

možností. Například by mohl prostřednictvím svých centrálních receptorů stimulovat činnost 

sympatických vláken inervujících BAT a zvyšovat zde obrat noradrenalinu nebo působit přímo na 

adipocyty této tkáně vazbou na MT1 a MT2 receptory na jejich membránách. Obě tyto možnosti by 

vedly k zvýšení exprese klíčových faktorů pro diferenciaci adipocytů a biogenezi mitochondrií 

(shrnuto v Tan et al., 2011). 

Vstupu do hibernace často předchází výrazné snížení příjmu potravy a s tím spojené 

zpomalení metabolismu (Florant & Healy, 2012). Tento přechod mezi hyperfagií a hypofagií by mohl 

souviset se zvýšenou expresí VGF polypeptidu (Schwartz et al., 2015). VGF a jeho deriváty jsou 

zapojeny v regulaci příjmu potravy, hmotnosti a energetické homeostázy, což bylo ukázáno na Vgf 

knock-outovaných myších, které byly hubené, hypermetabolické a měly vyšší energetický příjem 

(Hahm et al., 1999). Jeho zvýšená exprese byla pozorována v hypothalamu i mozkové kůře u syslů 

páskovaných během října, kdy dochází k snížení příjmu potravy, zvětšení tukových zásob a nástupu 

lehkých boutů torporu, ale nikoliv v hibernaci, což značí jeho úlohu v této přechodné fázi (Schwartz et 

al., 2013). Na sezónních druzích křečků se zjistilo, že je jeho exprese indukována v dorsomediálním 

posteriorním ARC (dmpARC) při přechodu z dlouhé do krátké fotoperiody, a že se v této oblasti v 

závislosti na fotoperiodě mění exprese i některých dalších genů, které kódují např. RXR nebo CRBP2 

(z angl. cellular retinoic acid-binding protein 2) souvisejících se signalizací kyselinou retinovou (Ross 

et al., 2005). Proto se o dmpARC uvažuje jako o důležité struktuře zapojené v převodu fotoperiodické 

informace do sezónních metabolických změn (Barrett et al., 2005). 

4.3 HIBERNACE 

Hibernační období je tvořeno sérií boutů torporu trvajících v závislosti na druhu a okolní teplotě 

několik dnů až týdnů, které jsou přerušovány krátkými normotermními periodami, tzv. interbouty 

(Carey et al., 2003). Hibernační bouty jsou nejdelší uprostřed hibernační sezóny, na jejím začátku a 

konci bývají krátké (Heldmaier et al., 2004). 
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4.3.1 Navození hibernace a hibernační stav 

Při vstupu do hibernace, který je regulován parasympatickým nervovým systémem (Lyman, 

1984), dochází k snížení dechové frekvence s postupným přechodem k přerušovanému dýchání, 

zpomalení srdečního rytmu i všech ostatních životních funkcí a výraznému zpomalení celkového 

metabolismu (Geiser, 2013). Potlačení aktivity sympatického nervového systému (SNS) je proto pro 

navození hibernace nezbytné, zejména kvůli utlumení endogenní produkce tepla (Dark, 2005). 

Hypothalamický „set point“ pro zahájení termoregulačních reakcí je přenastaven na nižší úroveň, což 

umožňuje snížit tělesnou teplotu na hodnoty jen o pár stupňů vyšší než je teplota okolí (Storey & 

Storey, 2010). Pokud klesá teplota tělesného jádra moc rychle, hibernanti jsou schopni tvorbou tepla 

tento pokles zpomalit či zastavit (Heldmaier et al., 2004). Jedná se tedy o aktivně regulovaný proces a 

termoregulační mechanismy fungují po celou dobu hibernace, jen se sníženou senzitivitou a nižší 

prahovou hodnotou, pod níž dochází k jejich aktivaci (Heller et al., 1977; Snapp & Heller, 1981). 

Histochemickou analýzou exprese genu c-Fos, který je využíván jako marker neuronální 

aktivity, bylo zjištěno, že při vstupu i probouzení vykazují nejvyšší aktivitu neurony v preoptické 

oblasti (POA) v předním hypothalamu (Bratincsák et al., 2007), kde dochází k integraci signálů z 

periferních a centrálních termoreceptorů a aktivaci efektorových termoregulačních drah. Při vstupu je 

to konkrétně ventrolaterální část mediální POA, která tedy pravděpodobně řídí pokles teploty, nicméně 

přesné mechanismy regulující změny tělesné teploty během hibernace zůstávají do značné míry 

neznámé. Do řízení termoregulace je zapojeno mnoho neurotransmiterů a neuromodulátorů. Jedním 

z hlavních je například serotonin (5-hydroxytryptamin, 5-HT) (Abbas et al., 2011). Jeho množství a 

aktivita klíčového enzymu v jeho biosyntéze, tryptofan hydroxylázy, se zvyšuje již před vstupem do 

hibernace (Popova et al., 1993), zároveň klesá aktivita monoamin oxidázy A a tudíž i katabolismus 5-

HT (Semenova et al., 2004). Ukázalo se, že 5-HT může excitovat teplo-senzitivní a inhibovat chlad-

senzitivní neurony v hypothalamu (Jell, 1974; Watanabe et al., 1986) a že v hipokampu se před 

hibernací zvyšuje mRNA exprese 5-HT1A receptoru podílejícího se na vyvolání hypotermie 

(Naumenko et al., 2008). Serotoninergní signalizace se tedy velmi pravděpodobně podílí na regulaci 

vstupu do hibernace. 

K snížení tělesné teploty by mohly přispívat změny vlastností termosenzitivních neuronů v 

hypothalamu, které byly pozorovány například u syslů. U nich se s přechodem do hibernace v POA 

zvyšuje množství teplo-senzitivních neuronů i jejich termosenzitivita (Sun et al., 1998). Na chladové 

podněty tudíž nereagují produkcí tepla tak, jak by tomu bylo mimo hibernační sezónu. 

Několik studií naznačilo zapojení adenosinové signalizace prostřednictvím centrálních 

adenosinových A1 receptorů (A1R) v regulaci tělesné teploty (Jinka et al., 2011; Tamura et al., 2005). 

A1R fungují převážně jako inhibiční receptory a jejich aktivace se zdá být pro navození hypotermie a 

zpomalení metabolismu při vstupu do hibernace nezbytná, neboť blokování aktivity těchto receptorů 

intracerebroventrikulární (ICV) aplikací jejich antagonistů brání spontánnímu vstupu do torporu (Iliff 
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& Swoap, 2012; Jinka et al., 2011). Ačkoli přesná oblast, v níž se adenosin-A1R signalizace podílí na 

spuštění hibernace, je zatím neznámá, v nedávné studii se ukázalo, že pro inhibici termogeneze 

zprostředkovanou A1R by mohly být klíčové inhibiční neurony v intermediálním nucleus tractus 

solitarii (iNTS), jejichž stimulace vede přes inhibici neuronů v rostrálním raphe pallidus (rRPa) k 

potlačení termogeneze (Tupone et al., 2013). K indukci hibernace aktivací A1R nedochází mimo 

hibernační období, což svědčí o sezónním zvýšení senzitivity k této signalizaci (Jinka et al., 2011). 

Hledáním molekul zodpovědných za spuštění hibernace se zabývají vědci řadu let a několik 

účinných látek, které vyvolávají stav podobný torporu, již bylo objeveno. Mezi ně patří např. derivát 

thyroidního hormonu 3-iodothyronamin (Braulke et al., 2008; Scanlan et al., 2004), nicméně určité 

rozdíly mezi přirozeným a uměle vyvolaným torporem stále existují (Strijkstra et al., 2012; Ratigan & 

McKay, 2015). V 60. letech byl z krve syslů páskovaných izolován hibernační faktor HIT (z angl. 

hibernation induction trigger), který sdílí některé podobnosti se syntetickým delta opioidním peptidem 

DADLE ([D-Ala2, D-Leu5]-enkephalin) a působením přes opioidní receptory je schopný navodit 

hibernaci i u normotermních jedinců (Oeltgen et al., 1988; Rosser & Bruce, 1978). Ačkoli u většiny 

ostatních druhů tyto účinky nevyvolává (Abbotts et al., 1979; Minor et al., 1978), změny v opioidním 

systému v mozku během hibernace svědčí o zapojení tohoto systému do její regulace (Cui et al., 

1996). Studie s křečky a sysly ukázaly, že tento systém reguluje tělesnou teplotu v hluboké hibernaci 

(Tamura et al., 2005, 2012; Yu & Cai, 1993). U křečků zlatých dochází po vstupu do torporu v ARC 

neuronech k produkci β-endorfinu. Ten pak aktivací opioidních receptorů v hypothalamu reguluje 

tělesnou teplotu a udržuje hypotermní stav. ICV aplikace protilátky proti β-endorfinu (Tamura et al., 

2012) či antagonisty opioidních receptorů během hluboké hibernace vede naopak k zvýšení teploty a 

přerušení hibernace (Tamura et al., 2005). Dle těchto studií se tedy zdá, že regulace tělesné teploty 

během hibernace je fázově specifická. Při vstupu je zapojen A1R systém, zatímco další fáze je 

regulována opioidním systémem. 

Aby se během hibernace minimalizoval energetický výdej, jsou inhibovány nebo silně 

potlačeny neesenciální buněčné a energeticky nákladné procesy včetně genové transkripce a translace 

(Morin & Storey, 2006; Staples, 2014; Wu & Storey, 2012). Jedním z hlavních mechanismů 

potlačujících metabolismus je reverzibilní fosforylace proteinů, která ovlivňuje řadu metabolických 

funkcí (Storey & Storey, 2007). V torporu je tímto procesem redukována zejména aktivita enzymů 

zapojených v katabolismu sacharidů (př. pyruvátdehydrogenázy, hexokinázy) (Storey & Storey, 2004; 

Storey, 1997), což výrazně usnadňuje navození hypometabolického stavu. Dalším důležitým 

mechanismem je pravděpodobně SUMOylace. U hibernujících syslů páskovaných bylo pozorováno 

zvýšené množství SUMOylovaných proteinů (Lee et al., 2007), což vede mimo jiné k inhibici 

transkripčních faktorů a patrně je tak tento proces důležitý pro potlačení genové exprese během 

hibernace (Morin & Storey, 2009). Výjimkou je exprese některých genů a proteinů nezbytných pro 
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regulaci přechodů mezi normotermií a torporem a udržení buněčné integrity v hypometabolickém 

stavu, která je v tomto období naopak zvýšena (Rouble & Storey, 2015; Schwartz et al., 2013). 

V rámci reorganizace metabolismu dochází k přechodu z katabolismu sacharidů na 

katabolismus lipidů a uložené tuky se tak stávají primárním zdrojem energie (Andrews, 2004). 

Lipolýza v bílé tukové tkáni je usnadněna zvýšenou expresí pankreatické a hormon-senzitivní lipázy 

(Wilson et al., 1992; Bauer et al., 2001). Uvolněné mastné kyseliny aktivují PPARα, který je pro 

přepnutí metabolismu na katabolismus tuků klíčový, neboť stimuluje expresi mRNA 

pyruvátdehydrogenázy kinázy 4 (PDK4) (Holness et al., 2003; Stavinoha et al., 2004). Zvýšené 

množství tohoto enzymu inhibuje pyruvátdehydrogenázu, čímž brání konverzi pyruvátu na acetyl-CoA 

a jeho vstupu do citrátového cyklu (Andrews, 2007). PDK4, jejíž exprese je během hibernace zvýšena 

zejména v srdci, WAT a kosterních svalech (Buck et al., 2002), tak pomáhá zachovat sacharidy a 

zajistit, že jsou lipidy primárním zdrojem pro syntézu adenosintrifosfátu (ATP). Během torporu se 

mění preference využitých metabolických substrátů i v mozku, který přednostně využívá ketolátky (př. 

β-hydroxybutyrát). Tomu napomáhá i zvýšená exprese jejich přenašeče monokarboxylového 

transportéru 1 (MCT1) v hematoencefalické bariéře (Andrews et al., 2009). 

PPAR regulují i další geny, které usnadňují přechod na lipidový metabolismus a jsou více 

exprimovány během hibernace. Například u syslů páskovaných, Parryových a tarbíka velkého byla 

během hibernace pozorována zvýšená exprese hydroxymethylglutaryl-CoA syntázy (HMGCS2), 

enzymu důležitého pro syntézu ketolátek (Epperson et al., 2010), FABP zodpovědného za transport 

mastných kyselin do různých buněčných kompartmentů (Wu et al., 2013), karnitin-

palmitoyltransferázy 1 (CPT1), která zajišťuje transport těchto kyselin do mitochondrií či acyl-CoA 

oxidázy, důležité pro oxidaci mastných kyselin (El Kebbaj et al., 2009). PPARα také indukuje růstový 

faktor fibroblastů 21 (FGF21) (Lundåsen et al., 2007), jehož zvýšená exprese vede u hladovějících 

myší k navození denního torporu a stimulaci lipolýzy (Inagaki et al., 2007). U syslů páskovaných tyto 

účinky FGF21 ve spuštění hibernace nicméně pozorovány nebyly, což svědčí o zapojení odlišných 

signálních drah v indukci hibernace a denního torporu (Nelson, 2013). 

Fungování PPAR závisí na dostupnosti PPARγ koaktivátorů-1 (PGC-1), které se významně 

podílejí na regulaci energetického metabolismu a fungování mitochondrií (Liang & Ward, 2006). 

PGC-1α, jehož exprese je indukována chladem a hladověním (Maury et al., 2011) a zvýšena v 

některých tkáních během hibernace (Eddy et al., 2005; Eddy & Storey, 2003), má důležitou úlohu v 

regulaci metabolismu MK, adaptivní termogeneze a biogeneze mitochondrií (Guan et al., 2005; Wu et 

al., 1999). Kromě koaktivace PPAR zvyšuje transkripci cílových genů koaktivací i dalších jaderných 

receptorů, např. farnesoidního receptoru X (FXR), jaterního receptoru X (LXR) nebo RORα. FXR 

jsou významnými regulátory metabolismu žlučových kyselin, podílejí se na metabolismu lipidů a 

sacharidů (Kim et al., 2007; Zhang et al., 2006), LXR jsou zapojeny v regulaci homeostázy 

cholesterolu a lipidů (Peet et al., 1998; Kalaany et al., 2005) a RORα ovlivňují řadu fyziologických 
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procesů včetně lipidového metabolismu (Kang et al., 2007). Exprese ligandů i cílových genů všech 

těchto receptorů se mění v průběhu hibernačního období a je tak pravděpodobné, že se jaderné 

receptory podílejí na regulaci hibernační fyziologie (shrnuto v Nelson et al., 2009). 

V regulaci hlavních metabolických změn během hibernačního cyklu se předpokládá i zapojení 

sirtuinů (SIR), NAD
+
-dependentních deacetyláz, jejichž hladiny se v průběhu hibernace mění v 

různých tkáních (Rouble & Storey, 2015). Tyto enzymy jsou zapojeny v mnoha metabolických a 

ochranných procesech. Např. SIRT3 v mitochondriích zmírňuje oxidační stres (Jing et al., 2011; Qiu et 

al., 2010), SIRT1 reguluje hlavní transkripční faktory zapojené v metabolismu glukózy a lipidů, jako 

PPAR či PGC-1α, a usnadňuje mobilizaci tuků během hladovění (Gerhart-Hines et al., 2007; Picard et 

al., 2004; Rodgers et al., 2005). 

V udržení hibernačního stavu má pravděpodobně důležitou úlohu histaminergní signalizace. 

Množství histaminu se během hibernace zvyšuje a dochází i k lokálním změnám exprese 

histaminových receptorů (Sallmen et al., 2003). Histamin funguje v CNS jako neurotransmiter a 

zvýšená exprese jeho receptorů H1 a H2, které zprostředkovávají excitační efekt histaminu (Selbach et 

al., 1997; Yanovsky & Haas, 1998), byla pozorována v hipokampu. Aplikace histaminu do této oblasti 

navíc prodlužuje délku hibernačního boutu (Sallmen et al., 2003). Histamin excituje pyramidové 

neurony hipokampu, které generují akční potenciály i při nízké teplotě mozku. Tyto buňky následně 

inhibují ascendentní aktivační systém retikulární formace zodpovědný za probouzení ze spánku a 

udržování bdělého stavu, čímž prodlužují délku hibernace (Arant et al., 2011; Sallmen et al., 2003). V 

mozkové kůře a bazálních gangliích se naopak zvyšuje exprese inhibičního receptoru H3, jehož 

prostřednictvím histamin snižuje např. uvolňování dopaminu. Regulací dalších neurotransmiterních 

systémů pomocí těchto receptorů by se tak histamin mohl podílet na řízení činnosti CNS během 

hibernace (Sallmen et al., 2003). 

Aby se hibernanti vyhnuli letálním poškozením či různým onemocněním v průběhu hibernace, 

vyvinuli si řadu ochranných mechanismů. Kromě genů zapojených v metabolismu vykazují zvýšenou 

expresi i geny, jejichž produkty zajišťují zachování základních funkcí při nízkých teplotách, např. α-2 

makroglobulin (Epperson & Martin, 2002), který brání srážení krve a usnadňuje její průtok při nízké 

teplotě, čemuž napomáhá i snížené množství srážecích faktorů a cirkulujících trombocytů (McCarron 

et al., 2001). U některých druhů se zvyšuje exprese sarkoplazmatické/endoplazmatické Ca
2+

 ATPázy 

2a (SERCA 2a) (Brauch et al., 2005; Yatani et al., 2004), hlavní Ca
2+

 pumpy v srdečním svalu, jejíž 

zvýšená aktivita udržuje rovnováhu Ca
2+

 a tím funkci srdce i při nízké tělesné teplotě (Giroud et al., 

2013). U hibernujících křečků zlatých a syslů dlouhoocasých (Citellus undulatus) byla zjištěna 

zvýšená exprese některých konexinů (Fedorov et al., 2005; Saitongdee et al., 2000), které jsou 

stavebními prvky buněčných spojení „gap junctions“ vyskytujících se v srdci, což zřejmě usnadňuje 

synchronní kontrakce. 
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Během hibernace a zejména při probouzení dochází k zvýšení antioxidační obrany, která 

zajišťuje ochranu makromolekul a tkání před oxidativním poškozením vyvolaným působením volných 

radikálů, jejichž množství se při zahřívání výrazně zvyšuje v důsledku vysoké spotřeby kyslíku 

(Vucetic et al., 2013). U sysla Parryova a sysla páskovaného byla pozorována 3-4x vyšší plazmatická 

koncentrace askorbátu, který vychytává volné radikály (Drew et al., 1999; Tøien et al., 2001). Při 

probouzení se zvyšuje aktivita obranných enzymů jako katalázy, glutathion peroxidázy či 

superoxiddismutázy (Ohta et al., 2006; Okamoto et al., 2006). S probouzením se zvyšuje i syntéza 

melatoninu a to bez ohledu na denní dobu, v jaké k němu dochází (Vaněček et al., 1984). Melatonin 

má řadu protektivních funkcí a volně prochází přes buněčné membrány a hematoencefalickou bariéru 

(Reiter et al., 2010), takže se předpokládá, že má ochrannou úlohu během tohoto náročného přechodu. 

Kromě přímého vychytávání volných radikálu také reguluje aktivitu antioxidantních enzymů (Antolín 

et al., 1996), zvyšuje aktivitu komplexu I a IV v mitochondriích (Martín et al., 2002), které produkují 

nejvíce volných radikálů, před jejichž působením chrání DNA i buněčné membrány a potlačuje 

apoptotickou signalizaci (Schwartz et al., 2015). 

4.3.2 Periodická probouzení 

Hibernační bouty jsou skoro u všech hibernujících druhů přerušovány krátkými návraty do 

normotermie, během nichž dochází k obnovení veškerých procesů na téměř běžnou úroveň (Carey et 

al., 2003). Většina hibernantů vykazuje poměrně pravidelné rytmy probouzení a torporu, což značí 

zapojení nějakého endogenního časovacího mechanismu. Tato skutečnost a podobnost mezi 

cirkadiánním cyklem tělesné teploty, která je vysoká v bdělém stavu a nízká během spánku, a tělesnou 

teplotou v průběhu hibernačního cyklu, která je nízká v torporu a během interboutu se vrací téměř na 

normotermní úroveň, vedla Malana (2010) k hypotéze, že cyklus torpor-probouzení je výsledkem 

působení specifických cirkadiánních „TA hodin“ (z angl. torpor-arousal), které na rozdíl od hlavních 

hodin v SCN ztratily svou teplotní kompenzaci a přetrvávají i během hibernace (Malan, 2010, 2012). 

Probouzení z torporu je v porovnání s jeho navozením relativně rychlé (Hampton et al., 2010). 

Výrazně se zvyšuje činnost SNS (Wang & Lee, 1996), který stimuluje činnost srdce k prokrvení tkání 

a mobilizaci energetických substrátů, jimiž jsou v počáteční fázi zahřívání zejména sacharidy, později 

i v kombinaci s mastnými kyselinami (Dark, 2005). Zahřívání je zajištěno endogenní produkcí tepla, 

jehož hlavním zdrojem je hnědá tuková tkáň (BAT) umožňující netřesovou (adaptivní) termogenezi. 

BAT je charakteristická velkým množstvím mitochondrií se specifickým rozpřahujícím proteinem 

UCP1 v jejich vnitřní membráně, který umožňuje odpojení oxidativní fosforylace od syntézy ATP. 

Tento proces je regulován SNS a jeho neurotransmiterem noradrenalinem, který spouští přes β3-

adrenergní receptory v membránách hnědých adipocytů signální dráhu s cAMP a proteinkinázou A 

vedoucí k fosforylaci a aktivaci lipáz a následné lipolýze. Volné mastné kyseliny aktivují UCP1, ten 

umožní tok protonů přes vnitřní membránu, čímž se snižuje elektrochemický protonový gradient 
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pohánějící syntézu ATP a veškerá energie se uvolňuje ve formě tepla, které je krví rozváděno po těle 

(Cannon & Nedergaard, 2004). 

Adrenergní signalizace zvyšuje v BAT při nízké teplotě expresi DIO2 (Raasmaja & Larsen, 

1989), což vede k lokálnímu zvýšení koncentrace T3, jehož působení zvyšuje expresi Ucp1 (Martinez 

De Mena et al., 2010). Blokování hypothalamického tyreoliberinu působením protilátky navíc 

zabraňuje zvýšení tělesné teploty při probouzení (Tamura et al., 2005), takže thyroidní hormony se 

pravděpodobně také podílejí na zahřívání během probouzení z torporu. 

K posílení BAT termogeneze by mohly přispívat i orexiny (též hypocretiny), hypothalamické 

neuropeptidy zapojené v různých fyziologických funkcích jako např. termogenezi, příjmu potravy, 

spánkovém cyklu či energetickém výdeji (shrnuto v Sellayah & Sikder, 2013). Orexinergní neurony 

projikují do mnoha oblastí mozku včetně těch zapojených v termoregulaci (POA, DMH, RPa) (Peyron 

et al., 1998; Tupone et al., 2011) a aktivace orexinových receptorů v rostrálním RPa zesiluje BAT 

termogenezi (Tupone et al., 2011). Jejich účast na zahřívání z hibernace nicméně nebyla ještě zcela 

prozkoumána (Sellayah & Sikder, 2013). 

Jakmile se tělesná teplota zvýší přibližně na 15°C, spouští se i třesová termogeneze 

zprostředkovaná kontrakcemi kosterních svalů (Dark, 2005). 

Zvýšení tělesné teploty je pravděpodobně řízeno z ventromediální části mediální preoptické 

oblasti, která při probouzení vykazuje silnou c-Fos expresi (Bratincsák et al., 2007). V hypothalamu 

sysla Parryova byla během probouzení pozorována zvýšená exprese genu Abat zodpovědného za 

katabolismus γ-aminomáselné kyseliny (GABA). Jeho zvýšená exprese by tak mohla vést k snížení 

hladiny GABA v hypothalamu a tím disinhibici neuronů v DMH inervujících neurony v rRPa, které 

regulují BAT termogenezi (Yan et al., 2008). 

Periodická probouzení jsou energeticky velmi nákladná. Odhaduje se, že asi 70-80% energie 

spotřebované za celou hibernační sezónu je vyčerpáno během těchto period (Armitage et al., 2003; 

Karpovich et al., 2009). Existuje spousta teorií, proč k nim dochází, ale žádnou z nich se zatím 

nepodařilo jednoznačně prokázat. Dle těch nejběžnějších jsou periodická probouzení vyvolána např. 

potřebou obnovit metabolickou homeostázu (Epperson et al., 2011) či imunitní systém pro boj s 

patogeny, které vstoupily do organismu během torporu (Prendergast et al., 2002), resyntetizovat 

důležité proteiny nebo se zotavit ze spánkové deprivace způsobené během hypotermie (Daan et al., 

1991; van Breukelen & Martin, 2015). 

4.3.3 Fungování SCN a cirkadiánních hodin během hibernace 

Cirkadiánní systém zajišťuje koordinaci vnitřních biologických procesů a jejich synchronizaci 

s vnějším prostředím. Zatímco denní torpor je cirkadiánními hodinami řízen (Herwig et al., 2007), 

v případě hibernace zůstává otázka fungování těchto hodin stále nejasná, přestože se jí už zabývalo 

mnoho studií. Na jedné straně jsou studie poukazující na pozastavenou činnost hodin, dle kterých 
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během hibernace dochází v SCN k vymizení rytmických oscilací v expresi některých hodinových 

genů, konkrétně Per1, Per2, Bmal1, stejně jako u hodinami kontrolovaného genu Avp či ztrátě 

rytmické exprese Aanat (Revel et al., 2007). Na straně druhé jsou studie naznačující fungování hodin i 

v podmínkách hibernace, které vycházejí například z pozorování přetrvávajících cirkadiánních rytmů 

tělesné teploty, i když s velmi nízkou amplitudou, u některých druhů křečků a zemních veverek 

(Grahn et al., 1994; Ruby et al., 2002). Tyto rytmy ale nebyly pozorovány u sysla Parryova 

(Spermophilus parryii) a sysla obecného (Spermophilus citellus) (Hut et al., 2002; Williams et al., 

2012) a otázka funkčnosti cirkadiánního pacemakeru během hibernace tak zůstává stále kontroverzní. 

Ablace SCN nicméně narušuje časový průběh hibernačního cyklu (Ruby et al., 1996) a pokusy s 

radioaktivně značenou 2-deoxyglukózou ukázaly, že SCN zůstává během hibernace aktivnější než 

většina ostatních oblastí mozku (Kilduff et al., 1982). Exprese c-Fos mRNA se zvyšuje během torporu 

s vrcholem při probouzení (Bratincsák et al., 2007) a v tuto dobu bylo pozorováno i signifikantní 

zvýšení exprese genů Per1, Cry1, Cry2 a Bmal1 v několika tkáních (Yan et al., 2008). Tyto výsledky 

svědčí o zapojení SCN v regulaci hibernace, nicméně jejich přesná úloha v tomto procesu zůstává 

zatím neznámá. 

Některé druhy (např. sysel obecný, sysel Parryův a sysel zlatavý) vykazují po ukončení 

hibernace krátké období arytmycity v aktivitě i tělesné teplotě, ale během několika dnů dochází k 

resynchronizaci hodin a postupnému obnovení cirkadiánních rytmů (Hut et al., 2002; Williams et al., 

2012). Tato pozorování by podporovala teorii o pozastavené činnosti cirkadiánních hodin během 

hibernace, nicméně jiné příbuzné druhy jsou rytmické ihned po jejím ukončení (Ruby et al., 2002). 

4.3.4 Ukončení hibernace 

Environmentální signály pro ukončení hibernace mohou využívat pravděpodobně jen 

živočichové zimující v nadzemních hibernakulech. Spousta druhů ale hibernuje pod zemí a jejich 

úkryty jsou obvykle dobře izolovány, takže do nich neproniká světlo a teplota uvnitř zůstává relativně 

stabilní (Körtner & Geiser, 2000; Williams et al., 2012). Načasování konce hibernace je u nich tedy 

zřejmě řízeno endogenními mechanismy. 

Živočichové ukončují hibernační sezónu s plně obnovenými gonádami a na počátku jarního 

období jsou tak schopni ihned zahájit rozmnožování. Samci končí hibernaci obvykle o několik dní 

dříve než samice, neboť dokončení testikulárního vývoje a spermatogeneze vyžaduje určitou dobu 

působení normotermních teplot (Dark, 2005). Toto spontánní obnovení reprodukční funkce je řízeno 

endogenním rytmem a dochází k němu i v podmínkách stálé tmy (Loudon et al., 1998). Rozlišují se 

dva typy endogenních sezónních rytmů, které jsou založeny buď na „intervalovém časovači“, nebo na 

cirkanuálních hodinách (Paul et al., 2008). 

První typ rytmů je typický pro krátkověké druhy (např. křeček zlatý). Působení zkracující se 

fotoperiody vede ke gonadální involuci a navození hibernace, ale koncem zimy je vlivem endogenního 
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časovače zahájeno spontánní obnovení gonád. To hibernujícím živočichům zajišťuje, že se mohou 

začít rozmnožovat ihned po ukončení hibernace, jakmile nastanou vhodné podmínky. Tento typ rytmů 

musí být ale resetován dlouhodobějším působením dlouhé fotoperiody, aby mohl být na podzim 

zahájen nový hibernační cyklus (Prendergast, 2005). 

Druhy, u nichž je načasování řízeno cirkanuálními hodinami, nemusí být vystaveny dlouhým 

dnům, aby mohly na podzim znovu hibernovat (Saboureau, et al., 1999). Aby se ale nedostali mimo 

fázi, musí být jejich hodiny synchronizovány s vnějším prostředím, k čemuž jim stačí pouze část 

informace z ročního fotoperiodického cyklu (Monecke, 2004). 

5 FOTOPERIODISMUS A DALŠÍ ORGANISMY 

Fotoperiodismus, tedy schopnost měřit délku dne a na její změnu reagovat přizpůsobením 

fyziologických a behaviorálních procesů, je rozšířen napříč rostlinnou i živočišnou říší. Pro mnohé 

organismy není fotoperioda jen součástí cirkadiánních cyklů, ale je zapojena i v načasování sezónních 

aktivit. U rostlin reguluje například kvetení, tvorbu zásobních orgánů či dormanci pupenů (Weller & 

Kendrick, 2008). U hmyzu řídí nástup diapauzy, může regulovat pohlavní vývoj, reprodukci, migraci, 

výměnu srsti či peří u ptáků i savců, pro načasování migrace a reprodukce ji využívají i některé ryby 

nebo může modulovat procesy závislé na teplotě u obojživelníků a plazů (shrnuto v Bradshaw & 

Holzapfel, 2007). 

Tyto organismy musí být schopny vnímat nejen délku dne, ale i směr její změny. Všechny 

fotoperiody se totiž objevují dvakrát ročně a některé podobně dlouhé předcházejí zcela odlišným 

podmínkám. Proto musí být schopny uchovávat informaci o předchozí fotoperiodě, aby ji mohly 

porovnat s tou aktuální (tzv. fotoperiodická historie), což zajistí zahájení sezónně vhodné reakce 

(Prendergast, 2005; Walton et al., 2011). Schopnost reagovat na změnu délky dne je zřejmá zejména 

při jarní a podzimní rovnodennosti, kdy navzdory stejně dlouhé fotoperiodě vykazují sezónní 

živočichové rozdílné fyziologické reakce. 

Pro fotoperiodismus bylo navrženo několik modelů, které se snaží vysvětlit, jak organismy měří 

délku dne. Mezi základní patří modely vnější či vnitřní koincidence, dle kterých je měření délky dne 

funkcí cirkadiánního systému, a model přesýpacích hodin založený na procesu akumulace určitých 

regulačních produktů, které přibývají v závislosti na délce dne a příslušná reakce je spuštěna po 

dosažení prahové koncentrace. V tomto modelu není cirkadiánní systém ve fotoperiodismu zapojen. 

Dle modelu vnější koincidence dochází k interakci mezi cirkadiánními hodinami a světlem, zatímco 

model vnitřní koincidence předpokládá interakci dvou cirkadiánních oscilátorů, z nichž jeden je 

synchronizován s úsvitem a druhý se soumrakem (shrnuto v Hut, 2011). 

Mechanismy vnímání a zpracování fotoperiody se liší mezi různými skupinami živočichů. 

Zatímco u savců je jedinou vstupní drahou světla sítnice, ostatní skupiny obratlovců mají v CNS 

několik fotosenzitivních míst, jejichž prostřednictvím mohou koordinovat fotoperiodické reakce. 
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Rozdílný je i význam melatoninu v sezónních reakcích. Pro savce je zcela zásadní, zatímco například 

u ptáků jsou tyto reakce na rytmu melatoninu pravděpodobně nezávislé, ačkoli je může modifikovat 

(Greives et al., 2012). Fotoperiodické reakce se ale v hypothalamu savců a ptáků shodují v zapojení 

lokálního metabolismu thyroidních hormonů regulovaného působením TSH. Prostřednictvím této 

dráhy jsou řízeny sezónní reprodukční funkce u obou skupin (Barrett et al., 2007; Yoshimura et al., 

2003). Ačkoli sezónní savci mají dvě rozdílné reprodukční strategie, kdy jedna skupina s dlouhým 

gestačním obdobím se množí při krátké fotoperiodě a druhá skupina s krátkou dobou březosti při 

prodlužující se fotoperiodě na jaře, sdílejí společný mechanismus fotoperiodické indukce T3. Přesný 

způsob, jakým tento hormon vyvolává opačnou reakci u těchto druhů, zatím nebyl zcela objasněn (Hut 

et al., 2014; Nakane & Yoshimura, 2014). 

6 ZÁVĚR 

V sezónním světě musí být živočichové schopni vypořádat se s výkyvy vnějších podmínek, jako 

je teplota či dostupnost potravních zdrojů. Jednou z nejúčinnějších strategií, jak se vyrovnat 

s nepříznivými podmínkami prostředí, zejména během zimního období, je hibernace. Během ní jsou 

živočichové schopni výrazně zpomalit veškeré fyziologické procesy a udržovat je dlouhodobě na 

minimální úrovni. To jim umožňuje ušetřit značné množství energie, kterou by jinak museli vynaložit 

na setrvání v normotermii. Vzhledem k náročnosti této adaptace je potřeba se na ni důkladně připravit 

a všechny procesy, které jí předcházejí, včetně hibernace samotné, správně načasovat. Pro přesné 

načasování sezónních reakcí využívají hibernanti dvě strategie, obě ale sdílejí společný Zeitgeber, a 

tím jsou sezónní změny délky dne. Fakultativní hibernanti vyžadují k spuštění hibernace vnější signál, 

kterým je nejčastěji právě zkracující se fotoperioda, zatímco u obligatorních druhů není tento signál 

potřeba přímo pro navození hibernace, ale je nezbytný pro synchronizaci jejich cirkanuálních rytmů. 

Základní mechanismy pro měření délky dne a převod této informace do sezónní fyziologie se zdá být 

u obou skupin stejný. Během několika posledních let byl učiněn významný pokrok v objasnění 

neuroendokrinní dráhy, která prostřednictvím TSH signalizace zprostředkovává sezónní změny, 

zejména co se týče reprodukce. U hibernujících druhů vede zkracující se fotoperioda prostřednictvím 

této dráhy k potlačení pohlavních funkcí, což je pravděpodobně důležitým předpokladem pro spuštění 

hibernace. Jak fotoperioda působí změny v dalších systémech, zůstává ale zatím nejasné a jsou proto 

potřeba další studie. 
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