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Abstrakt:

Zivotni strategie ptakil lze rozli§it na pomalé, charakterizované vét§imi investicemi do
budouci reprodukce, a rychlé, charakterizované vétSimi investicemi do aktudlni reprodukce.
Koncept pace-of-life syndromii oznacuje koevoluci Zivotnich strategii a souvisejicich
fyziologickych, imunologickych a behaviordlnich znakt. Ptaci z tropickych oblasti oproti
dospivani, mensi snisky, pomalejsi metabolismus). Podé¢l latitudindlniho gradientu byly u
tropickych ptakii zaznamenany snizené investice do mnozstvi (hmotnosti) celkového
opefeni. Zustava vSak nejasné, zdali existuje latitudinalni trend i v samotném rastu per, a
zdali je rist per pomalejsi u tropickych druhti. Tropicti ptaci maji nizs§i bazalni hladiny
kortikosteronu a testosteronu, nicméné¢ dostupné studie jsou zaloZeny pievazné na analyzach
hormonti z krevni plazmy. Prvnim cilem této diplomové prace bylo vyhodnotit rozdily
v investicich tropickych (Kamerun) a temperatnich (CR) pévcti do rychlosti riistu ocasnich
per metodou komparativni ptilochronologie. Druhym cilem diplomové prace byla analyza
koncentraci steroidnich hormonii vybranych temperatnich (CR) pévcll z pefi pomoci
HPLC/MS. Pii kontrole na délku pera a té€lesnou hmotnost byly zjistény pomalejsi ristoveé
rychlosti u kamerunskych druhti. Zaroven dalkovi subsaharsti migranti vykazovali stejné
rustové rychlosti jako temperatni rezidenti a migranti na kratké vzdalenosti. Tyto vysledky
naznacuji, Ze ristova rychlost ocasniho pefi stoupa podél latitudinalniho gradientu smérem
od rovniku k temperatni zoné, a Ze pefi stejné délky roste tropickym pévelim oproti jejich
temperatnim protéjSkiim déle. Analyza HPLC/MS detekovala kortikosteron i testosteron ve
vSech analyzovanych perech. Analyza hladin hormonti vybranych zéastupct ¢eskych pévcii
vykazovala vysoké hodnoty opakovatelnosti 1 pfes relativné nizké navazky peti a velkou
variabilitu v koncentracich hormont mezi levymi a pravymi pery. Koncentrace hormont se
mezidruhové liSily, nicméné nebyl zjiStén vztah mezi koncentracemi a ptilochronologickymi
znaky per, patrné z divodu limitovaného vzorku. ZjiSténi, Ze tropickym ptakim roste ocasni
pefi pomaleji, mize prohloubit dosavadni znalosti o Zivotnich strategiich ptakti podél
globélniho latitudinalniho klimatického gradientu. Kombinace ptilochronologie a nové
metody analyzy hormont z pefi mize pfedstavovat efektivni ndstroj pro studium investic do
rustu peti v kontextu s latitudou souvisejicich pace-of-life syndromd.

Kli¢ova slova: komparativni analyza, kortikosteron, rustovy prouzek, HPLC, Zzivotni
strategie, ptilochronologie, pace-of-life syndrom



Abstract:

Avian life histories range along the axis from slow to fast, with slow life histories being
characterized by greater investments in future reproduction, and fast by greater investments
in current reproduction. The concept of pace-of-life syndromes refers to the coevolution of
life strategies and related physiological, immunological and behavioral traits. Avian species
from tropical areas are characterised by slower life histories (longer parental care, later
maturation, smaller clutches, reduced metabolic rate) when compared to temperate zone
species. Within this latitudinal gradient, investments in the total amount (weight) of body
feathers have also been shown to be reduced in tropical birds. It remains unclear, however,
whether feather growth itself follows this latitudinal pattern, and is slower in tropical species.
Tropical birds have lower basal levels of corticosterone and testosterone, however available
studies are based mainly on analyzes of hormone concentrations from plasma. The first aim
of this diploma thesis was to evaluate differences between tropical (Cameroon) and
temperate zone (the Czech Republic) passerine species in investments in tail feather growth
by using methods of comparative ptilochronology. The second aim of the diploma thesis was
to analyze concentrations of steroid hormones from feathers in selected temperate zone
(Czech) passerine species by using approches based on the HPLC/MS method. When
controlled for feather length and body weight, feathers showed slower growth rates for
Cameroonian species. At the same time, sub-Saharan migrants exhibited the same growth
rates as temperate residents and short distance migrants. These results suggest that the tail
feather growth rate increases along the latitudinal gradient, from the equator towards the
temperate zone, and feathers of the same length grow longer in tropical passerines than in
their temperate zone counterparts. The HPLC/MS analysis detected steroid horomnes,
namely corticosterone and testosterone, in all analysed feathers. Hormone concentrations
analysis of selected species of temperate zone passerines showed high repeatability values
despite relatively low sample sizes and relatively high variability in hormone concentrations
between left and right feathers. Concentrations of feather steroid hormones differed at
interspecific comparison, however, the relationship between the concentrations and the
ptilochronological parametres of the feather was not revealed, probably because of a limited
sample size. To conclude, our finding that tropical birds grow tail feathers slower can deepen
existing knowledge of changes in bird life histories along the global latitudinal climatic
gradient. The combination of ptilochronology and new methods of hormone analysis from
feathers could provide an effective tool for studying investments in feather growth in the
context of latitude associated pace-of-life syndromes.

Key words: comparative analysis, corticosterone, feather growth bar, HPLC, life history
traits, ptilochronology, pace-of-life syndrome



L UVOD oottt 1
1.1 Pfedstaveni systému — tropiCti vs. temperatni ptaci .........ccceeceervieerieeniieenieeieeieeeee e 3
1.2. Srovnani zivotnich strategii ptakd v tropech a temperatu ..........ccoeeevververeereereeseennnnn 4

1.2.1. Pace of 1ife SYNAromy .......cccccveeciiiiiieiiiciieeee ettt seve e es 5
1.2.1.1. Investice do 1eprodukCe .........cceveerieiiiiiienieiieieri e 6
1.2.1.2. RYChIOSE TUSEU ..eeuvvieeiiieiiieciiieiieeie ettt iae et enseesaee s 10
1.2.1.3. Velikost kiidel ptacich mlad’at pii opusténi hnizda ..........ccoccvevveeennen. 12
1.2.1.4. HMOtNOSt OPETENT ....eeeniieiiieiieiiieieeiteeteste ettt 13
1.2.1.5. Koncentrace steroidnich hormont ...........cccceceveeniniiniinininencieee, 14
1.2.1.6. Rychlost metabolismu a velikost Organtl .........c..ceceeeverceieienecnenennenn 18
G TR < o SOOI 20
LR T B A o T T RSP RTURRI 20
1.3.1.1. OBIYSOVE PETT .euvivieiieiieiiieiieie ettt ettt ettt s eaeas 20
1.3.1.2. Prachove PeT ...ccueeevieiiieiieeiteseeee ettt 21
L TR 21 1 o 1<) - PSRRI 22
1.3.3. RUSE PETT @ MIZIACE ..vveevieeeiieiieeiieeiieeieeeiee ettt eieesteestaeeteeseteeseaeenseesnseeseesnseenns 23
1.4, PHIOCATONOIOZIC .....veevieeieiieiieie ettt ettt ettt e et eseenseseeesseenseneean 25
1.4.1. Princip MEOAY ...ccveeieiieiieiiieciie ettt ettt eeteeieesteeseaeeteeseteeseaeenbeesnseessaesnseenns 25
1.4.2. Vztah ristovych prouzki s fotoperiodou a cirkadiannimi rytmy ..........ceeeeeee.. 27
1.4.3. FIUKtUACE V @SYMELIIT .eecveeeeiieiieeiieeiiieiiecieeeiteeiee et eeteeeteeeeteestaeenraessaeessaesnseenes 29
1.4.4. VYhody MELOAY .....oovviiiiiiiiieiie ettt ettt ettt et s e e iee et e 29
1.4.5. Rist pefi jako POLS U PtAKTL ..oovveveieiieieiieeeeceee e 30
1.4.5.1. RGst pefi @ MetaboliSIMUS .....ccceecvieriieiiieiiieiieeie et 31
1.5. Steroidni hOrmMONY V PEIT ....eevueeiirieiieieciieieeie ettt e e eeeseees 33
1.5.1. KOTHKOSEEION ..euvieniieiiiiiiesieeie ettt sttt ettt 33
1.5.2. TESOSTEIOMN ...eoviivieniieniiniienieeie ettt et sttt ettt ettt st esaesbe e teeatesbeenbeennenaeen 34
1.5.3. Analyza hormont z pefi a rozdily a vyhody oproti analyze z krve .................... 34
1.5.3.1. Analyza z krevni plazmy .......cccccevveieiiiiiiiiniieiieieee e 35
1.5.3.2. ANALYZA Z POIT ..eecvvieiiieiiecieeiieeieesie ettt et 36
1.5.4. Techniky analyzy hOrmoOntl ..........ccccoeviiieiieiiieiie e 38
1.5.4.1. Radioimunologické a enzymatické analyzy ............cccecevvevevrcveneecnnnen. 38

1.5.4.2. Vysokoucinna kapalinova chromatografie s hmotnostni detekci
(HPLC/MS) ettt 39
2. CILE PRACE ..oouciiiiiiiiiee ittt 42
3. MATERIAL A METODIKA .......cooiiimiieiieeeeeeeeeeee s ses s nasneneens 44



3.1. Studovana Gzemi @ SDET AAL ...t 44

3.1.1. OdChyty PLAKTL ..ocvveieeiieiieciieie ettt ettt ettt esbessa e teessesssesseensesenas 45

3.1.1.1. Piitomnost juvenilnich jedinctl ..........ccevvvveviiecieniiierieeieceeee e 46

3.1.2. TYPY INUGTACE ...vveeeiieiieeiieeieeeieeeteeeteesteeeteesateeteeseaeessseensaesnseessseenseessseenseesseenns 46

3.1.3. TYPY PELICHANT ..o.eveiieiiiceieciiee ettt e snees 46

3.2. Ptilochronolo@ickd analyza ..........cccccecveeiieiiieiiieniecie et 47

3.3. Analyza hladin hormont Z PETi .........ccccerierieiiiiieiieeceee et 48

3.4, Statistickd ANaAlYZa .......cccoeiiiiiieieeee et 49

3.4.1. Taxonomicka analyZa ..........cccceeeuiiiiieiiieeiieeie et steeeeeesbeesereseee e 50

3.4.2. Fylogenetickd analyza ........ccccccovieiiieciinieniieieseeiece et 50

3.4.3. Analyza opakovateINOStl ........cccecceereiiiriieiiieiieeiie ettt re et e e 52

4. VYSLEDKY .oooiiiomiieiuneeesssseesesesseee et ssss s ess sttt 53
4.1. Ptilochronologickd analyza ...........ccccceeeiirieiieiiieeceee e 53

4.1.1. Vliv pohlavi a klimatu na rstovou rychlost rhachis ...........cccceeeieriiriiencinennnen. 53

4.1.2. Vliv latitudy na délku rhachis ..........cccoeoiiieiieiinieiee e 54

4.1.3. Vliv latitudy a délky rhachis na ristovou rychlost rhachis ...........ccccceevveeneennnen. 58

4.1.4. Vliv latitudy na hmotnoSt PEIa ........ccceecvevierrierierieniieieetesirere e saeseeenee e 60

4.2. Analyza hladin hormontl ...........ccoociiieiiiiiiii e e e 61

4.2.1. Opakovatelnosti v métenich levych a pravych per .......ccccccevvivviieniiniiiciieen. 61

4.2.2. Koncentrace hormontl V PereCh ........c.ccccvieriieiiieriieiieeieeseeeiee e eseve e svee e 62

4.2.2.1. Mezidruhové rozdily v koncentracich hormontl ...........cccccoevvveieennnnnnne. 63

4.2.3. Mezidruhové rozdily v riistovych rychlostech ..........ccocevieviiiciinienieieeiee 64

4.2.4. Mezidruhové rozdily v délce rhachis .........cccceevevienieiiniiiiecesee e 64

4.2.5. Vztah mezi koncentracemi hormonti a ristovymi rychlostmi per ...................... 65
S.DISKUZE ottt ettt et bbbttt ettt et et e nae 66
5.1. Ptilochronologickd analyza ...........cccccceeriieiiieniienie ettt 66

5.2. ANalyza hOTMONT .....ccveiieiiieiieie ettt ettt e e ssbessaesseessessaenseensensnas 69

6. ZAVER ..ottt 73
ZUATOJC ettt ettt ettt ettt ettt et et ettt et e e bt ettt e bt e ea bt e Rt e e bt e en bt e nteenbeeenbe e nteenbeeenteennteennes 75






1. UVOD

Zakladnimi rysy zplsobu zivota kazdého organismu jsou jejich zZivotni strategie, které jsou
charakterizovany kompromisem mezi investiceni do aktualni a budouci reprodukce. Protoze
jsou zivotni strategie selektovany podminkami prostfedi, v kazdé oblasti pfevazuje strategie,
ktera je pro dané prostifedi nejvyhodnéjsi. Mnoho aspektli Zivotnich strategii ptakl souvisi
se vzdalenosti od rovniku neboli latitudou (Ricklefs 2000, Martin et al. 2006). Ptaci
rozmnozujici se v tropech vykazuji v porovnani s ptdky mirné¢ho pasma ,,pomale;j$i“ Zivotni
strategie podél tzv. slow-fast kontinua. PeCuji o sva mlad’ata delSi dobu, pozdéji dospivaji,
maji mensi sniSky, Ziji déle a maji celkové pomalej$i metabolismus. Oproti tomu druhy

temperatni ziji ,,rychleji*; maji pocetnéjsi sntisky, rychlé dospivani, kratsi délku zivota a

rychlej$i metabolismus (Skutch 1976, Russel 2000, Moller et al. 2017).

Z principit slow-fast kontinua vychéazi koncept pace-of-life syndromi, oznacujici
koevoluci Zivotnich strategii a souvisejicich fyziologickych, imunologickych a
behaviordlnich znaki. Intenzita metabolismu je Gzce spjata s dostupnosti potravy, pficemz
nutri¢ni kondice jedince se mize projevit na kvalité opefeni (Grubb 2006). Vnitrodruhové
studie ukazuji, Ze s klesajici dostupnosti potravy klesa rychlost metabolismu a pefi rostouci
v obdobi nedostatku potravy dortstd kratSich rozméri (Wiersma & Verhulst 2005).
Dostupnost potravy je v tropech sice celorocné stald, ale v mirném pasmu diky sezonalité
prostfedi nastavaji obdobi jejiho nadbytku, coz se miiZe projevit v rozdilnych investicich do
opefeni. Analyzou tzv. riistovych prouzki, které se béhem doby riistu na perech vytvateji,
je teoreticky mozné zjistit, zdali se charakter rustu pera lisi s latitudou. Pomalejsi riist v
tropech by pak mohl implikovat, Ze rlst pera je soucasti pace-of-life syndromt. Ptekvapive,
dostupné ptilochronologické studie jsou zaméteny pouze na vnitrodruhové rozdily, nebo na
komparaci nékolika blizce ptibuznych druhli (napt. Grubb 2006, Langston & Rohwer 1996,
Stratford & Stouffer 2001). Neexistuje dosud zadna srovnavaci studie, kterd by se tomuto
tématu vénovala napfi¢ taxony a kontrastovala druhy zijici v tropech a temperatni zoné.

V této praci se pokusim tuto mezeru alespon ¢aste¢né vyplnit.

Mezi komponenty pace-of-life syndromil patii také koncentrace hormont, jakozto
zasadni slozky ovlivitujici hlavni zivotni procesy. Dostupné studie u ptakd potvrdily

latitudinalni trend v koncentracich pohlavniho hormonu testosteronu a nejvyznamnéjsiho



stresového hormonu kortikosteronu, s niz§imi hladinami obou hormont v tropech oproti
mirnému pasmu (Hau et al. 2010). Tyto studie se ovSem tykaji srovnani pévcl Severni
Ameriky a tropické stfedni/jizni Ameriky, a jsou zaloZeny na analyzich koncentrace
hormont v krevni plazmé. Hormony se vSak ukladaji i v rostoucim pefi, a jeho analyzou je
tak teoreticky mozné ziskat alternativni obrazek o hormonélnim vyladéni béhem celé doby

pelichani.

Komparaci vybranych komponent life-history znak pévct (Passeriformes) bude
v této diplomové praci zhodnocen a diskutovan latitudinalni trend v investicich do opeteni
u ptaktt dvou geograficky rozsdhlych a velmi odliSnych regioni — tropické Afriky a
temperatni Evropy. Jednim z cili prace je analyza rGstovych prouzkli ocasnich per
vybranych druhii pévci a srovnani riistovych rychlosti téchto per metodou komparativni
ptilochronologie. Mezi vybrané temperatni druhy bylo zahrnuto také né€kolik dalkovych
migrantl, ktefi prodélavaji kazdorocni vymeénu peti v tropické subsaharské Africe. Bude
proto zhodnocen i vliv typu migrace a mista pelichdni na rastové rychlosti ocasnich per.
Druhym cilem prace je analyza hormont z pefi vybranych druht péveii severniho temperatu
(Evropy). Pro tuto analyzu bude pouzita technika vysokoucinné kapalinové chromatografie
s hmotnostni detekci (HPLC/MS), ktera oproti jinym technikdm vykazuje zna¢né vyhody a
byla v minulosti vyuzita k viibec prvni analyze testosteronu z pefi (Koren et al. 2012a).
Stejny postup se ovSem u analyzy testosteronu dosud nepodatilo zopakovat, a proto bude
pouzita modifikovana metoda dosahujici opakovatelnosti 79 % pro kortikosteron a 91 % pro
testosteron (Adamkova et al. in prep.). Analyza bude vyuzita k naslednému stanoveni
variability v hormonalnich profilech a ptilochronologickych znaki mezi pravym a levym
ocasnim perem a ke stanoveni vztahu mezi koncentracemi hormonti a rychlosti riistu pera.
Metodika mutze byt v budoucnu vyuzita k analyzam koncentraci hormonti v pefi u

tropickych a temperatnich druht ptaka.



1.1. Predstaveni systému — tropicti vs. temperatni ptaci

Pro¢ je wvlastné srovnavani tropickych a temperdtnich ptakt zajimavé? Odlisné
charakteristiky tropického a mirného podnebného pasu predurcuji rozdilné adaptace zde
zijicich zivocichii. Smérem od rovniku k polim se relativné stabilni tropické klima méni v
sezonni stfidani obdobi nadbytku a nedostatku zdroji. V tropech neexistuje zimni ro¢ni
obdobi s kratkymi dny a teplotami kolem nuly. S tim souvisi 1 nepfitomnost migrace
tropickych ptakti — potrava je dostupna celoro¢né. Pouze néktefi frugivorni ptaci migruji
v ramci tropt altitudindlné (do rGznych nadmotskych vySek) za Gcelem hledani potravy
(Morton 1977). Tyto i dal§i na prvni pohled prost¢é zmény maji za nasledek vznik

komplexnich behavioralnich adaptaci a Zivotnich strategii (life-histories), z nichz se v této

praci budu zabyvat jiz zminénymi investicemi do opefeni u skupiny pévcil.

Z dostupnych informaci o ekologii a chovani ptakii je patrné, ze modelovymi
organismy jsou c¢asto druhy jako napiiklad sykora konadra (Parus major), vlhovec
cervenoktidly (Agelaius phoeniceus) nebo vlaStovka obecna (Hirundo rustica) atd., tedy
zastupci typicti predev§im pro mirny pas. Piirozené tak ptevladaji tendence povaZzovat
vysledky pozorovani téchto modelovych druhti za obecné ptijimanou ,,normu®. Na tropické
ptéky a jejich zpisob Zivota naopak nahlizime jako na néco vyjimecného a bizarniho. Je
ovSem vSeobecné znamym faktem, Ze v tropech se vyskytuje veétSi mnozstvi druhli
organismil nez v severni temperatni zén¢ (Pianka 1966). Naptiklad na vychodé Kanady a
Spojenych stati americkych Ziji zastupci 5 rodl z celedi tyranovitych (Tyrannidae), ale
v tropické Brazilii celych 79. Nékteré skupiny ptakt (mravenc¢ikovcoviti, Formicariidae) se
v severnim temperatu nevyskytuji viibec, v tropech jsou vSak hojni (Stutchbury & Morton

2001; Obr. 1).
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Obrazek 1. Pocty rodi v Celedich jesttaboviti (Accipitridae), stfizlikoviti (Troglodytidae),
tyranoviti (Tyrannidae) a mravencikovcoviti (Formicariidae) z lokalit vychodni Kanady,
severovychodni casti USA, Mexika, Panamy a Brazilie. Pferusované cary znaci hranici tropt
(23°s.8. 2 23°].8.). Upraveno podle Stutchbury & Morton (2001).

Ptaci severniho temperatu piedstavuji zlomek celosvétové ptaci diverzity. Jejich
zivotni strategie se vyvinuly ze strategii majoritné zastoupenych druhi ptakt celého svéta.
Nabhlizet na sice dobfe prostudované, ale piesto mensinové zastoupené druhy mirného pasu
jako na ,normu* a na vhodné modelové organismy pro studium ptaci ekologie a jejich
life-histories obecné muize vést k zaujatym vysledkiim. Toto informacni zkresleni (tzv.
temperate zone bias) je dano nepomérem v poctu studii vznikajicich v riznych

geografickych oblastech (Martin et al. 2012).

1.2. Srovnani zivotnich strategii ptaki v tropech a temperatu

Aby bylo mozné porovnat a kategorizovat Zivotni strategie ptakd, je potfeba vyjmenovat
jejich hlavni proménlivé slozky. Témi jsou napiiklad hmotnost vejce, hmotnost mladéte
v den vylihnuti, pocet vajec ve sntiSce, inkubacni doba, rychlost vyvoje jedince, vék mladéte
pfi prvnim vylétnuti z hnizda, délka doby parentalni péce, v€k dosazeni pohlavni dospélosti,
pocet snlsek za rok, délka intervalu mezi nakladenim vajec v jedné snliSce, hmotnost
dospé€lce, celkovy veék doziti atd. (Trevelyan et al. 1990). Za kli¢ovy life-history ukazatel je
¢asto povazovan pomer energie investované mezi prezivani, reprodukci a rast. Zde hraji roli

urcita trade-offs. Neni mozné disponovat vice znaky vyzadujicich velké mnoZzstvi vlozené



energie najednou, protoze takové znaky by se mohly navzajem omezovat nebo dokonce
vyluCovat (Lack 1947). S témito trade-offs a vzdjemnymi omezenimi jednotlivych znakt

souvisi tzv. pace of life syndromy.

1.2.1. Pace of life syndromy

V zivotnich strategiich tropickych a temperatnich ptadkd lze zaznamenat jasny trend.
V tropech se ptaci chovaji celkové ,,pomaleji® nez jejich pfibuzni v mirném pasu. Tento
fenomén popisuji pace of life syndromy, které rozsifuji klasickou teorii o zivotnich

strategiich.

Pace of life syndromy (POLS; Ricklefs & Wikelski 2002) vysvétluji odlisné
fyziologické, imunologické a behavioralni znaky u blizce ptibuznych druhti Zijicich riznou
rychlosti Zivota. Sou€asné neptibuzné druhy Zzijici ve stejnych podminkéach vykazuji
podobné fyziologické, behavioralni a dal§i adaptace. POLS vychazi z konceptt r- a K-
strategie a slow-fast life-histories kontinua. Na pomyslné skale jsou rozliSeny druhy na tzv.
»pomalé s lep§Sim pfezivanim, snizenou reprodukci, zdlouhavéj$im vyvojem a pomalejSim
metabolismem; a na ,,rychlé* s nizkou mirou piezivani, zvySenou reprodukci a rychlym

metabolismem. Pfi komparaci tropickych a temperatnich ptaki 1ze konstatovat, Ze tropicti

zastupci spadaji na ,,pomaly* okraj kontinua a mluvime u nich tedy o tzv. slow pace of life.

V nasledujicich kapitolach budou shrnuty dosavadni poznatky o nékterych z vyse
zminénych komponent u tropickych a temperatnich ptakl. Pokusim se tak nastinit
nejpodstatnéjsi trendy a také behavioralni a fyziologické adaptace, které jsou rozhodujici pro
pochopeni rozdilnych zivotnich strategii ptaka v takto environmentalné¢ odliSnych

regionech.



1.2.1.1. Investice do reprodukce

Velikost sniisky

Reprodukéni vykonnost samice, jinymi slovy velikost snliSky, je druhové specificka (Salthe
1969). Hmotnost a pocet mlad’at ve snisce ovliviiuji predevsim ekologické faktory, jako je
dostupnost potravy, teplota prostiedi, predacni tlak a fyziologickd omezeni (Radder et al.
2008). Tendence tropickych druhti ptakt k produkci mensi sntiSky oproti jejich temperatnim
pfibuznym je védcim zndma jiz téméf dvé stoleti. Pocet vajec ve snlSce stoupa se
vzdalenosti od rovniku, pfi¢emz tento jev plati jak u piivodné tropickych druhti, které se
postupem casu zacaly Sifit do vyssich zemépisnych Sitek, tak u druhti rozsitujicich sviij areal
vyskytu smérem k rovniku (Wagner 1957). Primérnou globalni velikost snisky ilustruje

mapa nize (Jetz et al. 2008; Obr. 2).

Obrazek 2. Geograficka variabilita velikosti sntisek ve svéte (Jetz et al. 2008).

Latitudinalni gradient v poctu potomki je ziejmy také pii komparaci ptibuznych
druhii v rdmeci rodu, a to jak u ptakd, tak naptiklad i u saved (Cody 1966). V monitorovanych
hnizdech se sntiskami vybranych druhd africkych, evropskych a asijskych strnadii rodu
Emberiza z eledi Emberizidae ¢i celosvétové rozsifenych druhit kachnic rodu Oxyura

(Anatidae) byl prokazan pozitivni vztah mezi latitudou a poctem vajec (Obr. 3).
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Obrazek 3. Velikost sniisky v zavislosti na vzdéalenosti od rovniku vybranych druht ptakt
rodu A) Emberiza a B) Oxyura. Kazdy bod reprezentuje jiny druh uvedeného rodu. Upraveno
podle Cody (1966). Zdroj obrazkti: [online].

Nejznaméjsi hypotézou popisujici problematiku velikosti sniiSky je ziejmé& Lackova
hypotéza. Ta ptredpoklada, ze ve sntisce je tolik mlad’at, kolik jsou rodice maximalné schopni
uzivit. Ustavi se stfedn¢ velka sntiSka neboli Lackova sniuska, obsahujici optimalni pocet
vajec, a vysledkem je tedy nejvyssi mozny pocet odchovanych potomku. Takto je
maximalizovand produkce snisky, respektive i fitness rodict (Lack 1947). Diky delSim
dntim ve vysSich zemépisnych Sitkach maji ptaci béhem hnizdni doby vice ¢asu ke shanéni
potravy pro mlad’ata a mohou jich tak vyvést vice. Lackova teorie dnes tvoii jakysi zaklad a

mnohokrat byla upravena ¢i rozsifena.

Rozsitenim Lackovy teorie je teorie Ashmoleova. Ta predpoklada, ze velikost sniiSky
zasadné ovliviiuje pfedevsim sezonalita. V sezonngjSim prostredi je vySsi tmrtnost jedinct
béhem zimnich mésicti. Hustota populaci zde diky tomu neni pfili§ vysoka, a potrava je tak
pro kazdého jedince relativné 1épe dostupna. Tropicky klimaticky pas vykazuje daleko slabsi
sezonalitu, nez v je tomu v pasu mirném, diky ¢emuz jsou populace udrzovany blizko nosné
kapacité¢ prostiedi. Strucné feCeno: ¢im vétsi je rozdil mezi minimalni a maximalni
dostupnosti zdrojii béhem roku (tedy v sezonalitg), tim vétsi by méla sntiska byt (Ashmole
1967). Horak et al. (2014) uvedli, Ze ackoliv velikost snisky mutze byt ovlivnéna mnoha
faktory souvisejicimi s produktivitou prostiedi, poskytuje Ashmoleova hypotéza nejlepsi

vysvétleni pro pocet vajec ve sniSce autory zkoumanych pévcl na uzemi Jizni Afriky.



Dalsi znamou teorii navrhl Skutch (1949). Podle néj je velikost sntisky ovlivnéna
mirou hnizdni predace, kterd je tim vétsi, ¢im jsou rodi¢e na hnizd¢ aktivnéjsi. Hnizdni
predace muze u tropickych ptdkt dosahovat az 80 % (Fogden 1972), coZz je hodnota
odrazejici nepfeberné mnozstvi a rozmanitost zde zijicich predatort. Vyssi pocty mlad’at
vyzaduji intenzivnéjsi aktivitu rodicl, coz vede k pravdépodobnéjsimu piilakani predatort.

Vysoka mira hnizdniho selhani ma za nasledek mensi sntisky tropickych ptaki.

Za povSimnuti stoji také ,,Prey Diversity* hypotéza (Owen 1977) vysvétlujici mensi
sniisky v niz§ich zemépisnych sitkach mén¢ efektivnim shanénim potravy pro mlad’ata kvili
velmi bohaté nabidce kofisti, zejména hmyzu, ktera znesnadiluje vytvoreni si presného
search-image (tedy jakési mentalni pfedstavy) hledané potravy. Shanéni potravy pak trva

déle a znemoziuje tak uziveni vétsiho poctu potomki.

Trade-off mezi reprodukei a preZivanim

S velikosti snlisky uzce souvisi investice rodict do vlastniho pteziti. Kdyz se objevi predator,
ptaci rodic stoji pred rozhodnutim — utéct a zachranit sebe, nebo branit mlad’ata? Odpoveéd’
obecné zavisi na poctu potomkil a pravdépodobnosti preziti dospélce. Tropicti ptaci Ziji déle
nez ptaci z temperatni zony (Valcu et al. 2014, Mufioz et al. 2018). V piipad¢ velkého poctu
mlad’at (u druhti temperatnich) je vyhodnéjsi riskovat a snisku chranit. Hodnota fitness
aktualni sniisky je totiz vysoka, zatimco pravdépodobnost doziti se dal§i reprodukéni
udaélosti daleko nizs§i. Naopak u dlouhovékych druht tropickych, které maji mlad’at méné,
rodi¢e &ast&ji voli moznost tniku, i kdyby to mélo stat Zivot potomka. Sance na vyvedeni
nové snisky jsou velké, na rozdil od hodnoty fitness jednoho mladéte (Ricklefs & Wikelski
2002).

Rozdilné investice tropickych a temperatnich pévcii byly zaznamenany skrze
experimentalné pfidany zdroj potravy riznym druhiim strnadct. V mirném pasu Kanady
behem hnizdniho obdobi reagovali strnadci zpévni (Melospiza melodia) na bohatsi potravni
nabidku zvySenim usili do reprodukce. Rodicovské pary vykazovaly vice rozmnozovacich
pokusii, samice snaSely primérné o 18 dni diive nez kontrolni jedinci, sniiSka byla pocetnéjsi
a vaha mlad’at vétsi (Acrese & Smith 1988). Zastupci tropického regionu, strnadci ranni

(Zonotrichia capensis) z oblasti Ekvadorskych And se ale pfi stejném zvyhodnéni chovaji
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diametraln¢ odlisné. Experimentalné ptidand potrava do teritorii vyvolala b&hem
rozmnozovaciho obdobi 1 mimo n¢j reakci v podob¢ piepefovani dospélct. Takto
energeticky ndrocnd ¢innost, kterou pelichani ptfedstavuje, svéd¢i o investici do vlastniho

preziti a do reprodukce budouci, nez do té aktuélni (Class & Moore 2013).

Ghalambor & Martin (2001) testovali, zda je mozné kompromis mezi reprodukci
a prezitim pozorovat také v obran¢ hnizda, a to u ptibuznych druhti pévct z jehlicnatych lest
severoamerické Arizony a v narodnim parku El Rey v jihoamerické Argentiné. Hnizdici
rodi¢e s mlad’aty byli vystavovani atrapam predéatord hnizd v podobé¢ sojek rodu Cyanocitta
a Cyanocorax, atrap¢ krahujce amerického (Accipiter striatus) alias predatoru adultd,
a kontrolnim tangardm rodu Piranga a Thraupis, které nepiedstavuji zadné nebezpeci.
V experimentu ukazali, Ze pévci hnizdici v nizSich zemépisnych Sitkach vice riskuji pfi
obran¢ sebe samych, naopak jejich fylogeneticky ptibuzni ze severniho temperatu voli

obranu cenné snusky (Obr. 4).
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Obrazek 4. Investice do vlastniho preziti vs. do preziti potomki. Jihoamerické druhy pévca
(prazdné krouzky) produkuji mensi sniisky a pti vystaveni predatorim preferuji vlastni pteziti pred
ochranou hnizda. Naopak pévci severniho temperatu (plné krouzky) maji pocetnéjsi sntisky, které
také vice brani. Upraveno podle Ghalambor & Martin (2001). Zdroj obrazka: [online]

Mensi velikost sntsky tropickych ptakii umoznuje rodicim vice se vénovat
. . 7 r 1 o ~ o w o, W . . . e v v
jednotlivym mlad’atim, coz miiZe pozitivné ovlivnit jejich schopnost konkurence a pteziti.
Young (1996) porovnaval rodicovskou péci stiizlikli zahradnich (Troglodytes aedon)
v tropech a v mirném pasu a zjistil, ze tropicti jedinci méli sniisky sice pramérné o 2,5 vejce
mensi nez stfizlici z mirného pdsu, o to vice Casu ale vénovali jednotlivym fazim

rozmnozovaciho cyklu. ZvySené rodi¢ovské investice do kvality potomki u druhti z tropii



prokazuje delsi inkubace vajec. Delsi inkubace, a tedy del$i vyvoj, hraje velkou roli v
zajisténi vyssi pravdépodobnosti pieziti v dospélosti (Martin 2002). Nachylnost k hnizdni
predaci je sice v tomto piipad€ vétsi, pokud ale mladata pteziji, mohou mit kvalitnéji
vyvinutou imunitu a celkovée jsou 1épe ptipravena na budouci nastrahy (Ricklefs 1992). Ptaci
z tropli @ mirného pasu jizni hemisféry o sva mlad’ata peCuji déle nez ptaci ze severniho
temperatu (Russell et al. 2004). Cim bliZe rovniku, tim trva déle, nez se potomek stane na
rodi¢ich zcela nezavislym. Dokonce po vylétnuti z hnizda zGstavaji v rodné oblasti ptaci
rozdiln¢ dlouho — zatimco v severnim temperatu trva doba do osamostatnéni necely mésic,
v tropech jsou to alespon tfi mésice (Russell 2000). Vétsi investice do jednotlivych mlad’at
souvisi s jejich vyvinutéj$imi kiidly, které zvySuji Sanci na preziti tésn€ po opusténi hnizda

(Martin 2015, viz nize).

1.2.1.2. Rychlost rastu

Rychlost ristu ptac¢ich mlad’at se mezidruhove velmi lisi (Case 1978, Dmitriew 2011). Tento
trend je jesSté¢ napadnéjsi pii srovnavani druhi z tropt a mirného pasu (Martin & Schwabl
2008). Protoze rstova rychlost nejen ze hraje roli v celkovém fitness mladéte, ale také
vypovida o umisténi druhu na pomyslném fast-slow kontinuu, je dilezité porozumét tomu,

co tyto mezidruhové a meziregionalni variace zptsobuje.

Delsi doba potiebnd k osamostatnéni u tropickych ptakt se miize jevit jako paradox.
Hnizdni predace je v tropech vétsi nez v mirném pésu, a proto by méla byt vyhodnéjsi spise
redukce €asu straveného v hnizd¢ nez jeho prodluZovani. I presto ptaci mlad’ata v tropech
rostou pomaleji (Reme§ & Martin 2002). Problém by mohl byt v dosavadnim piistupu
(Martin 2015). Rychlost rstu byla do té¢ doby tradi¢né stanovovana podle rychlosti dosazeni
peaku v riistové kiivce (Wang et al. 2014), ktera je v tropech pomalejsi, a proto ptevladal
nazor, ze tropicti ptaci celkové rostou pomaleji. Doba stravena na hnizd¢€ tropickych druhti
je ovSem vzhledem k rychlosti nastupu ristového peaku o 2 az 6 dni krat$i nez u druhti v
temperatu. To by znamenalo, Ze by tropickd mlad’ata opoustéla hnizdo pii relativné mensi
velikosti a méné vyvinutd nez temperatni druhy, s ¢imz by nasledné souvisela zvySena

mortalita vylétlych ptacat. Tento problém by mohl byt vyfeSen prodlouzenim doby stravené
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v hnizdé, jenze pak by byl zvySen predacni risk prave tam, a neplatil by onen vyse uvedeny

vztah mezi dobou stravenou v hnizd¢ a rychlosti rustu.

Martin (2015) upozornil na dilezity fenomén, ktery do té doby nebyl bran v potaz.

Pti bliz§im pohledu jak na dobu dosazeni maxima kiivky rychlosti ristu, tak na jeji dalsi

prubéh bylo zjisténo, Ze trajektorie ristu tropickych ptaka se postupné méni (Obr. 5).

V temperatu ptaci dosahuji ristového vrcholu sice rychleji nez v tropech, poté si ale riistové

kiivky ,,vyméni mista®, a v nasledujicich dnech rostou rychleji ptaci tropicti. Tim je

dosazeno stejné relativni velikosti téla, a neni potieba prodluzovat dobu stravenou na hnizd¢.

Tato strategie odrdzi veétsi rodiCovské investice tropickych ptaki do kvality mladat.

Pozvolnéjsi, a tedy kvalitn€j$i vyvin mensiho poc¢tu potomkl znamena vyhody v podobé

lepsiho pfezivani po opusténi hnizda (Martin 2015).

rychlost ristu

rychlost riistu
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Obrazek 5. Rychlost ristu ptacat béhem celé doby hnizdéni u vybranych part fylogeneticky
ptibuznych druhtt pévcl z tropt (Cerna linie) a temperatu (zluta linie). Rychlost ristu je
zpocatku vétsi u druhti temperatnich, po dosazeni peaku ale rychleji rostou ptaci tropicti.
Rychlost rastu (K) je definovéana jako aktualni sklon kiivky, K; & SE predstavuje vrchol a Kay,
primérny sklon kfivky. Martin (2015).
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1.2.1.3. Velikost kridel ptac¢ich mlad’at pri opusténi hnizda

Jak bylo uvedeno vySe, pii opousténi hnizda se lisi velikost mlad’at v tropickych a
temperatnich regionech. Relativni hmotnost téla je celkové stejnd, ale je dosaZena
rozdilnymi rGstovymi strategiemi. Ukazuje se, ze v tropech je u ptaki selektovana
alternativni strategie i co se tyce velikosti kiidel ptacat v dobé vylétnuti z hnizda, coz by

mohlo souviset i se samotnou rychlosti ristu jednotlivych per.

vewr

vykonnosti, coz miize byt zasadni faktor naptiklad pfi Gtéku pied predatory (Perez & Munch
2014). Prave predace je nejéastéjsi pti¢inou thynu vylétlych ptacat pévcta (Martin 2014).
Velikost ktidel pfedstavuje dulezity atribut a mlize byt rozhodujici pro preziti. Delsi a
vyvinutéjsi kiidla jsou vyhodna pii atéku pied jiz utoCicimi predatory, ale také ptakiim
umoziuji zcela se nebezpecné situaci vyhnout (Morrison et al. 2009). Vysledky studie
Martin (2015) ukézaly, Ze tropickym ptakiim rostou kiidla rychleji, v diisledku ¢ehoz jejich
mlad’ata opoustéji hnizdo s relativné del§imi kiidly, nez je tomu u ptakl se stejné dlouhou
dobou stravenou na hnizd¢ po vylihnuti v temperatni zon€ (Obr. 6). Autor tento jev pfipisuje

jiz zminovanym vétSim rodicovskym investicim do mensiho poc¢tu potomki.
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Obrazek 6. A) Relativni hmotnost vylétlych ptacat je vzhledem k ,nestling period* stejnd pro
tropické i temperatni druhy. B) Tropicti ptaci vykazuji vyssi riistové rychlosti kiidel nez stejné velci
ptaci z temperatni oblasti. C) Ptacata tropickych ptakti opoustéji hnizdo s relativné del§imi kiidly nez
ptacata ptakd temperatnich. ,,Nestling period“ je definovand jako pocet dni mezi poslednim
snesenym vejcem a poslednim mladétem opoustéjicim hnizdo. Upraveno podle Martin (2015).

1.2.1.4. Hmotnost opereni

V ramci studia pace of life syndromil zkoumal kolektiv autori Wiersma et al. (2012)
velikosti nejriiznéjSich Casti téla ptakl. Mezi zkoumanymi ¢astmi téla bylo i pefi, konkrétné
byla méfena hmotnost kompletniho opeteni z celého povrchu téla eutandzovanych jedinci.
Opeteni tropickych 1 temperatnich ptdkli bylo vysuSeno a zvazZeno s presnosti na 0,1 mg.
Vysledky ukézaly signifikantné niz§i hmotnosti u druhti tropickych, a to o 37 % (Obr. 7).
Tento rozdil je ale pravdépodobné zplsoben vétsimi termoregulaénimi pozadavky
temperatnich ptakl, spiSe nez odliSnymi pace of life syndromy. V tropech, kde teploty
vzduchu klesaji ke kritickému minimu jen velice ziidka (pokud viibec) a kde jsou problémy
spiSe s vysokymi teplotami, by byli nositelé husté izolace jisté znevyhodnéni. Tyto vysledky
jsou v souladu s teorii slow pace of life v tropech, ovSem autofi opét neméftili ani nevazili

jednotliva pera.
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Obrazek 7. Srovnani hmotnosti kompletniho opefeni tropickych a
temperatnich ptaka v zavislosti na hmotnosti téla (Wiersma et al. 2012).

1.2.1.5. Koncentrace steroidnich hormonu

Hormony jsou ritiznorodé slouceniny zahrnujici proteiny, steroidy, peptidy, eikosanoidy,
terpeny a derivaty aminokyselin (Adkins-Regan 2005). Jejich funkce spociva v fizeni
fyziologickych dé&ji organismu v zavislosti na jeho aktuédlnich pottebach. Hormony koluji
v krevnim ob¢hu, kde ¢asem dochdazi k jejich degradaci a postupnému nahrazovani hormony
novymi. Polo€as rozpadu se lisi podle konkrétnich vlastnosti hormonu; pohybuje se
v rozmezi od nékolika malo minut az po hodiny (Jansky & Novotny 1981). Koncentrace
jednotlivych hormonti jsou povazovany za dalezité métitko zivotnich strategii zivocCicha, a
proto budou nasledujici odstavce vénovany dvéma nejvyznamngj§im hormonim
studovanym v kontextu ménici se latitudy a rozdilnych Zivotnich strategii ptaki v tropech a

temperatu — kortikosteronu a testosteronu.
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Kortikosteron

Kortikosteron je hlavnim glukokortikoidnim hormonem ptaka. Jeho koncentrace maji vliv
pfedevsim na regulaci energetického piijmu, uvoliiovani a skladovani energetickych zasob.
Bazalni hladiny ovliviuji celkovy télesny metabolismus; zvySena produkce kortikosteronu
v disledku piisobeni stresorti s sebou ale mtize nést negativni u€inky. Jednim z nich je dopad
na imunitu. V prvotnich fazich zatéze dochazi mimo jinych zmén v téle také k mobilizaci
imunitniho systému. Vysoké hladiny kortikosteronu ale v téchto situacich pisobi opacnym
smérem, a imunitu potlacuji. Chrani tak organismus pfed nepfiméfené vysokou intenzitou
reakce na stresovy podnét (Minton 1994). Glukokortikoidy také mohou redukovat aktivaci
a mnozeni T-lymfocyti, B-lymfocytii a makrofagii, cehoz se bézné vyuziva v 1ékatstvi pfi
kortikoidové 1é¢bé autoimunitnich onemocnéni. ZvySena produkce kortikosteronu timto
zpusobem ,,piepne® chovani a fyziologické funkce tak, aby bylo zajiSténo samotné pteziti
jedince, na ukor v danou chvili méné€ podstatnych Cinnosti, jako je naptiklad GspéSna
reprodukce a odchov mlad’at. Hnizdici ptaci rodi€ silné ohroZzovany predatorem tak muze
kvili stresem vyvolanym vysokym koncentracim kortikosteronu v krvi opustit hnizdo

s celou snaskou (Sapolsky et al. 2000).

Obecn¢ se predpoklada, ze vzhledem k mensim metabolickym narokiim tropickych
zastupct ptaki by jejich bazéalni koncentrace kortikosteronu mély dosahovat nizSich hodnot
nez u ptakd z temperatni zony. Stresové koncentrace by potom v tropech mély byt vyssi
z divodu vétSich investic do pfeZivani oproti zastupcim mirného pasu. Potencidlné
klicovym faktorem by tedy mohlo byt prostredi, které konkrétni ptaci druh obyva, a potazmo
1 délka rozmnozovaci doby. V prostiedi stabilnim, snadno piedvidatelném (v tropech) by
méla byt stresova reakce vysSsi nez u druhti, které se adaptovaly na podminky méné¢ stabilni
a spise nepredvidatelné. Reprodukéni tspéch by totiz byl v neptiznivych podminkéach bez
potlaceni kortikosteronové reakce znacné komplikovany (Silverin et al. 1997). Touto
problematikou se podrobn¢ zabyvali Hau et al. (2010). Béhem rozmnozovaci sezony
studovali samce volné Zijicich ptac¢ich druhi z mirného pasma severnich USA a z tropické
centralni Panamy. Prace brala v potaz klicové life-history znaky téchto ptaka jako je
prezivani dospélcil, délka rozmnozovaci sezony a velikost téla. Vysledky byly konzistentni
s vyslovenou hypotézou: vyssi bazalni koncentrace kortikosteronu v krvi byly jednozna¢né

zjistény u druht temperatnich (Obr.12).
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Testosteron

Testosteron patii mezi steroidni hormony a hraje roli v mnoha fyziologickych procesech.
Podili se na spravném ristu a fungovani neurontl, pii vyvoji kosti a svali, ovliviluje imunitni
systém, spermatogenezi samcu a takeé rast peti (Staub & DeBeer 1997). Hladiny testosteronu
také odrazeji fyziologické a behavioralni procesy souvisejici s fekunditou samcti. V dobé
namluv a rozmnozovani koncentrace tohoto hormonu stoupaji a podporuji tak sexudlni a
agresivni chovéani (Knobil & Neil 1998). Spole¢né s kortikosteronem je testosteron
nejvyznamnéjsi hormon studovany u ptaka v souvislosti s latitudinalnimi trendy a rozdily
mezi tropy a mirnym pasem, pficemz rozdil je jednoznacny — tropiCti ptaci maji nizsi
vrcholové koncentrace testosteronu oproti druhtim temperatnim (Levin & Wingfield 1992,
Goymann et al. 2004 a Hau et al. 2010 (Obr. 8)). Ditvodem téchto variaci je pravdépodobné
celoro¢ni teritorialita v tropickych oblastech oproti teritorialit¢ sezénni v mirném pasu
(Stutchbury a Morton 2001). Tropicti ptaci maji dlouhodobé stanovené hranice teritorii, a

proto nedochazi k intenzivnéjSim interakcim mezi samci.
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Obrazek 8. Grafy A-C znazornuji mezidruhové variace v koncentracich bazalniho (t <3 min.; A)
a stresem vyvolaného kortikosteronu (t = 30 a 60 min.; B) a testosteronu (C) v krvi samcti ptacich
druhti z riznych typti prostiedi: TEMP — temperatni, TROP —tropické, CHLAD — chladné a ARID
— aridni (arktické nebo alpinské). Graf D ukazuje vztah mezi bazdlnimi koncentracemi
kortikosteronu a délkou rozmnozovaciho obdobi v riznych typech prostiedi. Upraveno podle Hau
etal. (2010).
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Teritoria jsou dlouhodobé¢ stanovena a interakce mohou nastat v mensi miie kdykoliv béhem
roku. Zastupce tropt, mravencik teckoprsy (Hylophylax n. naevioides), udrzuje koncentraci
testosteronu celoro¢né nizko (0,2 ng/ml) a je schopen ji zvysit (az na 1,57 ng/ml) v ptipadé
potieby (napt. v obdobi socidlni nestability) kdykoliv béhem roku. Pfi experimentalnim
naruseni teritorii, simulovaném pomoci piehravani specifickych zpévli, se hladina
testosteronu u samcti béhem dvou hodin zvysila (Wikelski et al. 1999). Tato strategie
umoziuje eliminovat skodlivé ucinky trvale zvysené hladiny testosteronu, a presto neztratit

schopnost adekvatni reakce na pfipadné konflikty.

Tropické druhy vykazuji intenzivnéjsi rodi€ovskou péci, a obdobi, kdy se ptacata
zdrzuji na izemi rodict, je u nich prodlouzené. V tropech dosahuje preziti u dospélct vysoké
urovné, takze nedochézi k astym obméndm vlastnikl teritorii (Russell et al. 2004). Je
mozné, ze snizend koncentrace testosteronu muze prispivat k tomu, aby samec toleroval své

potomky v teritoriu (Hau et al. 2008).

S testosteronem souvisi hypotéza imunokompetencniho handicapu (Roberts et al.
2007). Ta predpoklada, ze samotny testosteron nemd zadny vliv na zhorSeni imunity, ale
zpusobuje ji nepiimo tak, ze zvySuje hladiny kortikosteronu. Jak bylo feceno vyse,
kortikosteron imunosupresivné pusobit muze (Sapolsky et al. 2000). Protoze testosteron
podporuje agresivni chovani a potazmo stresové situace, zvyseni hladin kortikosteronu
v dtsledku téchto stresort miize ovlivnit imunosupresi vedouci k negativnim vlivim na

organismus.

Kortikosteron 1 testosteron lze analyzovat z riznych télesnych tekutin, vyméska ¢i
koznich derivati, jako je naptiklad pefi (Bortolotti et al. 2008, Koren et al. 2012a). Prave
opeteni predstavuje oproti jinym zdrojim hormont nespocet vyhod. Pefi a analyze hormont

je nize vénovana samostatna kapitola.
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Informace o energetickych vydajich jsou vyznamnym a casto pouzivanym meéfitkem
Zivotnich strategii obratlovcll. Prostfednictvim studia rychlosti metabolismu muizeme
pozorovat, jak se konkrétni zivoCichové pfizplsobuji prostfedi, ve kterém ziji (McNab

1997).

Charakter metabolismu Ize zjistit nékolika zptsoby. Nejcastéji se meéti bazalni mira
metabolismu (BMR), neboli klidovy metabolismus zvifete v tepelné neutralni zon¢ (McNab
1997). Tento klidovy metabolismus je u obratlovclii vysoce predikovatelny a urcuje ho
zejména celkova véaha jedince, teplota prostfedi a fylogeneze. Z endotermnich obratlovca
z tadu pevcel (Passeriformes) (Bartholomew 1982). Mén¢é pouzivand je mira vrcholového
metabolismu (PMR), ptedstavujici maximalni miru metabolismu vyvolanou zvySenou
aktivitou ¢i vystavenim chladu (Hinds et al. 1993). BMR a PMR jsou pak soucasti celkového
metabolismu (FMR), ktery zahrnuje vSechny aktivity denniho cyklu.

Srovnanim rychlosti metabolismu u tropickych a temperatnich ptakd se zabyval
kolektiv autortt Wiersma et al. (2007). Testovali, zda se u tropickych ptaki (s jejich nizsi
mirou reprodukce a lepSim piezivanim) vyvinula redukovana BMR. Analyza probihala na
souboru dat ziskaném od 69 druhi tropickych a 59 druhti temperatnich ptakt. Méteni BMR
probihalo pomoci hodnoceni spotieby kysliku ve standardnim priitokovém respirometru
v termoneutralni zon¢ konkrétniho druhu béhem noci po odchytu. Vysloveny ptredpoklad se
podafilo potvrdit: u ptaki z tropi byla zjisténa o 9,8 — 17,8 % niz§i BMR neZ u ptaki
temperatnich, v zavislosti na aplikované statistick¢é metod€. Dale byla méfena PMR
vyvolana vystavenim chladu. Podobn¢ jako u BMR byl i v tomto ptipad¢ zjistén pomale;jsi
metabolismus u tropickych zastupcli. Bazalnim metabolismem tropickych a temperatnich
ptaki se zabyvali také Bushuev et al. (2018). Porovnanim dosud nejobsahlejsiho datasetu
obsahujiciho vlastni data od tropickych ptaki z oblasti Vietnamu a dfive publikovanych dat
od dal$ich tropickych a temperatnich ptakl byl potvrzen pomalejsi BMR u tropickych ptaki
oproti temperatnim druhiim. Redukovand mira bazalniho metabolismu tropickych ptaka
souvisi také s velikosti jejich vnitinich organti (Wiersma et al. 2012). Kombinaci dat

dostupnych z literatury a piimého kvantitativniho méfeni celkem bezmadla 450 ptacich druhii
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byly zjiStény signifikantni rozdily v hmotnostech nékterych organti. Srdce, plice, jatra,
ledviny, vajecniky a varlata maji u tropickych druht ptaki mensi hmotnost, a to v rozmezi
od -18 % do -72 %. Veskera data byla oSetfena na celkovou velikost téla. Redukovana
hmotnost jednotlivych ¢asti téla a mira bazalniho i vrcholového metabolismu jsou v souladu
s Zivotni strategii charakterizovanou nizkou mirou mortality a snizenou produktivitou, ktera

je pro tropické ptaky typickd (Williams et al. 2010).

Rozdily v rychlosti metabolismu v zavislosti na latitudé lze zaznamenat nejen
mezidruhové u fylogeneticky vzdalenych skupin ptakd, ale také v rdmeci sesterskych druhi.
Wikelski et al. (2003) uvedli, ze populace brambornicka ¢ernohlavého (Saxicola torquata)
z Keni (0°N), Irska (51.5°N), Rakouska (47.5°N) a Kazachstanu (51.5 °N) vykazuji v Keni
vyrazné¢ niz§1i BMR neZ ve vSech ostatnich zkoumanych lokalitach. Aktualni taxonomie dnes
rozliSuje mezi dvéma druhy — Saxicola rubicola s vyskytem v temperatni Evropé¢ a severni
Africe a Saxicola torquata obyvajici zbylou oblast Afriky (https://avibase.bsc-eoc.org).
Wikelski et al. (2003) tedy nesrovnavali rizné populace stejného druhu, ale sesterské druhy

stejného rodu, coz ovSem nesnizuje relevantnost vysledku.

U ptaktt vtropech tedy pfirodni vybér uptednostiiuje celkové pomalejsi
metabolismus. S rychlosti metabolismu souvisi také rychlost hromadéni Skodlivych latek
v téle, ktera je v tropech pomalejsi (Finkel & Holbrook 2000). Je mozZné, ze tento proces
souvisi s relativné vyssim vékem doziti tropickych ptakd, ale pfesné vztahy zatim zlstavaji
neobjasnéné (Finkel & Holbrook 2000). Pro vysvétleni odliSnych charaktertt metabolismu
tropickych a temperatnich ptakii v soucasnosti existuji dvé alternativni hypotézy. Podle
prvni hypotézy je pomaly BMR tropickych druhl piimo zplisoben vys$Simi teplotami
v niz$ich latitudach, kde jsou celkové naroky na termogenezi nizké. Tato teorie je v souladu
s vysledky analyz, které¢ ukazaly negativni vztah mezi BMR a teplotou vzduchu (White et
al. 2007, Jetz et al. 2008). Druhou moznost ptedstavuje teorie, Zze pomaly BMR tropickych
ptakll je spiSe mechanismus obecné souvisejici s niz§imi investicemi do reprodukce a

celkové s ,,pomalej$im* Zivotem téchto druhti (Ricklefs & Wikelski 2002).

Pové€domi o vyznamu POLS, jakoZto nezanedbatelného zdroje odpovédi na otazky
ohledné porozuméni interakcim mezi Zivocichy a jejich prostfedim, roste (Sol et al. 2018).
Dosud malo praci se ovSem zabyvalo touto teorii v kontextu ptac¢iho opetfeni. Samotny rtst

per, nasledné pelichani a rist novych per predstavuje jednu z nejkrititéjSich aktivit, do
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kterych vsichni ptaci béhem zivota musi (opakovan¢) investovat (Palmer 1972), a proto
jakékoliv nové informace ohledné tohoto procesu mohou byt velmi zésadni pro presnéjsi

pochopeni jejich Zivotnich strategii a adaptaci.

1.3. Peri

Mezi mnoha riiznymi typy integumentu obratlovct je ptaci pefi jednim z nejkomplexnéjsich.
Charakteristicky télni pokryv ptadkd je v mnoha parametrech vyjimecny — nabyva
variabilnich velikosti, tvart, barev a textur; morfologicky a funkéné je naprosto unikatni.
Prvni dochované filamenty a pera jsou znamy ze svrchni jury (161,2 — 150,6 mya), jejich
prekurzory mohly vzniknout dokonce 100 miliona let pied zrodem letu (Clarke 2013).
U modernich ptaki je peii nutné k letu a izolaci. Casto hraje zasadni roli v komunikaci,
v sexualnim chovani, kompetici, v kamuflazi proti predatoram ¢i plni funkci hmatovych

fousa.

1.3.1. Stavba pera

Opetfeni je tvofeno dvéma zékladnimi typy pefi: obrysovym (pennae contourae)
a prachovym (plumae) (Obr. 9). [Nasledujici informace o obecném popisu ptaciho pefi,

terminologie a morfologie byly erpany od autori Prum & Brush (2003) a Cerny (2005)].

1.3.1.1. Obrysové peri

Obrysové pefi pojima vSechna pera, ktera vytvareji siluetu ptaka. Zahrnuje ocasni (rydovaci)
pera (reticies), letky na kiidlech (remiges), kryci pera na povrchu hlavy, krku, téla a nohou,
a modifikovana vlasova pera (filoplumae) a vibrisy, kterd se navenek mohou jevit jako savci
chlupy. Typické obrysové pero ma na bazi brk (calamus). Tato €ast pera je zanofena v
perovém vacku a zakotvuje pero v kizi. Brk pfechdzi v Casto dlouhy, valcovity, na konci
zaSpicatély centralni osten (rhachis). U vétSiny obrysovych per nese osten po strandch prapor
(vexillum). Ten se sklada z vétvi (rami), které vyristaji v jedné roviné po obou stranach

ostnu. Z kazdé vétve vyristaji v t€Ze roviné na ob¢ strany paprsky (radii); paprsky smétujici
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ke Spicce pera nesou hacky (hamuli). Ty jsou tvarované tak, aby systémem podobnym
suchému zipu umoznily zaklesnuti do paprsku vedlejsi vétve, a daly tim vznik tenké a jemné,
a presto pevné struktufe praporu. Systém paprskl s do sebe zapadajicimi hacky je klicovy
pro pevnost a odolnost pera. Diky této sofistikované soustavé disponuje obrysové pefi
vlastnosti ,,brnéni*, které je lehké 1 pruzné a zaroven téméf neprostupné pro vnéjsi Zivly,
jako je voda a vitr; izoluje, chrani télo pfed abrazi, a diky pfekryvajicim se praporim

roztazené¢ho kiidla vznikd pevna aecrodynamicka plocha zasadni pro schopnost letu.

Specifickou stavbu v rdmci obrysového peii maji vlasova pera vyrlstajici mezi
krycim petim. Jejich osten je tenky, holy, pouze na distalnim konci s praporem bez hackd.
Predpoklada se, ze vlasova pera maji senzorickou funkci a poskytuji ptakiim informace
ohledné sméru proudéni vzduchu. Kratké a tenké vibrisy rostou v koutcich zobaku naptiklad

zastupcim z Celedi lelkovitych (Caprimulgidae), ¢imz usnadiuji lov 1étajiciho hmyzu.

Obrazek 9. Typy per a stavba kryciho pera. 1) rydovaci pero, 2) letka, 3) semiplumae, 4)
vibris. 5) prachové pero, 6) vlasové pero; a) prapor, b) brk, ¢) osten, d) paprsky,
e) vétev. Upraveno podle: Feather Structure [online], Types of bird feathers [online]

1.3.1.2. Prachové peri

Prachové pefi (plumae) a prachovita pera (semiplumae, tedy jakysi meziclanek mezi
obrysovym a prachovym pefim) maji stavbu brku, ostnu a vétvi shodnou s pefim krycim.
Brk je ovSem znacné€ kratky a paprsky nemaji hacky, takZe celkovy vzhled je spiSe
chomacovitého charakteru. Prachové pefi roste na povrchu téla ptac¢ich mlad’at a poskytuje
jim vybornou tepelnou izolaci. U adultnich ptakt plni prachové pefi stejnou tlohu. Spole¢né

s prachovitymi pery roste pod vrstvou krycich per. Vodnim ptakiim navic usnadiuje udrzeni
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se na vodni hladin€. Specidlnim typem prachového pefi jsou tzv. pera pudrovitd (pennae
pulveriformes), ktera se na distalnim konci droli a produkuji tak tzv. drobivy prach. Tento
typ per se vyskytuje napt. u zastupct celedi holubovitych (Columbidae), ktefi postradaji
kostréni zlazu. Drobivy prach ma podobnou funkci jako olejovity sekret kozni z1azy — chrani

peti pfed promoknutim a néslednym prochladnutim.

1.3.2. Riist pera

Ontogeneticky pero vznika z epidermové papily, které je bohaté zasobena krvi tzv. pulpou.
Béhem svého ristu pulpa prostupuje celym zékladem pera, budoucim brkem. Pied
ukoncenim rlstu pera dojde k preruSeni inervace a prokrveni, a pulpa se stahuje zpét. Z pera
se tak stava kompletné ,,mrtva®, ¢isté epidermalni struktura, podobné jako je tomu u lidského
vlasu. Hotové pero uzZ tedy neni mozné opravit. Pefi se samoziejmé riiznymi vlivy postupné
nici — pii letu, pii pohybu v hustém porostu, pii stietu s predatorem ci kofisti, ale také vlivem
ultrafialového zafeni na dennim svétle. Nezanedbatelnym faktorem je také pfitomnost
ektoparazitii — opefeni jediné¢ho ptaciho druhu muize byt hostitelem az pétadvaceti druht
parazitii (Gaud & Atyeo 1996). Grooming (péce o povrch téla) je u ptakli nezbytnou ¢innosti.
Pokud je pero velmi ponicené a grooming nemé Zadny efekt, musi jedinec urcity ¢as preckat

do ptepeteni.

Ptaci pelichaji, tedy obménuji své pefi, kazdorocné ¢i nckolikrdt do roka
(Mathew & Naik 1986). Jakmile pero vypadne nebo je napt. vytrZzeno predatorem, okamzité
se zapocne rust pera nového (Payne 1972). Pfed pfirozenou vyménou pera, tedy pfii
pelichani, za¢ne rist Skarova papila opotfebovaného pera do hloubky. Tam vznikne nova
papila, ktera staré pero vytlaci a spolu s novou epidermalni papilou se za¢ne vyvijet pero
nové. Jedna se o energeticky nakladnou cCinnost, a proto miize byt rist nového pera
redukovan, pokud si zdroje zadaji jiné aktivity. Z tohoto ditvodu je obdobi pelichani casové
oddéleno od dalSich energeticky nakladnych ¢innosti ptakli — migrace a rozmnozovani
(Grubb 2006). Pti dostatecnych potravnich zdrojich jsou denni pfirtistky, potazmo i rychlost
rustu celého pera, vyssi (Grubb 1989). Dusledky nedostate¢né bohatych potravnich zdroji
¢1 vystaveni stresu béhem doby rlstu pefi naopak zptsobuji redukci ristové rychlosti (Jenni-

Eiermann et al. 2015).
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Obrazek 10. Ukazka fazi opeteni vrabce domaciho (Passer domesticus). A — cca 7 dnti staré mlade
s dobfe viditelnymi, jest¢ uzavienymi toulci budoucich letek na kiidle. B — stejny jedinec o 5 dnti
pozdg&ji. Zdroj: archiv Zachranné stanice hl. m. Prahy pro volné Zijici Zivocichy (2018).

1.3.3. Riist peFi a migrace

Pelichani probiha u kazdého ptaciho druhu specifickym zptisobem. Pro evropské pévce lze

definovat Ctyti ptriblizné zékladni typy pelichani (Winkler & Jenni 2009):

II.

I1I.

Kompletni postjuvenilni pelichani v prvnim lété/podzimu Zivota, soucasne kompletni
pelichani adultii. Ocasni pera vSech vékovych kategorii pelichaji v temperatu a po

této vymeéne nosi tzv. celoro¢ni Sat.

Castecné postjuvenilni pelichani v prvnim lété/podzimu Zivota a kompletni pohnizdni
pelichani jako adulti. Ocasni pera vSech vékovych kategorii pelichaji v temperatu.
Adulti poté nosi celoro¢ni Sat, tohoro¢ni ptaci a ptaci v druhém roce zivota tzv. prvni

celoro¢ni Sat sloZzeny z celoro¢niho Satu a zachovanych per juvenilniho Satu.

Cdstecné postjuvenilni pelichani v prvnim 1été/podzimu Zivota nebo kompletni
pohnizdni pelichani jako adulti na hnizdisti a castecné predhnizdni pelichani v
zimé/na jare. Ocasni pera adultti pelichaji v temperatu. V piedjafi dochéazi u vSech
vékovych kategorii k ¢aste¢nému predhnizdnimu pelichani na zimovisti, které se ale
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tyka pouze drobného opeteni t¢la a per kiidla. Do této skupiny patii jediny zastupce

ze vsech studovanych déalkovych migrantd, lejsek belokrky (Ficedula albicollis).

IV.  Vsechny vekové kategorie kompletne pelichaji na zimovisti. Ocasni pera pelichaji na
zimovisti (v Africe). Do této skupiny patii vyluéné dalkovi migranti a zaroven
vSichni zéstupci déalkovych migrantti studovani v této praci s vyjimkou lejska

bélokrkého.

Pro zé&stupce temperatni Evropy plati, ze nemigrujici (rezidentni) druhy a druhy migrujici
na kratké vzdalenosti pelichaji zejména v Cervenci a zaii a prodélavaji vyménu peti ve
stejnych klimatickych podminkach, ve kterych i1 hnizdi (Winkler & Jenni 2009). Totéz
samoziejmé plati pro nemigrujici ptaky v jakékoliv jiné oblasti (napf. v tropické Africe).
Naopak dalkovi migranti vétSinou kompletné pelichaji na zimovisti (typ IV.) Nékteré druhy
dalkovych migranta, jako naptiklad lejsek bélokrky (Ficedula albicollis), vsak pelichaji pied
odletem na zimoviste (typ II1.), tedy v klimatickych podminkéach hnizdiste.

Ptesnd obdobi pelichani v Africe nejsou dostatecn¢ zndma. NedostateCné jsou také
znalosti o podminkach panujicich na zimovistich naSich dalkovych migrantii. Napiiklad
néaleztl vlastovky obecné (Hirundo rustica) hnizdici na uzemi CR je z africkych zimovist
hlaseno pomémé malo. Krouzkovaci aktivita je v jizni Africe zaméfena piedevSim na
zimovisté populaci vlastovek pftilétajicich z Velké Britanie a Skandinavie (Cepdk et al.
2008). Opeteni tohoto a dalSich druhi, u kterych stale chybi znalosti o jejich chovani béhem
zimniho obdobi, by mohlo byt zdrojem informaci jak o podminkich panujicich na

konkrétnich zimovistich, tak o strategiich tykajicich se samotného rlstu pefi.

Vzhledem k rozdiliim v rychlosti metabolismu tropickych a temperatnich ptakia by
mohla v kontextu hypotézy pace of life predstavovat diilezity ukazatel celkové ,,rychlosti
Zivota“ prave rustova rychlost pefi. V kapitolach nize bude predstavena metoda, kterd bude
v diplomové praci nasledné vyuzita pro zjisténi této proménné v ramci ptakd severniho

temperatu Evropy a rovnikové tropické Afriky.
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1.4. Ptilochronologie

Pta¢i pero se da zkoumat z mnoha perspektiv a mnoha metodami. Jednou znich
je ptilochronologie (Grubb 1989), tedy studium rychlosti ristu pera na zdkladé¢ méfeni tzv.
rustovych prouzka (,,growth bars®; Wood 1950). V odborné literatufe se o prouzcich na
perech zminuji autofi jiz od pocatku 20. stoleti, a to pod pojmy "ribbing" (Mascha 1905),
"fault bars" (Riddle, 1908), dale pak "watered barring" (Forbush 1929, podle Wood 1950),

nebo jednoduse "feather bars" (Michener & Michener 1938).

1.4.1. Princip metody

Princip ptilochronologie si lze piedstavit podobn¢ jako dendrochronologii — metodu
datovani zaloZenou na analyzovani letokruht dfeva, kterd poslouZila jako inspirace pfi
pojmenovani zde popisované metody (Grubb 1989). Oba typy ,,zapisi* ¢i zdznaml maji
velmi podobny koncept, s rozdilem v ¢asovém useku — zatimco na dievé pozorujeme

mezirocni prirastky, ptilochronologie se tyka dennich intervali.

Ristové prouzky se na praporu vytvaii v dobé riistu pera. Za 24 hodin se utvoti
dvojice tmavého a svétlého prouzku. Riistovy prouzek je potom definovan jako dvojice
svétlého a tmavého prouzku. Brodin (1993) v experimentu vyuzil vlastnosti cystinu —
aminokyseliny zndmé pro svou schopnost snadného zakomponovani do struktury keratinu
v pefi. Autor nejprve experimentalné odstranil ocasni pero vSem sledovanym jedinciim
sykory babky (Parus palustris; dnes Poecile palustris) a sykory luzni (Parus montanus; dnes
Poecile montanus) a poté piidal radioaktivné znadeny L-[>°S] cystin do jejich potravy. Jak
predpokladal, po pozieni takto upravené potravy doslo u sykor k zac¢lenéni radioaktivni S
do nové rostoucich ocasnich per a bylo tak mozné potvrdit, Ze dvojice svétlého a tmavého

prouzku odpovida 24hodinové periodé (Obr. 11).
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b)

Obrazek 11. Autoradiografické a fotostatické snimky ocasnich per dospélct sykory
luzni (Poecile montanus; a) a sykory babky (Poecile palustris; b). Pocet ristovych
prouzki mezi hranicemi radioaktivnich usekii pera odpovidd poctu dni mezi
krmenimi radioaktivné zna¢enou potravou. Brodin (1993).

Na perech se také mohou tvofit tzv. "fault bars", tedy kazové prouzky, vznikajici
v disledku dlouhodobéjsiho hladovéni, pfi nevhodnych manipulacich béhem odchytu ¢i jiné
stresové situaci. Jejich vzhled mlZe byt variabilni — od témét nepatrnych ,,drazek*
orientovanych kolmo k ostnu az po velké mezery, kde v peru chybi vétve (Jovani & Rohwer
2016). Fault bars také mohou byt zptisobeny chybnou depozici melaninu (Ross et al. 2015),
coZ se na vzhledu pera projevi jako prusvitny nebo napadné svétly pruh. Problematika
kazovych prouzkl zatim neni dostatecné prozkoumana, a proto ji zde nebudu vénovat dalsi

komentaf.
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1.4.2. Vztah rastovych prouzki s fotoperiodou a cirkadiAnnimi rytmy

Mechanismy vzniku rastovych prouzkii také stdle nejsou uspokojivé objasnény. Riddle
(1907) uvedl, Ze na vzniku prouzka se zfejmé podili rozdilny tlak krve v noci a ve dne,
pricemz v noci se pii niz§im tlaku krve zmensi primér folikulu, ve kterém je pero tvoteno,
¢imz dochézi k ovlivnéni mikrostruktury pera a rozdilnému zbarveni. Vznik rtstového
prouzku za dobu 24 hodin byl potvrzen u vétSiny zkoumanych druht ptakd (napt. Wood
1950, Murphy & King 1991). Vyjimky byly zaznamenany pouze u dospélych albatrost
laysanskych (Phoebastria immutabilis) a mlad’at lejski cernohlavych (Ficedula hypoleuca)
u kterych se za dobu 24 hodin vytvofii riistové prouzky dva (Langston & Rohwer 1996, Kern
& Cowie 2002). Za timto jevem pravdépodobné u albatrosti stoji odlisSny charakter
potravniho chovani (na rozdil od pévct nevyhledavaji potravu béhem dne, ale prevazné za
usvitu a soumraku) a u juvenilnich lejskii zvolena vékova kategorie. OdliSnost
v cirkadiannich rytmech téchto ptdkdi miZze mit za nasledek prav€é zminénou dualitu

rustovych prouzka (Langston & Rohwer 1996).

Jovani et al. (2011) zjistovali, zda stiidajici se svétlé a tmavé prouzky odpovidaji
fotoperiodg, jinymi slovy, zda se rozméry téchto prouzkd meéni s ménicim se pomérem délky
dne a noci béhem kalendarniho roku. Za ucelem vyzkumu byly analyzovany rustové prouzky
30 jedincii orebice rudé (Alectoris rufa) z per odebranych ve Ctyfech fazich roku: 1) za
letniho slunovratu (15 hodin dne : 9 hodin noci), 2) za zimniho slunovratu (9 hodin dne : 15
hodin noci) a 3) béhem jarni a podzimni rovnodennosti (12 : 12). Autofi ptedpokladali, ze
Sitka tmavého prouzku bude tim vétsi, ¢im delsi je den, resp. Sitka svétlého prouzku mensi,
¢im krat$i je noc. Tento predpoklad se ovSem nepotvrdil. Ristové prouzky odpovidaly
24hodinové period¢, ale dil¢i tmavé/svétlé prouzky neodpovidaly fotoperiodé. Vysledky
naznacuji, Ze mechanismy vzniku prouzku tedy nesouvisi s délkou doby denniho svétla, jako
spi§ s fyziologii a cirkadiannimi hodinami, které ovlddaji dynamiku krevniho tlaku a
spanku/bdéni. Hypotéza vyslovena pied vice nez sto lety (Riddle 1907) by tak mohla byt
¢astecné pravdiva, minimalné€ co se tyka dennich ptaka s béZnymi cirkadiannimi rytmy. Pro
bliz§1 poznani tohoto fenoménu by bylo zajimavé naptiklad srovnat schéma prouzkt
vznikajicich na perech jedinc chovanych v konstantné simulovanych dennich/no¢nich
podminkach. Pro ucely této diplomové prace je ale podstatné, Ze diky ptilochronologii jsme

schopni zjistit prirtstek rtstu pera za 24 hodin (kromé dvou ptacich druhii, kde ovSem
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studovani jedinci spadaji do jinych behavioralnich a vékovych kategorii nez jedinci

zkoumani ve vSech ostatnich ptilochronologickych studiich).

Samotné rozpoznani ristovych prouzkid na peru muze byt pro netrénované¢ho
pozorovatele zaludné. Prouzky jsou Casto nepatrné, viditelné pouze pod urcitym uhlem
dopadajiciho svétla (podobné jako vodoznak na bankovce), nejlépe pozorovatelné na
tmavych, jednobarevnych letkach a ocasnich perech. Nerozpoznatelnymi se prouzky stavaji
na perech nékolikabarevnych, strakatych, se skvrnami (Obr. 12). Uhel mezi riistovym
prouzkem a ostnem pera se pohybuje mezi 45° a 90° a je vnitrodruhové viceméné staly,

mezidruhové vSak variabilni (Wood 1950).

a)

Obriazek 12. Porovnani viditelnosti ristovych prouzkl u riznych typt zbarveni ocasniho pera.
Na tmavém, jednobarevném peru skorce vodniho (Cinclus cinclus) (a) jsou stiidajici se svétlé
a tmavé prouzky zrfetelné, na strakatém peru krutihlava obecného (Jynx torquilla) (b) nikoliv.
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1.4.3. Fluktuace v asymetrii

V ramci bilaterdlni soumérnosti mlze opefeni ze vzajemné symetrickych casti téla
vykazovat jistou miru variability. Fluktuace v délkach pera je bézna a jeji mira byla
zkouména napiiklad ve vztahu k sexudlnimu vybéru vlastovky obecné (Meoller 1993).
preferovany. Asymetrie miize souviset naptiklad s dostupnosti potravy béhem riistu pera
nebo s dal§imi stresovymi situacemi, jako je napiiklad setkani s predatorem, které vedou
k odlisSnym podminkdam pro rtist nového pera (Swaddle & Witter 1994, Harris 2015). Pro
vyjadieni variability naméfenych hodnot je casto vyuzivan koeficient variance (CV, Sokal

& Rohlf 1981).

1.4.4. Vyhody metody

Analyza ristu pera metodou ptilochronologie je diky nendro¢nosti a Setrnosti vhodné pro
rizné experimenty. Jeji vyhody spocivaji zaprvé v minimalnim dopadu na studované ptaky
— jak jiz bylo zminéno, plné vzrostlé pero upeviiuje v kiizi pouze mrtva pojivova tkan.

Vytrzeni pera tudiz pro ptdka znamena jen minimalni a chvilkovy diskomfort.

Dalsi vyhodu ptedstavuje fakt, ze absence jednoho ¢i dvou per nema na efektivitu
letu zvlastni vliv, stejné tak jako na izola¢ni a vodé€odolnou funkci celého opeteni. Pro
efektivni let a manévrovani, hlavné v pfipad¢ setkani s predatory ¢i jinym nebezpecim, je
stav letek a rydovacich per rozhodujici — mize byt zasadni pro preziti jedince (Witter et al.
1994). V obdobi pelichani predstavuje doCasna ztrata per naruseni souvislé plochy kiidla, se
kterym se ptaci museji vyporadat. Schopnost minimalizace dopada zptasobenych pelichdnim
prezentoval kolektiv autorti Senar et al. (2002). Na rozdil od predchozich studii zabyvajicich
se touto problematikou nebyli pfedmétem vyzkumu ptaci z voliér (kde by vysledky mohly
byt ovlivnény behaviordlnimi zménami vazajicimi se k pobytu v zajeti), ale voln¢ Zijici
sykory konadry (Parus major). Odchycené sykory byly nahodné rozdéleny do dvou skupin:
experimentalni (E) a kontrolni (C). Jedinciim ve skupiné E byla prostiednictvim zafixovani
tii letek zredukovéana plocha kiidla o 8 %, coz odpovida ztraté per pii bézném pelichani
tohoto druhu. Skupiné C pera zafixovana nebyla. VSichni ptaci byli zvazeni a poté vypusténi.

Po dvou tydnech znovu probéhlo odchyceni, zvazeni, a zatimco skupiné E byla fixacni paska
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odstranéna, ve skupiné C experimentatofi upevnili ptakiim stejna pera stejnym zpisobem.
Nasledné ptaky opét vypustili a za dalsi dva tydny potieti odchytili a zvazili. Paska byla
skupiné¢ C odstranéna, vSichni ptaci byli vypusténi. Jak se v tomto obdobi bliZiciho se
podzimu ptedpokladalo, sykory z kontrolni skupiny C zvysily svou hmotnost. U sykor ze
skupiny E, které mély pera zafixovana, k této hmotnostni zméné nedoslo. K narlstu
hmotnosti u nich doslo az po druhém odchytu, tedy kdyz uz pera zafixovand nemély. U nové
manipulované skupiny C ovSem hmotnost poklesla. Senar et al. (2002) takto prokazali, ze
ptaci strategicky upravuji télesnou vahu jako odpovéd na snizenou plochu kiidla

a optimalizuji tak pomér téchto dvou proménnych.

Zatreti, diky Ccitelnosti rastovych prouzkii je na hotovém peru mozné snadno
rozpoznat ptirtstek nalezici jednotlivym dniim, takZe pro studium riistu pera neni nutné ho
méfit pribézné béhem opakovanych odchyti daného jedince. Pokud zndme charakter
pelichani ndmi zkoumaného druhu, je dokonce mozZné ptecist zaznam 1 nckolik tydni ¢i

mesict po samotném ristu pera (Grubb 2006).

1.4.5. Riist peri jako POLS u ptakii

Jestlize ptirodni vybér zvyhodnuje jedince schopné co nejrychleji regenerovat chybéjici ¢ast
tkané ¢i téla, mizeme predpokladat, ze pii srovnavani jedinci téhoz druhu rychleji poroste
pefi t&m, ktefi jsou v lepdi télesné kondici (Grubb 2006). Sitka ristového prouzku
prokazatelné¢ souvisi s nutrini kondici majitele pera (Grubb 1995). Nutri¢ni kondice
zarovenn miize slouzit k odhadu budouciho reprodukéniho uspéchu jedince neboli jeho
fitness (Owen & Cook 1977). Obecné tak lze fici, Ze charakter riistovych prouzki souvisi
s komplexni, nejen nutri¢ni, kondici jedince. Jediné ptaci pero je tedy cennym zdrojem
informaci i ukazatelem mnoha faktorti a udalosti, které mély na riist pera vliv po celou dobu

jeho vyvoje.
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1.4.5.1. Riist pefi a metabolismus

V ptedchozich kapitolach jiz bylo uvedeno, ze ptéaci v tropech vykazuji pomalejsi BMR
oproti ptadkiim v mirném pasu. S rychlosti metabolismu tzce souvisi dostupnost, a tedy
pfijem potravy. V tropech je diky chybéjici sezonalité prostiedi potravni nabidka viceméné
stala, kdezto v temperatu se stfidaji mésice nadbytku a ,,chudoby*. Jednim z hlavnich
predpokladii a paradigmat ptilochronologie je piimy vztah Sitky rastovych prouzki s nutricni
kondici, kdy plati, Ze redukce $itky prouzkl indikuje zhorSenou vyZivu jedince (Grubb
2006). Wiersma & Verhulst (2005) na zdkladé experimentii se zebfiCkami pestrymi
(Taeniopygia guttata) zjistili, ze s klesajici dostupnosti potravy klesa rychlost metabolismu
a nov¢ rostouci ocasni pera dosahuji prokazatelné¢ kratSich rozmérii, nez pera narostla za
béZnych potravnich podminek (az —4 % délky pera). Autofi pfi tomto manipulacnim
experimentu neméfili jednotlivé ristové prouzky, a neni tedy znamo, zda se lisila rychlost
rustu per. Ptaci tedy pii nedostatku potravy Setfi energii na tkor rozmérl pefi, coz je ziejme
vyhodné strategie pro preziti téchto obdobi. V dostupné literatufe jsem nenasla zadnou
studii, kterd by se vénovala vztahu mezi metabolismem v dobé& pelichdni a ristem pefi na
mezidruhové urovni. Zminéné experimenty vSak naznacuji, ze se zménou metabolismu lze
pozorovat zmény 1 v investicich do opefeni, a proto by se tyto zmény mohly odehravat také
pfi porovnani tropickych a temperatnich ptaka, kde jsou rychlosti metabolismu patrné velmi

odlisné.

Studii na téma rychlosti riistu per byly publikovany desitky, mozn4 i stovky. Zadna
z nich se ovSem nezabyvala dortistanim per na mezidruhové trovni v ramei tak odlisnych
klimatickych regionl jako je temperatni Evropa a rovnikova Afrika. Diky dosavadnim
studiim existuje mnoho poznatkd o faktorech ovliviiujicich rast pefi, ale vzdy se jedna o
srovnavani jedincl vystavenych riznym podminkam na urovni jednoho druhu (v podstaté
pievazna vétSina praci uvedena v knizni publikaci Grubb 2006, ktera se detailn€ vénuje
ptilochronologii a jejimu vyuziti) nebo né€kolika mélo riznych druht blizce pfibuznych, a
tedy s podobnymi zivotnimi strategiemi (napi. Langston & Rohwer 1996, Stratford &
Stouffer 2001). Jaké jsou ale mezidruhové rozdily v investicich do rtistu per v tak odliSnych

regionech, jako jsou tropy a temperatni Evropa, dosud neni znadmo.

Ptilochronologie pfedstavuje unikatni metodu zjistovani celkového fyzického stavu

jedince a jako takova je skv€élym nastrojem pro studium zivotnich strategii ptaka. Vystaveni
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stresovym situacim ¢i podminkam se projevi na vzhledu pefi, v disledku ¢ehoz miize byt
negativné ovlivnén cely jedinec i na delsi casové obdobi. Stresova odpovéd je regulovéana a
fizena z hlavniho fidiciho stfediska endokrinniho systému — hypothalamu. Endokrinni Zlazy
produkuji sekrety — hormony — které chemickou komunikaci pfendSeji informace z mista
sekrece do cilové tkan¢ a reguluji tak metabolismus, riist a rozmnoZovani mnohobunéénych
organismu (Adkins-Regan 2005). Hormony zaroveint mohou ovliviiovat riist peii (Romero et
al. 2005). Koncentrace hormont, napiiklad kortikosteronu a testosteronu, je mozné

specifickymi metodami z pefi analyzovat (Bortolotti et al. 2008, Koren et al. 2012a).

V druhé ¢asti prace se zaméfim na metodologii stanoveni hladin hormont z pefi

ey

divoce zijicich ptakd.
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1.5. Steroidni hormony v peri

1.5.1. Kortikosteron

Zvysen¢ hladiny kortikosteronu vyvolavaji zmény ve struktufe a zbarveni per a maji vyrazné
negativni vlivy na ristové rychlosti per (Romero et al. 2005, Jenni-Eiermann 2015). Byl také
zjistén negativni vliv na celkovou kvalitu per, se kterou souvisi efektivita letu a letové

schopnosti, termoregulace a vybér partnera v dobé rozmnozovani (DesRochers et al. 2009).

Métenim kortikosteronu z peii se doposud zabyvalo jen nékolik malo praci. VSechny
vSak shodné¢ uvadéji, Ze kortikosteron se do pefi integruje z krevni plazmy b&hem rlistu pera
(Bortolotti et al. 2008, Lattin et al. 2011, Fairhurst et al. 2013, Horak et al. 2013, Jenni-
Eiermann et al. 2015 a Aharon-Rotman et al. 2017). Pfesna dynamika ukladani
kortikosteronu do pera a souvislost mezi jeho koncentracemi v peii a krevni plazmé stéle
neni dostate¢né¢ znama (Romero & Fairhurst 2016). Ukazuje se vSak, ze i jedina stresova
udélost se velmi pravdépodobné projevi zvysenou koncentraci kortikosteronu v celé délce
pera (Jenni-Eiermann et al. 2015). V nékolika studiich byly sledovany stresové odpovédi
ptaki ve vztahu k jednotlivym segmentiim pera, konkrétné pomoci zkvalitnéni nebo naopak
ochuzeni potravy. Nutriéni stres mlad’at papuchalkil rizkatych (Cerorhinca monocerata) se
v perech projevil zvysenim koncentraci kortikosteronu (Will et al. 2014). Naopak u mlad’at
rybakt velkozobych (Hydroprogne caspia) byly v peti zjiStény snizené koncentrace, 1
piestoze bazalni a stresové hladiny v krevni plazmé se zvysily (Patterson et al. 2014). Tyto
opacné vysledky mohou byt zplisobeny rozdilnymi reakcemi konkrétnich ptac¢ich druhii na
nedostatek potravy — zatimco u papuchalkll se neptiznivé obdobi na vzhledu per témér
neprojevilo, u rybakll byly zjistény redukované ristové rychlosti a hmotnosti per.
Fyziologickou odpovéd’ na zmény prostiedi sledovali Fairhurst et al. (2011) u ofeSnikil
americkych (Nucifraga columbiana). Kratkodoby enrichment kleci (hrackami, balonky atd.)
vyvolal zvySené hladiny kortikosteronu v pefi, zatimco dlouhodoba pfitomnost novych

podnéta vedla k niz§im koncentracim.
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1.5.2. Testosteron

Prvni analyzu testosteronu z pefi popsali Koren et al. (2012a). Autofi pouzili stejnou metodu
jako Bortolotti et al. (2008), ale namisto radioimunoanalyzy pouzili vysokoucinnou
kapalinovou chromatografii spojenou s hmotnostnim spektrometrem (HPLC/MS).
HPLC/MS umoziuje vyuziti jediného vzorku pro stanoveni vice hormonil a je proto
ucinnéjsi a presnéjsi, nicméné uvedeny postup obsahoval mnoho nejasnosti a chyb a nebylo
mozno tuto metodu zopakovat (Adamkova et al. in prep.). Dodnes nebyla provedena zadna
analyza testosteronu z pefi, kterd by dala do souvislosti hormondlni vyladéni jedince a

charakter ristu pefi.

1.5.3. Analyza hormonii z peri a rozdily a vyhody oproti analyze z krve

V téle obratlovct cirkuluje Sirokd Skala rtznych latek, mezi nimi 1 vySe popsany
kortikosteron a testosteron. Hormony (nebo jejich metabolity) mohou byt méteny ze slin,
z potu, z mateiského mléka ¢i srsti (Sheriff et al. 2011); u ptakl je nejcasteji vyuzivana
analyza z trusu (Palme et al. 2005), vajec (Love et al. 2008) a kone¢né z krve (Cook 2012)
a pefi (Bortolotti et al. 2008). Posledni dva zminéné zdroje hormonti budou popsany

detailnéji v nasledujicich odstavcich.

Uvodem je nutno zd@iraznit, Ze analyzy hormont z réiznych t&lnich tekutin, vymeéska
¢1 koznich derivatil jsou mezi sebou relativné obtizn€ porovnatelné. Analyza z kazdé z téchto
matric vypovida o hormonalnim vyladéni jedince z rizné dlouhych ¢asovych obdobi. Dnes
je jiz dobte prostudovano, Ze hladiny hormont v téle ptaki ptirozené kolisaji jak béhem dne
a noci, tak i v pribéhu roku. Napftiklad kortikosteron méteny z krve vykazuje nejvyssi
koncentrace v noci, a naopak nejméné ho bylo naméfeno ve dne, kdy je vétSina ptakl
aktivnich (Rich & Romero 2001). Béhem roku jsou pak jeho koncentrace nejvyssi v dobé
rozmnozovani, coz pravdépodobné souvisi s evolu¢nim tlakem a adaptacemi, které ptakim
umoznuji prezit toto kritické obdobi (Romero 2002). Uvedené kolisani je tedy potieba brat
pii analyzach problematickych zdroji v potaz. Dal§im tuskalim mohou byt podminky

samotného odbéru vzorku a jeho nésledné skladovani.
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1.5.3.1. Analyza z krevni plazmy

Krev pfedstavuje klicovy zdroj informaci o hormondlnim vyladéni jiz od 60. let
20. stoleti (Frankel et al. 1967). Analyza z krevni plazmy je vyznamna, bézné pouzivana
metoda, jejiz podstatou je odbér vzorku krve z pazni nebo kréni zily (Fair et al. 2010). Krevni
plazma je poté ze vzorku extrahovana centrifugaci; v pfipad€, Ze neni mozné centrifugaci
provést okamzité, je nutné uchovat krev v chladu. Dlouhotrvajicim skladovanim
necentrifugované ptaci (ale i sav¢i a plazi) krve v ni mize dochézet k signifikantnim
zméndm jako je napiiklad ubytek glukézy ¢i Gnik intracelularnich slozek (Boyanton & Blick

2002).

Pro zjisténi klidovych hodnot hormont z krevni plazmy je nezbytné odebrat vzorek
do nékolika malo minut po samotném odchytu jedince. Za dostacujici hrani¢ni dobu je
obecné piijiman casovy usek do 3 minut. Pii nedodrzeni tohoto pravidla dochazi vlivem
stresu z odchytu a manipulace ke zvySovani koncentraci stresovych hormonii v krvi a
potazmo k ovlivnéni vysledkli experimentu (Littin & Cockrem 2001). Uvedena doba
vychézi ze studie Romero & Reed (2005), ve které autoti u 945 jedincti 6 ptacich druht urcili
odbér krve do 2 minut jako ideélni, do 3 minut jako dobu dostacujici k ureni bazalnich
hodnot jimi sledovaného kortikosteronu. Po 3. minuté je pribéh stoupani ke stresovym
hodnotdm druhové specificky. U kurtt domacich (Gallus gallus f. domestica) je naptiklad
klidovy stav kortikosteronu v rozmezi 0,42 — 6,04 ng/ml, v 15. minuté nabyva svého
maxima, tj. az 19,64 ng/ml, a bazalnich koncentraci dosahuje opét ve 40. minuté po
odchyceni (Littin & Cockrem 2001). Z krevni plazmy lze tedy ziskat aktualni koncentrace
vybraného hormonu v téle. Zarovenn je mozné z krevniho vzorku soucasné zanalyzovat
kuptikladu hladinu glukézy, hematokrit nebo pocetnost leukocytli jakozto ukazatele stavu
energetickych zasob, kondice a imunity (Sheriff et al. 2011). Tyto proménné poté mizeme

porovnavat pravé se sledovanymi hormony, navzajem mezi sebou atd.

Pfestoze je analyza hormont z krevni plazmy bézné pouzivanou metodou s bezmala
60letou tradici, nese s sebou jistd nezanedbatelna rizika. Prvnim je jiz zminénd citlivost
ptaki na jakoukoliv manipulaci, kdy u nich dochézi k navySeni hladiny stresovych hormonil
do nepredikovatelnych hodnot, a proto je dodrzeni 3minutového c¢asového limitu
nezbytnosti. Odbér vzorkt krve je metoda invazivni a metodicky rizikova zejména u volné

cey

zijicich zivocicht. Jeste pfed samotnym odchytem totiz mohl byt jedinec vystaven celé skale
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faktord, které ovlivnily jeho krevni obraz. Ptdk mohl pted nékolika desitkami minut
naptiklad prchat pfed predatorem, branit hnizdo, soupefit s konkurentem o partnera ¢i
potravu atd., coZ jsou aktivity, které nepochybné ovliviiuji koncentrace hormonti v krvi, a
které ptedem zpravidla nelze zjistit. Nikdy tedy neni jisté, Ze vzorek odebrany do uvedenych
3 minut je opravdu zdrojem hodnot bazalnich. Dalsi potiz je s mnozstvim odebiraného
vzorku. Obvykle je za bezpetnou hodnotu povazovdn objem krve odpovidajici 1 %
hmotnosti ptaka; vétsi mnozstvi by mohlo ohrozit jeho Zivot (Fair et al. 2010). Pro pfedstavu,
nejmensi ptak Evropy kralicek obecny (Regulus regulus) vazi 4,6 — 7,1 g (Handbook of the
Birds of the World Alive, https://www.hbw.com), coz znamend odbér krve o objemu
maximalné 0,046 — 0,071 ml. Podobné zdkroky samoziejm¢ vyzaduji znanou davku
zrucnosti a praxe, nehled€ na potiebna povoleni. Odbér provedeny nespravnym zplisobem

muze pro ptdka znamenat nejen obrovsky stres, ale v hor§im ptipadé dokonce smrt.

1.5.3.2. Analyza z peri

V dobé svého vyvoje a rlstu jsou pera ptakll bohaté zasobena krvi skrze brk. Hormony
véetné kortikosteronu a testosteronu jsou béhem tohoto obdobi spole¢né s dalSimi latkami
ukladany do keratinové struktury pera az do ukonceni jeho ristu, kdy dojde k pteruSeni
napojeni na krevni ob¢h, a tedy 1 k zastaveni depozice vSech latek (Obr. 13). Ukladani
hormonti do tkéni se kromé& pefi ptakli tykd také ostatnich derivati pokozky dalSich
zivocicht, jako jsou napiiklad vlasy ¢i chlupy savcl, ¢ehoz je dnes bézné vyuzivano
napiiklad ve sportovnim odvétvi pii kontrolach na doping nebo ve forenzni a

environmentalni toxikologii (Gow et al. 2010).

Obrazek 13. Schématické znazornéni prokrveni ptaciho
pera béhem rastu. Zdroj: [online].
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Prvnim a nejzasadné&j$im z benefitli analyzy hormonti z pefi je ziskani dlouhodobé
informace o hormondlnim vyladéni ptdka v cel¢ dobé ristu analyzované¢ho pera. Oproti
analyze z krevni plazmy jsme schopni udélat si obrazek o stavu jedince nejen v den jeho
odchytu, ale i po dobu uplynulych tydnii ¢i mésici (Bortolotti et al. 2008). Vyhodou je také
pevna vazba hormont na keratin a stabilita v Case. V perech starych 80 let nebyl prokazan
pokles hladin kortikosteronu; ani vystaveni extrémnim teplotam (75 °C pod dobu 30 minut)
nema na hormony v perech vliv (Bortolotti et al. 2009). Diky tomu je umoznéno jejich
skladovani bez specialnich narokli na klimatické podminky, navic témét bez Casového
omezeni. Na zaklad¢ téchto faktd je umoznéno detailnéjsi studium exponati ulozenych
v archivech a muzeich nebo také nalezt uhynulych zvifat (Kennedy et al. 2013). Analyzy
hormoni z per takovych jedincti mohou pfinést nové poznatky ohledné vyvoje populacnich
trendl ptakd, zmén zplUsobenych degradaci prostfedi a dalSich podstatnych udalosti
uplynulych desetileti. Z pohledu ochrany pfirody jsou zminéné tidaje bezpochyby velmi
cenné. Recentni vzorky miizeme porovnavat s historickymi idaji ze sbirek a studovat celou
skalu faktorti. Velkou vyhodou je také povaha odbéru vzorku — oproti analyzdm z krve se

zde jedna o metodu neinvazivni a takika bezbolestnou.

Potencialni problémy analyzy hormonil z pefi mohou pramenit z neznalosti typu
pelichani zkoumanych ptacich druht. Naptiklad dravci, dlouhok#idli ¢i sovy, ale i jiné velké
druhy ptaka pelichaji relativné nesourodé¢ (letky pfepetuji nekompletn€), coz znamena, Ze
pokryv téla mtize byt sloZen z pefi narostlého ve vice sezonach (Bortolotti et al. 2009). Z pefti
takovychto jedincii je mozné koncentrace hormonti analyzovat pouze s védomim, Ze nebude
znam piesny asovy usek doby riistu pera. Na druhou stranu u jinych skupin ptaki, naptiklad
u pévcel, je charakter pelichani dobfe prozkouman. Neprobihd u nich najednou, ale v
sekvencich. Tato strategie umoziuje rozptylit ziskané zdroje pottebné k obnové Satu a také
uchovat symetri¢nost acrodynamického tvaru téla (Grubb 2006). Diky této strategii miizeme
studovat koncentrace hormonti v perech rostoucich na zimovisti u migrujicich druht, coz je
dilezité zejména proto, ze konkrétni lokality, kde evropsti dalkovi migranti zimuji, nejsou
dodnes dostatecné znamy. Dalsi nevyhodou miize byt kontaminace pera jinymi ¢astmi téla
(napt. v mazovych zlazach se hormony vyskytuji také), a proto je potieba peti ,,mastnéjSich*
druhti pfed samotnou analyzou vhodné ocistit (Jenni-Eiermann et al. 2015) a samoziejmé pii
manipulaci s pery preventivné pouzivat pinzetu ¢i ochranné rukavice. Dilezity je také

zpusob interpretace ziskanych koncentraci hormoni. Nektefi autoii preferuji vyjadieni
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hodnot hormoni ku hmotnosti pera (ng/g), jini je vztahuji k délce pera (ng/mm), a proto by

srovnavani koncentraci v rdmci dvou praci s odlisSnym vyjadienim mohlo byt problematické.

Z vyse uvedenych informaci vyplyva, ze analyza hormont z pefi oteviela védcim
relativné nové pole plisobnosti pro nejrizngj$i experimenty. Je vhodnd jak pro vyzkum
kvality per, jeho zbarveni ¢i ornamentace, tak i pro monitoring populaci v horizontu desitek

let ¢i pro mezidruhové srovnavani rozli¢nych znaki souvisejicich s biologii ptakd.

1.5.4. Techniky analyzy hormonii

K analyze hormont se dnes vyuzivd hned nékolika metod. Hormony jsou v krvi, peti
a dalsich télesnych tekutinach, vymeéscich ¢i koznich derivatech obsazeny ve velice malych
koncentracich, a proto je stéZejnim pozadavkem na pouzité techniky hlavné jejich citlivost
a specifita (Adkins-Regan 2005). Nejbéznéji pouzivanymi jsou imunochemické a
chromatografick¢ analyzy. Alesponn cCastend automatizace vétSiny ze soucasnych
analytickych technik dovoluje jejich hromadné vyuzivani; zaroven s sebou kazda z nich nese

jisté vyhody i nevyhody (Bock 2000).

1.5.4.1. Radioimunologické a enzymatické analyzy

Radioimunologické a enzymatické analyzy jsou zalozené na vazb¢ antigenu a protilatky, a
proto jsou ob¢ dvé souhrnné oznacovany jako techniky imunochemické. Antigenem je latka,
kterou chceme detekovat (napf. testosteron nebo kortikosteron), protilatka obsahuje bud’
radioaktivni izotop (pfi technice RIA) nebo enzymy (pii technikdch EIA a ELISA), které

slouzi k oznaéeni danych hormonti (Bock 2000).

RIA

Radioimunoanalyza je metoda, pomoci niZ byla vilbec poprvé zméfena hladina inzulinu
v krvi (Yalow & Berson 1960). RIA je dnes hojné vyuzivanou technikou fungujici na
principu znaceni hormont radioizotopy, nejéast&ji '2°I a *H, pfi¢emZ ziskané koncentrace
detekované latky se pohybuji v fadech nanogramii/ml reak&ni smési (Gow et al. 2010). Diky

dlouhé dobé své existence je RIA plné optimalizovanou metodou s bohatou nabidkou
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komerénich kitd (Mdstl et al. 2005). Jeji nevyhody souviseji zejména s pouzivanim
radioaktivnich latek, které mohou byt potencidlné nebezpecné, a pro jejichz manipulaci jsou
potieba specificka povoleni a opatfeni. Nevyhodou je také limitovand zivotnost Cinidel a
nutnost vybaveni laboratofe odpovidajicim typem detektoru pro vyhodnoceni koncentraci
latek (Bock 2000). Z té€chto 1 dalSich divodii jsou v soucasnosti stale Castéji preferovany

moznosti enzymatickych analyz.

EIA a ELISA

Enzymatické metody EIA (enzyme immunoassay) a ELISA (enzyme-linked immunosorbent
assay) jsou si v mnohém podobné. Vychazeji z metody RIA, avSak ke znaceni se namisto
radioizotopi pouzivaji enzymy (Gan & Patel 2013). Protilatky se ziskdvaji imunizaci
konkrétniho ZivocCicha, coz znamena zna¢nou ¢asovou i1 finanéni naro¢nost. JednodussSim
feSenim je vyuziti komercnich protilatek z kralikl, kde ale mize dochéazet k problémim
kvili mezidruhovym rozdilim (Mdstl et al. 2005). EIA 1 ELISA jsou oproti RIA efektivnéjsi
z hlediska rychlosti a provedeni; nehled¢ na absenci potizi s radioaktivnimi latkami a odpady
(Adkins-Regan 2005). Také limity detekce latek jsou s RIA srovnatelné. Velkou nevyhodu
vSak predstavuje tzv. kiizova reaktivita protilatek — ty se totiz kviili netplné specifité
navazuji i na jinou neZ sledovanou latku, coz miiZze byt pfi nizkych hladinach latek kritické
(De Baere et al. 2014). Resenim tohoto problému mize byt nasledné analyzovani technikou
vysokoucinné kapalinové chromatografie s hmotnostni detekci (popsano nize) pro urceni
dilgich slozek (Mostl et al. 2005). Uskali spo&iva také v moznosti analyzy vzdy pouze jedné
vybrané molekuly, kdy je pro analyzu dal$ich latek potieba cely proces kompletné zopakovat

s novym vzorkem.

1.5.4.2. Vysokoucinna kapalinova chromatografie s hmotnostni detekci (HPLC/MS)

Vysokoucinna kapalinova chromatografie s hmotnostni detekci (high performance liquid
chromatography/mass spectrometry — HPLC/MS) je analytickd metoda, kterd kombinuje
schopnosti kapalinové chromatografie se strukturdlni identifikaci latek a hmotnostni
spektrometrie. Kombinaci téchto dvou technik dochézi ke spojeni jejich separacnich a

detek¢nich schopnosti. HPLC/MS funguje nasledovné: studované latky jsou nejprve
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separovany kapalinovou chromatografii a poté identifikovany na zadkladé jejich
hmotnostniho spektra (Jelinek 2008). HPLC/MS se zacala bézn¢ pouzivat v laboratotich od
90. let 20. stoleti. Této metodé predchéazela plynova chromatografie s hmotnostni detekci
pouzivana od 50. let do roku 1980, kdy byl vynalezen elektrosprej poskytujici feSeni pro
pievod kapalné faze na ionty (Pitt 2009).

Princip techniky HPLC/MS spociva v prichodu zkoumaného vzorku pies
specifickou kolonu. Vzorek je ddle unaSen mobilni fazi ptes fazi staciondrni, kde se separuje
podle rychlosti jeho prichodu na sekce. Vysledek této separace pokracuje na hmotnostni
spektrometr, kde je potfeba transformovat analyzované molekuly na ionty. Toho je docileno
pomoci elektrospreje Ci jiného ionizatoru. Nasleduje disperze ionti a jejich rozdéleni podle
poméru hmotnosti a ndboje v hmotnostnim analyzatoru. Tok iontii dale dopad4 na detektor
signalizujici impulz v zavislosti na poctu dopadajicich iontl. Impulz se pomoci pocitace
pirevede do hmotnostnich spekter a vysledek je zaznamenan do chromatogramu (Jelinek
2008, Pitt 2009). Chromatogram znazoriiuje mnozstvi analyzované latky, jejiz peak

porovname se standardem a takto ur¢ime koncentraci latky (Obr. 14).
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Obrazek 14. Chromatogram z HPLC/MS z analyzy kortikosteronu a testosteronu z pefi.
Na ose X je vyznacen Cas v jednotkach minut, na ose Y pak plocha peaku (bez jednotek).
Zdroj obrazkti vzorct: [online]. Foto chromatogramu: archiv Marie Kotasové Adamkové
(2017).
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HPLC/MS s sebou nese jisté nevyhody v podobé relativné vysokych pofizovacich
nakladi nezbytného technického vybaveni. Oproti metodam RIA, EIA a ELISA jsou
provozni naklady ovSem nesrovnatelné niz$i, protoze neni nutné po kazdé analyze potizovat
nova ¢inidla. Chromatograficka kolona se ovSem musi preventivné chranit pfed zanaSenim,
takze je tfeba vkladané vzorky dostatecné Cistit a pocitat tak s pfipadnou vyssi ¢asovou
narocnosti (Mostl et al. 2005). Vzhledem ke komplexnimu provedeni a nadro¢nosti postupu

je pii HPLC/MS nutna kvalifikovana obsluha pfistroj.

Zasadni vyhody HPLC/MS spocivaji v moznosti analyzovat vétsi pocet riiznych latek
z jediného vzorku. Krevni vzorky odebirané divokym zvifatim jsou cCasto limitované
objemem, a proto je tato varianta velmi vitana (Koren et al. 2012b). Druhou vyhodou je
dosazeni vyssi specifity diky tomu, Ze nedochdzi ke kiiZzové reaktivité a nespecifickym

prolinanim, jako je tomu u technik EIA a ELISA (Mdstl et al. 2005).
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2. CILE PRACE

Prvnim cilem této diplomové prace je srovnani rustové rychlosti rydovacich per ptaki
obyvajicich temperatni Evropu oproti ptadkim z tropického Kamerunu metodou
komparativni ptilochronologie. Analyza ristovych prouzkil u druhid Zijicich v rozdilnych
zemepisnych Sitkach miize prostiednictvim zjiSténi rychlosti ristu téchto per pomoci blize
pochopit, jakym zptsobem ptaci s rozdilnou urovni metabolismu investuji do rlstu pera, a

touto cestou zaroven pfinést nové znalosti o pace of life syndromech téchto zivocicht.

Druhym cilem prace je analyza kortikosteronu a testosteronu z peii vybranych druhi
pévei Ceské republiky pomoci HPLC/MS za vyuziti nové, dosud nepublikované metody a
stanoveni vztahu mezi koncentracemi téchto hormonti a rychlosti ristu pera. Analyza
hormonil z pefi je rozvijejici se metoda, a jeji kombinace s ptilochronologickymi udaji pera
by mohla byt efektivnim ndastrojem pro zjistovani dlouhodobého stavu jedince a na
mezidruhové Urovni poslouzit k testovani rozdilli v hladinach steroidnich hormonid u
tropickych a temperatnich druhii s vyuzitim jiné matrice, nezli je tradicn€ pouzivana plazma,
a téZ k objasnéni mechanismit vedoucich k rozdilné investici do opeteni u tropickych a

temperatnich druht pévca.
Cile této diplomové prace jsou:

1. srovnani tropickych a temperatnich druhti pévcii metodou komparativni
ptilochronologie
a. analyza ristovych prouzki za ucelem zjisténi rychlosti ristu ocasnich
per
b. srovnani rychlosti riistu ocasnich per tropickych a temperatnich pévca

v souvislosti s typem migrace a mistem pelichani

2. analyza hladin hormont kortikosteronu a testosteronu z peti vybranych druhti
pevct severniho temperatu (Evropy) metodou HPLC/MS
a. stanoveni opakovatelnosti v méfeni hormondlnich profili v perech

a variacniho koeficientu pro pravé a levé ocasni pero
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b. stanoveni opakovatelnosti v méteni ptilochronologickych znaka
a variac¢niho koeficientu pro pravé a levé ocasni pero
¢. stanoveni vztahu mezi koncentracemi hormont Kkortikosteronu

a testosteronu a rychlosti ristu pera

Predpokladam, ze na zéklad¢ publikovanych zjisténi tykajicich se rychlosti Zivota
tropickych ptakt v porovnani s ptdky mirného pasma by m¢él i rtst pefi odrazet odlisSné
Zivotni strategie téchto ptakl. Ristové rychlosti by mély byt v africkém Kamerunu pomale;jsi
z diivodu niz$i miry metabolismu, absence sezonality a stabilni, ale celkové nizsi potravni
nabidky. Temperatni dalkovi migranti pelichajici v tropech mohou vykazovat stejné riistové
charakteristiky pefi jako tropiCti rezidenti, ovS§em mohou naopak do ristu per investovat
vice, coz miiZze souviset s vy$§i mirou metabolismu, ¢imz se pfiblizi Grovni typické pro
temperatni rezidenty a migranty na kratké vzdalenosti. U analyzy hormonti z pefi
predpokladdm souvislost jejich koncentraci s rychlostmi rlastu jednotlivych per.
Opakovatelnost méteni hormonalnich profilti a ptilochronologickych znakt by méla byt dle

dosud nepublikovanych vysledkl nasi metodiky vysoka (Adamkova et al. in prep.).
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3. Material a metodika

3.1. Studovana uzemi a sbér dat

Tato diplomova prace je zamétfena na studium opefeni pévcil z uzemi temperatni Evropy a
tropické Afriky. Ceskd republika jakoZto stiedoevropsky stat nachazejici se v rozmezi
48°33'06" a 51°03'20" severni Sifky reprezentuje lokalitu s podminkami mirného pasma
Evropy. Kamerun se rozkladd na tizemi mezi 1°39'27" a 13°04'57" severni §itky a jako
takovy patfi mezi staty tropické rovnikové Afriky. Na tizemi CR probihal sbér dat na 36
lokalitach, ptevazné v JihoCeském a Jihomoravském kraji a na VysocCiné (Mapa 1).

V Kamerunu byly odchytové lokality 4 (Mapa 2).
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Mapa 1. Odchytové lokality v Ceské republice. Jednotlivé znalky znazoriuji polet
odchycenych jedincti v dané lokalité¢; nejvice dat pochdzi z obce Studenec (175),
Bohumilice (88) a Krumvii (50). Zdroj: Google maps (https://maps.google.com)
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Mapa 2. Odchytové lokality v Kamerunu. Jednotlivé znacky znazoriiuji pocet odchycenych
jedincti v dané lokalité; nejvice dat pochazi z jizniho svahu Kamerunské hory (152) a z blizkosti
vesnice Babanki (55). Zdroj: Google maps (https://maps.google.com).

3.1.1. Odchyty ptaki

Data byla za t¢elem ptilochronologickych analyz na obou tizemich potizovdna v pribchu
6 let (20132016 a 2018); pro potieby analyzy hormonii na izemi CR v pritbéhu roku 2017.
Na vSech lokalitach byli ptaci odchytavani do standardnich narazovych odchytovych siti.
VSsichni jedinci byli zméfeni a byl jim odebran vzorek peii z ocasu (2. pero smérem z vnéjsku
z prave strany ocasu pro potieby ptilochronologickych analyz; jedno pero z pravé a jedno
z levé strany ocasu (2. pero smérem z vnéjsi strany) pro potieby analyzy hormont). Byli
urceni adultni a tohoro¢ni jedinci, a pokud to bylo mozné, i dalsi vékové kategorie. Pohlavi
bylo nejprve urceno podle zbarveni opeteni ¢i diive zaznamenaného zpévu u odchyceného
jedince, ndsledné pak na zaklad¢ odbéru vzorku spermii pro potieby paralelné probihajiciho
vyzkumu. Nakonec byli ptaci okrouzkovani a vypusténi. Pera byla jednotlivé uloZena
v plastovych saccich se zamkem a uchovana ve tmé pii pokojové teploté. Jedinci odchyceni

vicekrat byli do analyz zahrnuti pouze jednou.
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3.1.1.1. Pritomnost juvenilnich jedincu

Juvenilni jedinci byli ur€eni na zékladé specifickych nedospélych znak, jako jsou mekkeé
koutky zobaku, nedorostlé opefeni ¢i odlisné zbarvené opefeni. Pokud urceni kategorie
juvenil/adult nebylo z jakéhokoliv divodu mozné, byl tento fakt zaznamenan. Juvenilni a

nekategorizovani jedinci nebyli do analyzy zahrnuti.

3.1.2. Typy migrace

Vyznamné piirodni bariéry, jako jsou Alpy, Stfedozemni mote a Sahara, pfedstavuji pro
evropské migrujici ptaky hranice, které je stavi pted volbu, zda bariéru obletét, zdolat ¢i
migraci ukoncit. Aktivita spojend s migraci klade na organismus zna¢né energetické naroky.
Rust pera a strategie investic do opefeni mize souviset s potfebou letu. Mnozi migranti
pelichaji v Africe, a poskytuji ndm tedy cenné srovnani s africkymi druhy pelichajicimi ve
stejnych podminkach. Tento faktor je proto vhodné v analyzach zohlednit. Ptaci byli

rozdéleni do nasledujicich kategorii:

o Temperdtni rezidenti a migranti na kratké vzdalenosti

druhy hnizdici na naSem izemi; zimovisté na naSem uzemi nebo severn¢ od Sahary

e Dalkovi migranti

druhy hnizdici na naSem Gzemi; zimovisté v subsaharské Africe

o Tropicti rezidenti

druhy tropické, nemigrujici

3.1.3. Typy pelichani

Tropicti rezidenti, temperatni rezidenti a migranti na kratké vzdalenosti pelichaji
ocasni pera v podminkach hnizdisté. Dalkové migranty je mozno rozdélit do dvou kategorii
podle toho, zda jim ocasni pera pelichaji pfed migraci (na hnizdisti) nebo po migraci (na

zimovisti). Ze vSech odchycenych druhti byl zastupce dalkovych migranti pelichajicich pred
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migraci pouze jeden, a to lejsek bélokrky (Ficedula albicollis). Z dtivodu takto limitovaného

vzorku nebylo srovnani znakii v rdmci uvedenych kategorii mozné.

3.2. Ptilochronologicka analyza

Kazdé jednotlivé ocasni pero bylo zvazeno s piesnosti na 0,0001g na analytickych vahach
(Analytical balance ACJ 220-4M, KERN, Némecko). Pera byla tenkym prouzkem
transparentni lepici pasky v oblasti brku pfipevnéna na protokol. Nasledné byla digitalnim
posuvnym méfitkem (Digital Caliper 150 mm, MITAKO, Cina) s piesnosti na 0,01 mm
zmeéfena celkova délka kazdého pera od baze brku po konec praporu a délka ostnu, kterd
odpovida délce praporu. Smérem od distalni ¢asti pera byl vybran segment Citajici praimérné
10 (minimaln€ 7 a maximalné 11) rastovych prouzkt, tvofenych vzdy tmavym a svétlym
pruhem. Tento segment byl permanentnim lihovym popisova¢em vyznacen na osten pera a
zméten digitdlnim posuvnym meéfitkem (Obr. 15). Pokud byl na peru pfitomen kazovy
prouzek, byla tato informace zaznamenana do protokolu. Nasledné probé&hlo piepsani dat do
databaze, okopirovani a oskenovani protokolt, a jejich uloZeni do archivu. Pocet rastovych
prouzkll v segmentu byl poté secten a byla vypoctena ristova rychlost pera v mm/24 hodin
jako podil délky segmentu a poctu ristovych prouzki v ném obsazenych. Podilem délky

rhachis a ristové rychlosti byla nakonec vyjadiena celkova doba ristu pln€ vyvinutého pera.

47



year: /47

total weight: ©, O GO
total length: 5 ¢ & ;
rhachis length: 52 O 7}
segment length: /7] g

u
bars in segment: Q
QO

segment s osmi
rtstovymi prouzky

délka rhachis

Obrazek 15. Pracovni protokol s ocasnim perem zvonka zeleného (Chloris
chloris) s vyznaCenymi sekcemi hodnocenymi pfi ptilochronologické analyze.
Uvedené rozméry jsou v milimetrech.

3.3. Analyza hladin hormonii z peri

Odchycenym jedincim bylo odebrano vzdy jedno rydovaci pero z pravé a jedno rydovaci
pero z levé strany ocasu (2. v poradi z vnéjsi strany). Kazdému peru byl odstranén brk a poté
bylo pero zvazeno s ptesnosti na 0,0001g na analytickych vahach (Analytical balance ACJ
220-4M, KERN, Némecko). Kortikosteron i testosteron byly analyzovany z opefeni
prostiednictvim  vysokoucinné kapalinové chromatografie s hmotnostni detekci

(HPLC/MS). Vzhledem k nejasnostem v postupu Koren et al. (2012a) bylo tfeba pouzit
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upravenou metodu, kterd by umoznila stanovit hladinu testosteronu v relativné¢ malém
vzorku opefeni (Adamkova et al. in prep.) Pro ucely analyzy bylo pefi jednotlivé umisténo
do mikrozkumavek a mechanicky rozdrceno za pomoci kulového mlynu (Mixer Mill MM
200, Retsch, Némecko). K rozdrcenému peii byl poté pfidan metanol a takto pfipravené
vzorky byly usazeny do tfepacky (Orbital Shaker PSU-101, Biosan, Litva), kde po dobu
nasledujicich 24 hodin probihala extrakce. Poté byly vzorky umistény na centrifugu (Hettich
Universal 320, Hettich, Némecko) kde doslo k oddéleni ¢istého extraktu od pefi. Vysledkem
tohoto postupu byly 2 ml extraktu, které nakonec byly analyzovany prostfednictvim
HPLC/MS na pracovisti Centra pro vyzkum toxickych latek v prostfedi (RECETOX) na

Masarykové€ univerzité v Brné.

3.4. Statisticka analyza

Informace o perech ziskané¢ vySe uvedenym postupem byly zaneseny do databaze
v programu Microsoft Excel. Z ptilochronologické databaze jsem vyfadila jedince
s kazovymi prouzky, protoze kazové prouzky narusuji pravidelnost ristu pera. Vysledny
dataset pro ucely ptilochronologické analyzy cital 884 jedinct a jejich ocasnich per (od 29
temperatnich a 12 tropickych druhti pévcll); vzdy minimalné 3 jedinci/pohlavi/druh (celkova
tabulka viz Ptiloha 2). Dataset pro ucely analyzy hormonti obsahoval celkem 50 ocasnich
per od 25 samcii 5 druhti Ceskych pévei, a to vzdy pravé a levé pero od 1 jedince. Do analyz

byly zahrnuty nasledujici proménné.

Proménné v ptilochronologické databazi:

Druhoveé specificka hmotnost téla

Informace o hmotnosti kazdého druhu byly ziskany z Handbook of the Birds of the
World Alive (https://www.hbw.com) stanovenim aritmetického priméru uvedenych
hmotnosti samic a samci.

e Hmotnost pera (mg)

o Celkova délka pera (mm)

e Délka rhachis (mm)

e Riistova rychlost rhachis (mm/den)

e Doba riistu rhachis (dny)
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e Klima (misto hnizdeéni, tropy / temperat)
e Latituda (temperatni rezidenti a migranti na kratké vzdalenosti/dalkovi migranti/

tropicti rezidenti)

Proménné v databazi pro analyzu hormont:

e Koncentrace kortikosteronu (pg/g)
e Koncentrace testosteronu (pg/g)

e  Hmotnost rhachis (g)

o Délka rhachis (mm)

e Riistova rychlost rhachis (mm/den)

e Doba riistu rhachis (dny)

3.4.1. Taxonomicka analyza

Taxonomické zatazeni studovanych druhti do rodu a celedi bylo provedeno na zikladé
Handbook of the Birds of the World Alive (https://www.hbw.com). Mezipohlavni rozdily
v ristovych rychlostech rhachis a vliv klimatu na ristové rychlosti rhachis byly testovany
linearnimi mixovanymi modely za pouziti funkce /me v balicku nlme (Pinheiro et al. 2014),
kde nahodny efekt byl hierarchicky a obsahoval jednotlivé taxonomické kategorie

(¢eled/rod/druh).

3.4.2. Fylogeneticka analyza

Pro urceni fylogenetickych ptfibuznosti ptakii byl vyuzit internetovy portal Bird Tree
(https://www.birdtree.org), globalni fylogenetické databaze pojimajici kolem 10 000 ptac¢ich
druhii (Jetz et al. 2012 a 2014), vychazejici prevazn¢ z molekularnich dat. Nékteré aktualné
uznavané nazvy druhl bylo nutné v taxonomické databazi Bird tree vyhledat pod star§im
nazvem (aktualn€ uzndvané nazvy druhl podle https://avibase.bsc-eoc.org viz Ptiloha 2).
Pomoci programti Tree Anotator v. 1.8.4. a Fig Tree v. 1.4.3. byl poté vygenerovan
nejpravdépodobnéjsi fylogram z 1000 riznych fylogenezi pro vsech 41 studovanych druhti

(Obr. 16) ve formatu Newick (kod stromu viz Ptiloha 1). Tento fylogram byl nasledné pouzit
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pro analyzu vyznamnych znak ve fylogenetickém kontextu (phylogenetic generalized least
square; PGLS) v programu R za pouziti funkci compar.gee v balicku ape (Paradis et al.
2004). Pocatecni plné modely byly vzdy pomoci funkce dropl zjednoduSeny za tGcelem
nalezeni minimdalniho adekvatniho modelu. Funkce contMap v balicku phytools (Revell
2012) byla wvyuzita kvytvofeni fylogenetického stromu mapujictho rezidudly

z tfylogenetické regrese.
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Obrazek 16. Fylogenetickd hypotéza pouzitd p
fylogenetickych vztahit mezi studovanymi taxony.
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3.4.3. Analyza opakovatelnosti

Opakovatelnost (repeatabilita) je dulezity index pro kvantifikaci pfesnosti méfeni
a stalosti pozorovanych jevl mezi jedinci nebo mezi skupinami (Nakagawa & Schielzeth
2012). Opakovatelnost méfeni vybranych znakl levych a pravych per (koncentrace
kortikosteronu a testosteronu, hmotnost a ristova rychlost rhachis) byla métena v programu
R pomoci balicku rptR (Stoffel et al. 2017). Pro vyjadieni variability naméfenych hodnot
byl pouzit koeficient variance CV (Sokal & Rohlf 1981), spocitany podle vzorce CV = STD

(kde SD = smérodatna odchylka, x = aritmeticky primér namétenych hodnot).
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4. VYSLEDKY

4.1. Ptilochronologicka analyza

4.1.1. Vliv pohlavi a klimatu na rtstovou rychlost rhachis

Ptilochronologickéd data od 884 jedinct (29 temperatnich a 12 tropickych druht
pevceil) byla nejprve testovdna na rozdily v individualnich ristovych rychlostech rhachis
mezi samci a samicemi pii kontrole na taxonomii. VIiv pohlavi a klimatu na rychlost rastu
rhachis byl testovan s vyuzitim linearnich mixovanych modeld. Nebyly zjistény
signifikantni rozdily v rGstovych rychlostech rhachis mezi pohlavimi (p=0,107, N=884
pozorovani, 368 samic, 516 samct). V druhém modelu byl potvrzen signifikantni vliv
klimatu na rastové rychlosti. U ptakt z tropt byla zjiSténa pomalejsi ristova rychlost rhachis
oproti druhiim z temperatni zony (p=0,002, N=884 pozorovani, 256 tropickych jedinci, 628
temperatnich jedincit). Vysledky jednotlivych modelll jsou zobrazeny v tabulce (Tab. 1).

Tabulka 1. Vysledky analyz ze dvou modela testujicich zavislosti individualnich rychlosti ristu
rhachis pera na pohlavi a klima v taxonomickém kontextu.

Proménna Sklon SE t p
Pohlavi 0,014 0,009 1,612 0,107
Klima -0,236 0,059 -3.995 0,002
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4.1.2. Vliv latitudy na délku rhachis

Protoze nebyl potvrzen vliv pohlavi na rychlost ristu pera, byla pro nasledujici
komplexnéjsi fylogenetickou analyzu pouzita data v podob¢ priméru sledované proménné
na druh. Délka rhachis v zavislosti na latitudé (temperatni migranti (= temperatni rezidenti
+ migranti na kratkou vzdalenost), dalkovi migranti a tropicti rezidenti) byla testovana pii
kontrole na logaritmovanou hmotnost téla pomoci funkce compar.gee v balicku ape.
Zdrojem fylogenetickych vztaht byl fylogeneticky strom vygenerovany postupem
popsanym vySe. Nebyly zjiStény zadné signifikantni rozdily mezi délkou rhachis a
jednotlivymi komponentami latitudy (p>0,05; N=41 pozorovani). Vysledky pocatecniho
plného modelu zobrazuje tabulka (Tab. 2). Po jeho zjednoduseni ptikazem drop byl nalezen
minimdlni adekvétni model (Tab. 2a) obsahujici logaritmovanou télesnou hmotnost a
latitudu, pficemz odstranéni logaritmované télesné hmotnosti z tohoto modelu vedlo ke
zhorSeni modelu (F=2,798, df=2, p=0,090). Celkovy efekt latitudy byl v minimalnim
adekvatnim modelu slab¢ signifikantni. Byl zjistén signifikantni pozitivni vztah mezi délkou
rhachis a logaritmovanou hmotnosti téla (p<0,001). Jak bylo ptfedpokladdno, hmotng;si

druhy mély delsi rhachis.

Tabulka 2. Pocatecni plny model pro zavislosti vybranych proménnych, kde zavisla proménna byla
délka rhachis.

Proménna Sklon SE t p

(Intercept) Dalkovi migranti 9,555 9,329 1,024 0,322
Temperatni migranti + rezidenti 2,687 4,253 0,632 0,537
Tropicti rezidenti -5,415 5,324 -1,017 0,325
Télesna hmotnostiog 15,735 2,902 5,422 <0,001

Tabulka 2a. Minimalni adekvatni model vytvoieny z po¢ate¢niho plného modelu (Tab. 2).
Proménna df F p

Latituda 2 4,993 0,021
Télesna hmotnostiog 1 29,397 <0,001
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Ze vsech 41 studovanych druhti péveti mél nejdelsi rhachis ocasniho pera kos obecny

(Turus merula; 98,7 mm). Z tropickych druht mél nejdelsi rhachis ocasniho pera bulbul

horsky (Andropadus tephrolaemus; 75,2 mm). Celkov€ nejkrat$i rhachis mél lesknacek

zlutobtichy (Platysteira concreta; 23,8 mm), z temperatnich zastupcti pak budnicek mensi

(Phylloscopus collybita; 45,9 mm) (Obr. 17).
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Obrazek 17. Fylogeneticky strom znazoriiujici primérné délky rhachis na druh. Teplejsi barva

znaci del$i rhachis.
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Ze vsech 41 studovanych druhti pévci byla celkove nevétsi ristova rychlost rhachis
zjisténa u kosa obecného (Turdus merula; 4,1 mm/den), z tropickych zastupct u lejskovce
rudobtichého (Terpsiphone rufiventer; 3 mm/den). Nejmen$i rGstovou rychlost mél
lesknacek zlutobtichy (Platysteira concreta; 1,3 mm/den) a z temperatnich zastupcti bichule

tiéni (Riparia riparia; 2,3 mm/den) (Obr. 18).
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Obrazek 18. Fylogeneticky strom znazornujici praimérné ristové rychlosti rhachis na
druh. Teplejsi barva znaci vyssi ristové rychlosti.
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Ze vsech 41 studovanych druhti pévcil byla celkové nejdelsi doba rlstu rhachis
zjisténa u konipasa horského (Motacilla cinerea; 31 dni a 6 hodin), z tropickych zastupcii u
bulbula horského (Andropadus tephrolaemus; 25 dni a 14 hodin). Nejkratsi dobu ristu
rhachis vykazoval vrabec polni (Passer montanus; 17 dni a 19 hodin) a z tropickych

zastupcti lesknacek zlutobtichy (Platysteira concreta; 18 dni a 23 hodin) (Obr. 19).
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Obrazek 19. Fylogeneticky strom znazornujici primérmé doby rastu rhachis na druh.
Teplejsi barva znaci delsi dobu rtstu.
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4.1.3. Vliv latitudy a délky rhachis na riistovou rychlost rhachis

V dal$im modelu byl za pouziti stejného fylogenetického stromu testovan vliv
latitudy na ristovou rychlost rhachis pfi kontrole na délku rhachis a logaritmovanou télesnou
hmotnost. Pocatecni plny model (Tab. 3) byl zjednoduSovan pomoci ptikazu dropI a byl tak
nalezen minimalni adekvatni model obsahujici latitudu a délku rhachis. Odstranéni délky
rhachis v tomto modelu vedlo ke zhorSeni modelu (F=30,537, df=2, p<0,001). Ristova
rychlost rhachis ocasniho pera prokazatelng zavisi na latitudé. Ocasni pera rostou tropickym
druhlim v priméru pomaleji v porovnani s temperdtnimi druhy. Tyto vysledky znaci, Ze
temperatni dalkovi migranti voli stejnou strategii rastu per jako temperatni rezidenti a
migranti na kratké vzdalenosti. Srovnani relativnich rychlosti riistu rhachis ocasnich per

tropickych ptakl odchycenych v Kamerunu a temperatnich ptaki odchycenych na Gzemi

Ceské republiky zobrazuje Obr. 20.

Tabulka 3. Pocatecni plny model pro zavislosti vybranych proménnych, kde zavisla
promeénna byla riistova rychlost rhachis (mm/den).

Proménna Sklon SE t p

(Intercept) Dalkovi migranti 1,497 0,480 3,119 0.007
Temperatni migranti + rezidenti 0,106 0,217 0,488 0.633
Tropicti rezidenti -0,903 0,274 | -3,298 0.005
Télesna hmotnostiog 0,120 0,187 0,641 0.531
Délka rhachis 0,018 0,007 2.514 0.024

Tabulka 3a. Minimalni adekvatni model vytvoreny z poc¢atecniho plného modelu (Tab. 3).

Proménna df F p
Latituda 2 27,161 <0,001
Délka rhachis 1 13,808 0,002
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Obrazek 20. Fylogeneticky strom zobrazujici rezidualy vytvofené z fylogenetické regrese, kde
zavisla proménna je prirtstek rhachis ocasniho pera za 24 hodin (tj. ristova rychlost) a vysvétlujici
proménnd je délka rhachis. Teplejsi barva vétvi znazoriuje vyssi relativni rastové rychlosti. Tropické
druhy jsou zvyraznény Cervené.
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4.1.4. Vliv latitudy na hmotnost pera

V dal§im modelu byl za pouziti stejného pivodniho fylogenetického stromu testovan vliv
latitudy na celkovou hmotnost pera pfi kontrole na délku rhachis, logaritmovanou télesnou
hmotnost a rychlost rastu. Pocate¢ni plny model (Tab. 4) byl zjednoduSovan pomoci ptikazu
dropl a byl tak nalezen minimalni adekvatni model obsahujici hmotnost téla a délku rhachis.
Odstranéni délky rhachis z modelu vedlo ke zhorSeni modelu (F=97,926, df=1, p<0,001).

VEtsi ptaci a ptaci s delSim rhachis maji hmotné&j$i pera, nicméné pii kontrole na vSechny

proménné nebyl prokazéan vliv latitudy na hmotnost pera.

Tabulka 4. Poc¢ate¢ni plny model pro zdvislosti vybranych proménnych, kde zavisla proménna

byla celkova hmotnost pera.

Proménna Sklon SE T p
(Intercept) Dalkovi migranti -25,135 | 3,433 -7,322 <0.001
Temperatni migranti + rezidenti -0,256 | 1,231 -0,208 0.838
Tropicti rezidenti 1,226 | 1,731 0,708 0,490
Télesna hmotnostiog 5,720 | 1,109 5,160 <0.001
Délka rhachis 0,168 | 0,067 2,491 0,027
Riistova rychlost 3,359 | 2,251 1,492 0,159

Tabulka 4a. Minimalni adekvatni model vytvoieny z po¢ate¢niho plného modelu (Tab. 4).

Proménna df F p
Télesna hmotnostiog 1 39,430 <0,001
Délka rhachis 1 38,725 <0,001
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4.2. Analyza hladin hormont

Pomoci HPLC/MS byly ziskdny koncentrace hormont kortikosteronu a testosteronu
z pravého a levého ocasniho pera 5 druhti pévct (rdkosnik obecny, Acrocephalus scirpaceus;
zvonek zeleny, Chloris chloris; strnad rakosni, Schoeniclus schoeniclus; slavik modracek,
Luscinia svecica a sykotice vousatd, Panurus biarmicus). Celkovy dataset obsahoval
informace o 50 ocasnich perech (25 z pravé a 25 z levé strany ocasu) pfi poctu 5 samct/druh.
Vsechny druhy hnizdi v temperatu a s vyjimkou radkosnika obecného zde také pelichaji a
zimuji. Rakosnik obecny je dalkovy migrant a kompletn€ pelicha na zimovisti v Africe. Vyse
uvedené vysledky ptilochronologickych analyz ukézaly, Ze hormonalni vyladéni tohoto
druhu by v dob¢ pelichani mélo odpovidat koncentracim hormont temperatnich ptaku.
Analyza je vSak limitovana malou velikosti vzorku, a proto tuto hypotézu nebylo mozno

otestovat.

4.2.1. Opakovatelnosti v mérenich levych a pravych per

Opakovatelnosti v méfenich pro levé a pravé pero samci vSech 10 druhl byly testovany
v programu R pomoci balicku rptR. Vysledky vSech jednotlivych méfeni zobrazuje tabulka
(Tab. 5). Zvysledki vyplyva, Ze opakovatelnosti méfeni vSech proménnych byly

signifikantni.

Tabulka 5. Opakovatelnosti v méfenych proménnych mezi levym a pravym perem samcd.
CORT = kortikosteron; TEST = testosteron; CI = konfiden¢ni interval 95 %.

Proménna r SE CI p

CORT 0,751 0,096 0,513-0,878 <0,001
TEST 0,722 0,102 0,473-0,868 <0,001
Hmotnost 0,998 0,001 0,995-0,999 <0,001
Riistova rychlost 0,961 0,018 0,914-0,982 <0,001
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4.2.2. Koncentrace hormont v perech

Ziskané koncentrace se pohybovaly vrozmezi od 113,567 do 3487,677 pg/l g pefi u
kortikosteronu a od 719,814 do 2734,590 pg/1 g pefi u testosteronu (Graf 1).

| Kortikosteron [ Testosteron
3500 °

3000
2500 —‘7 =
2000 é T
1500 e
C %ﬂ i
1000

(1]
Acrocephalus scirpaceus Chloris chloris Schoeniclus schoeniclus Luscinia svecica Panurus biarmicus

Koncentrace hormonu (pg/g pefi)

Graf 1. Koncentrace kortikosteronu a testosteronu v ocasnich perech samct sledovanych druhi
pévcu ziskané technikou HPLC/MS.
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4.2.2.1. Mezidruhové rozdily v koncentracich hormoni

Nejvyssi koncentrace kortikosteronu byly naméfeny v peii slavika modracka (Luscinia
pg/g). Celkovy primérny variaéni koeficient ¢inil 31,6 % (Tab. 6). Testosteron byl
v nejvyssich hodnotach zjistén u zvonka zelené¢ho (Chloris chloris; 2734,590 pg/g),

cvwr

koeficient ¢inil 9,8 % (Tab. 7).

Tabulka 6. Popisna statistika koncentraci kortikosteronu analyzovanych zpefi (pg/g).
SD = smérodatna odchylka, Min = minimalni hodnota koncentrace, Max = maximalni hodnota

koncentrace, CV = koeficient variance.

Druh Primér SD Min Max N Cv
Acrocephalus scirpaceus | 610,930 | 340,403 | 310,595 | 1345,765 10 | 34,03
Chloris chloris 659,463 | 417,301 | 249,853 | 1832,160 10 | 36,94
Schoeniclus schoeniclus | 695,610 | 748,655 | 113,567 | 2384,544 10 | 41,42
Luscinia svecica 1338,478 | 894,290 | 467,444 | 3487,677 10 | 27,84
Panurus biarmicus 1701,446 | 385,634 | 1129,082 | 2623,889 10 | 17,57

Tabulka 7. Popisnd

statistika koncentraci

testosteronu analyzovanych z pefi

(pg/2).

SD = smérodatna odchylka, Min = minimalni hodnota koncentrace, Max = maximalni hodnota
koncentrace, CV = koeficient variance.

Druh Primér SD Min Max N Cv
Acrocephalis scirpaceus | 1930,520 | 206,242 | 1690,809 | 2356,953 | 10 | 7,92
Chloris chloris 1949,044 | 462,397 | 1430,060 | 2734,590 | 10 | 14,39
Schoeniclus schoeniclus | 1024,489 | 135,985 | 719,814 | 1199,933 | 10 | 9,33
Luscinia svecica 1563,667 | 404,689 | 1078,33 | 2164,679 | 10 | 10,69
Panurus biarmicus 1710,148 | 162,922 | 1438,871 | 1997,251 | 10| 6,54
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4.2.3. Mezidruhové rozdily v riistovych rychlostech

Nejvyssi rustové rychlosti byly zjistény z rGstovych prouzka v pefi strnada rdkosniho

cvwr

1,946 mm/den). Celkovy primérny variacni koeficient ¢inil 2,6 % (Tab. 8).

Tabulka 8. Popisna statistika ristovych rychlosti ocasnich per (mm/24 hodin). SD = smérodatna
odchylka, Min = minimalni hodnota koncentrace, Max = maximalni hodnota koncentrace,
CV = koeficient variance.

Druh Pramér SD Min Max N |CV
Acrocephalis scirpaceus 2,416 0,202 2,040 2,657 10| 2,5
Chloris chloris 2,222 0,230 1,946 2,691 10| 4,6
Schoeniclus schoeniclus 2,853 0,455 2,244 3,553 10| 1,3
Luscinia svecica 2,168 0,122 2,054 2,419 10| 1,3
Panurus biarmicus 2,857 0,358 2,341 3,311 10| 3,1

4.2.4. Mezidruhové rozdily v délce rhachis

Nejdelsi rhachis byly naméteny u strnada rdkosniho (Schoeniclus schoeniclus; 67,6 mm),
nejkrat$i u sykotice vousaté (Panurus biarmicus; 43 mm). Celkovy primérny variacni

koeficient ¢inil 1,4 % (Tab. 9).

Tabulka 9. Popisna statistika délek rhachis ocasnich per (mm). SD = smérodatnd odchylka,
Min = minimalni hodnota koncentrace, Max = maximalni hodnota koncentrace, CV = koeficient
variance.

Druh Primér SD Min Max N | CV
Acrocephalis scirpaceus 49,35 1,20 47,21 51,63 10| 1,1
Chloris chloris 53,01 0,97 52,07 54,93 10| 0,9
Schoeniclus schoeniclus 65,28 2,61 60,26 67,60 10 0,9
Luscinia svecica 50,67 1,31 48,54 52,58 10 14
Panurus biarmicus 47,72 1,93 43,97 51,5 10| 2,1
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4.2.5. Vztah mezi koncentracemi hormonii a riistovymi rychlostmi per

Zavislost koncentraci hormonii kortikosteronu a testosteronu na rastové rychlosti
a délce rhachis byla testovana v programu R pomoci balicku n/me. Nejprve byl sestaven plny
model s vyuZitim vSech vySe zminénych proménnych (Tab. 9). Pomoci funkce dropl byly
odebirany proménné, pro které nebyl prokazan signifikantni vliv na riistovou rychlost. Takto
byl sestaven minimalni adekvatni model obsahujici délku rhachis, ktera podle ptfedpokladt
s rastovou rychlosti souvisi (Tab. 9a). U kortikosteronu ani u testosteronu se nepodafilo
prokézat signifikantni vztah s rychlosti ristu pera (p = 0,603 pro kortikosteron a p = 0,903

pro testosteron).

Tabulka 9. Vysledky analyz zavislosti ristové rychlosti per na zjiStovanych proménnych.
CORT = koncentrace kortikosteronu; TEST = koncentrace testosteronu.

Proménna sklon SE t p

Riistova rychlostieg 0,074 0,360 0,206 0,838
CORT -0,001 <0,001 -0,528 0,603
Délka rhachis 0,014 0,006 2,362 0,027
TEST 0,001 <0,001 0,123 0,903

Tabulka 9a. Minimalni adekvatni model vytvoteny z po¢ate¢niho plného modelu (Tab. 9).
Proménna ‘ df ‘ t ‘ p

Délka rhachis ‘24 ‘2,404 ‘0,024
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5. Diskuze

Latitudinalni gradient poskytuje vhodny modelovy systém ke studiu vlivu role variablity
prostiedi v evoluci Zivotnich strategii ptakl. S Zivotnimi strategiemi souviseji pace-of-life
syndromy (POLS) vychazejici z koncepti r- a K- strategii (Ricklefs & Wikelski 2002).
V rdmci ménici se zemépisné Sitky 1ze zaznamenat zmény v jednotlivych znacich Zivotnich
strategii, pficemz tyto znaky reflektuji rychlost tempa zivota v dané oblasti. Tropické druhy
ptakli Ziji celkové pomaleji, coz dokazuji vétsi investice do budouci reprodukce
a odpovidajici charakteristiky podporujici tento styl zivota — mensi sniska (Lack 1947), delsi
doziti, pomalejsi metabolismus (Wiersma et al. 2007) a niz$i hladiny testosteronu
a kortikosteronu (Hau et al. 2010). V temperatnich oblastech jsou favorizovany rychlé
zivotni strategie charakterizované vét$imi investicemi do soucasné reprodukce na ukor
prezivani — pocetnéjsi sniiSka, kratSi doziti, rychlej$i metabolismus a vys$si koncentrace
testosteronu a kortikosteronu. Jak je patrné z vysledkt, podél latitudinalniho gradientu se

meéni také ristové rychlosti pefi.

5.1. Ptilochronologicka analyza

Prestoze existuyje mnoho praci =zabyvajicich se studiem ptaciho pera metodou
ptilochronologie (napt. Grubb 2006, Langston & Rohwer 1996, Stratford & Stouffer 2001),
dosud z4dna z nich nehodnotila rozdily v rychlostech rustu peti v ramci latitudindlniho
gradientu. Vysledky této diplomové prace naznacily, Ze investice do riistu pefi odpovidaji
rychlostem zivotnich strategii favorizovanych na hnizdisti vybranych druhti pévcil
temperatni Ceské republiky a tropického Kamerunu. Ukézalo se, Ze ocasni pera dortistaji
kamerunskym druhiim pomaleji nez temperatnim, a to i pfi kontrole na délku rhachis a
télesnou hmotnost. Temperatni dalkovi migranti zimujici v tropické Africe zaroven vykazuji
stejné rastové rychlosti per jako temperatni migranti zimujici severné od Sahary a temperatni
nemigrujici rezidenti. Tyto vysledky jsou v souladu steoriemi zivotnich strategii a
latitudinalnich trendd. Budouci studie by se pii podobnych experimentech mohly zaméfit
také na rozdily v investicich do opefeni v zavislosti na lokalité pelichani riznych druhi.
Tropicti rezidenti, temperatni rezidenti a migranti na kratké vzdalenosti pelichaji v

podminkach hnizdisté. Dalkovi migranti pelichaji bud’ ptfed migraci (na hnizdisti) nebo po

66



migraci (na zimovisti). Ze vSech druhi studovanych v této praci byl dalkovy migrant
pelichajici pfed migraci zastoupen pouze lejskem bélokrkym, a proto nebylo srovnani peti
vramci uvedenych kategorii mozné. Nicméné, rhachis ocasniho pera rostl lejskiim
bélokrkym primérnou rychlosti 2,61 mm/den, coz je témét stejna doba, jaka byla zjisténa u
nekterych z ostatnich dalkovych migrantl (pénice slavikova (Sylvia borin) 2,89 mm/den;
rakosnik obecny (Acrocephalus scirpaceus) 2,53 mm/den). Pro piesnéjsi pochopeni strategii
rustovych rychlosti pefi dalkovych migranti by vSak bylo vhodné provést detailnéjsi

srovnani vétsiho poctu druhd.

Je mozné, Ze vysoké rastové rychlosti per dalkovych migrant odrazeji pozadavky
souvisejici se samotnou migraci. Extrémnim ptikladem naSich pévcl migrujicich do
subsaharské Afriky mize byt doposud nejvzdéalen€jsi nalez vlastovky obecné (Hirundo
rustica) okrouzkované na izemi Ceské republiky (Tetin, okres Beroun), ktery byl hlasen z
8 503 km vzdéaleného mésta Lydenburg v Jihoafrické republice (Cepak et al. 2008).
Z uvedeného prikladu je zfejmé, Ze migrace znamend znacné energetické vydaje. Potieba
v€asného navratu na hnizdis§t¢ mize u ptakti opakované zdolavajicich tisice kilometrQ
selektovat rychlejsi doristdni pefi, aby bylo zajisténo co nejefektivnéjsi vyuziti
rozmnozovaci sezony. To mize vést k selekci na rychlé dorGstani per v Africe pelichajicich
migrantll ve srovnani s mistnimi africkymi rezidenty. U dalkovych migranti byly dfive
zjiStény niz8i rychlosti bazalniho metabolismu oproti temperatnim rezidentim (Wiersma et
al. 2007). Ve vysledcich této diplomové prace se pomalejsi BMR na rychlosti rlstu per
neprojevily. Wiersma et al. (2007) méli k dispozici vice nez trojnasobné pocetnéjsi databazi

ptaka, takze je mozné, ze na vétSim vzorku by uvedené skutecnosti byly patrné.

Ptilochronologickou analyzou bylo dale zjisténo, ze délka pln¢ dorostlych ocasnich
per se vzhledem k velikosti téla u tropickych a temperatnich ptakt nelisi. Jinymi slovy, u
tropickych ptaki je selektovana delsi doba rlistu ocasu pfti stejnych rozmérech pera. Tento
vysledek potvrdil jiz dfive zjiSténou skutecnost, Ze v tropech je vyhodny pomalejsi, ale zato
stabilngjsi celkovy rist vedouci k lepsi pohybové vykonnosti a mobilité pii utéku pred
predatory (Perez & Munch 2014). Delsi doba riistu pera miize zpisobovat nevyhody spojené
s omezenymi moznostmi letu a manévrovani. Stav jednotlivych typl per je krucidlni
zejména pii stietnuti s predatorem (Witter et al. 1994), kdy aktivni let zavisi na dlouhych
perech kiidla (tzn. na ru¢nich a loketnich letkach) a ocasni pera umoziuji zdvih (Pennycuick

2008, podle Moller & Nielsen 2017). Pelichdni tedy probihd na ukor letovych schopnosti
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(Bensch & Grahn 1993), nicméné Senar et al. (2002) prokazali, ze sykory konadry
strategicky upravuji télesnou vahu jako odpovéd’ na sniZzenou plochu kiidla, ¢imz
optimalizuji pomér téchto dvou proménnych. Rychly vyvoj pera znamena jeho zhorSenou
kvalitu (Vagasi et al. 2012) a vétsi tendence k opottebeni (Meller & Nielsen 2017). Martin
(2015) ukazal, Ze tropickym ptakiim rostou kfidla rychleji, v disledku ¢ehoz jejich mlad’ata
opoustéji hnizdo s relativné delSimi kiidly, nez je tomu v temperatni zoné. Tento jev je v
souladu s vétSimi rodicovskymi investicemi do mensiho poc¢tu potomk, nicméné zjistovany
byly celkové rozméry kitidel, nikoliv ptilochronologické tidaje konkrétnich letek. Je mozné,
ze prestoze kiidla rostla celkové rychleji, jednotliva pera rostla pomaleji, a tedy kvalitnéji.
V navaznosti na studii Martin (2015) by bylo zajimavé provést ptilochronologickou analyzu
jednotlivych dlouhych per kiidel — letek. Srovnani téchto atribut by mohlo pfinést jesté

detailnéjsi znalosti o investicich do opefeni a s nimi souvisejicich antipredacnich strategii.

V této praci nebyly pfi oSetieni na délku rhachis nalezeny rozdily v relativnich
hmotnostech (indikujicich kvalitu) ocasnich per ptakli z odliSnych regiont. Kvalita pera
byva obecné kvantifikovana kombinaci n€kolika parametri, jako je napiiklad hmotnost,
délka a Sitka rhachis a pocet kazovych prouzki (Vagési et al. 2012). Databaze per
analyzovanych v této diplomové praci nezahrnovala pera s kazovymi prouzky a pii méfenich
byly z vySe uvedenych parametrii zjiStovany pouze hmotnosti a délky jednotlivych per.
Kazové prouzky nabyvaji riznych rozméri, od prusvitnych segmentli zpiisobenych vadnym
ukladanim melaninu (Ross et al. 2015) po celé mezery s chybé&jicimi vétvemi (Jovani &
Rohwer 2016), a jejich pfitomnost tak sniZzuje hmotnost pera. Je proto mozné, Ze nenalezeni
rozdilu v hmotnostech per tropickych a temperatnich druhii bylo zptisobeno nezahrnutim
téchto ukazatelli kvality pera do analyzy. Budouci vyzkum zaméfeny na problematiku
hmotnosti a kvality per by tedy urCit€¢ mél pfitomnost kazovych prouzkt zohlednit.
méné pefi a jeho celkovd hmotnost je tak leh¢i (Wiersma et al. 2012). Prace se tykala
veskerého opeteni na celém povrchu téla. Porovndnim hmotnosti mikrostruktur pera v ramci

tropickych a temperatnich ptaki se vSak doposud zZadna studie nezabyvala.

Zvolena metoda komparativni ptilochronologie se pro Ucely této prace ukazala byt
vhodnym néstrojem. Na ocasnich perech jsou riistové prouzky dobte viditelné, a bylo tak
mozno efektivné zpracovat vS§ech 934 per (884 v ptilochronologické databazi a 50 v databazi

pro analyzu hormonti), coz by pfi jiné metod¢ bylo zna¢né casove narocné. Ptilochronologie
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je vyuzivana témér 30 let (Grubb 1989) a prvni zaznamy o riistovych prouzcich jsou staré
pies 110 let (Mascha 1905). Ptesto tato metoda piinasi stale nové vyzvy. Rlstové prouzky
jsou nejlépe viditelné na obrysovych perech, zejména na letkéch a rydovacich perech (Wood
1950). To vSak plati prevazné€ pro tmava, jednobarevna pera; s vyssi variabilitou pigmentace
(na perech strakatych) se rozpoznatelnost rastovych prouzki snizuje ¢i definitivné mizi.
Ptilochronologické analyzy jsou tedy CasteCné omezené pigmentaci a zbarvenim
jednotlivych typti per vybranych ptacich druht. Navic je kvili rozdilnym rozliSovacim
schopnostem jednotlivych pozorovateld vhodné provadét analyzu ristovych prouzka
v omezeném poctu lidi, jejichz méfeni jsou vzajemné opakovatelnd. Jednu z moznosti
rozvoje ptilochronologické metody by mohla ptedstavovat metodika umoZznujici

rozpoznatelnost rastovych prouzka tam, kde nejsou viditelné lidskym okem.

5.2. Analyza hormoni

Se vzdalenosti od rovniku se u ptaki méni koncentrace steroidnich hormoni kortikosteronu
a testosteronu. V tropech dosahuji bazalni hladiny obou hormonti nizsich hodnot (Hau et al.
2010). Analyza kortikosteronu z opefeni je vyuZzivana 10 let (Bortolotti et al. 2008) a diky
sledovani dlouhodobych koncentraci se ukazuje jako spolehlivd a funkéni metoda
poskytujici unikatni vhled do zivota ptaki. Testosteron byl oproti tomu z opeteni analyzovan
jen v jedné praci (Koren et al. 2012a). Oproti analyze z krve a jinych télesnych tekutin ¢i
vyméskl je analyza hormontl z opefeni nejméné zatizena moznymi chybami ovliviiujicimi
presnost (Mostl et al. 2005) a predstavuje vhodnou alternativu k objemem limitovanym
odbértim krve voln¢ zijicich ptakti (Koren et al. 2012b). Z diivodu mirn€ odlisnych postupti
v riznych laboratofich by bylo vhodné provést srovndvaci analyzu, kterd by umoznila
objektivné porovnat jednotlivé matrice hormoni mezi sebou a piispéla k blizSimu

porozuméni vlivu vybranych hormont v organismu.

V této praci bylo k analyze kortikosteronu a testosteronu vyuzito ocasnich per samcu
¢eskych zastupcii pévet technikou HPLC/MS. Metodiku publikovanou v praci Koren et al.
(2012a) se z neznamého divodu v nasich laboratornich podminkach nepodatilo zopakovat.
Z tohoto divodu byla pouzita modifikovana metodika, jejiz vhodnost potvrzuje skute¢nost,

ze zatimco ve vySe uvedené praci autoii detekovali kortikosteron v pouhych 33 % vzorkad,
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naSe analyza detekovala oba hormony ve vSech vzorcich. Zjistovani opakovatelnosti
v méfeni koncentraci hormonti v levych a pravych perech piineslo pozitivni vysledky.
Opakovatelnost nasi metodiky pro kortikosteron €inila 75,1 % a pro testosteron 72,2 %, coz
je sice mén¢, nez bylo na zaklad¢ nové zavedené metody ocekavano (Adamkova et al. in
prep; 79 % pro kortikosteron a 91 % pro testosteron), nicméné je tieba brat v uvahu, Ze na
celkové opakovatelnosti se podili pouzitd metoda i1 rozdily mezi pery. Primérny CV
dosahoval 31,6 % u kortikosteronu a 9,8 % u testosteronu, a zaroveil byly analyzovany velmi
malé navazky pefi. Intra-assay (opakovand meétfeni vzorku v jednom behu analyzy) pro
kortikosteron mohou dosahovat opakovatelnosti 85 % (Horak et al. 2013; technika RIA).
V Horak et al. (2013) byl analyzovan kortikosteron z pefi zvonka zelené¢ho pii CV 23,6 %,
nicméné pro stejny druh jsem v moji praci namétila CV 36,96 %. Inter-assay (opakovana
méteni vzorku mezi n€kolika béhy analyzy) CV dosahuje az 40 % (Lattin et al. 2011; RIA).
Vzhledem k malym navazkam a rozdilnym CV jde o hodnoty srovnatelné s jinymi pracemi.
Je pravdépodobné, ze pii pouziti vySSich navazek (které je mozZno odebrat napf.
v podobé¢ drobného opeteni) by opakovatelnost byla vyssi, jelikoz by nedoslo ke zkresleni
analyzy artefaktem malého vzorku, ovSem z drobného pefi je téméf nemozné ,,vycist™
rustové prouzky, a tedy provést ptilochronologickou analyzu. CV pro testosteron cinil 9,8
%, coz je lepsi vysledek oproti méfenim z krevni plazmy autort Hau et al. (2010), kde CV
dosahoval az 16 %. Pfi analyzach hormont z pefi je tieba zohlednit, ze krev sice v perech
v dobé jejich ristu cirkuluje stejnym zplisobem, ale na ukladdni hormont do keratinové
struktury pera maji vliv rizné faktory, jako je naptiklad obsah melaninovych pigmentt
(Jenni-Eiermann et al. 2015). Depozice hormonti do opeteni je dosud mélo prozkoumanou

oblasti a nové studie v této oblasti jsou tak nezbytné.

Me¢éteni hmotnosti per byla opakovatelna z 99,8 %, o néco méné pak rustova rychlost
96,1 %. CV pro délky rhachis ¢inil 1,4 %. Urcité procento miize byt dano chybami
v méfenich, obecné je ale jistd variabilita ve fluktuaci asymetrie opefeni povazovéna za
pfirozeny jev (Grubb 2006). Asymetrie v opefeni miize ovliviiovat fitness jedince. U
vlastovky obecné (Hirundo rustica) byl prokazan vliv symetrie ocasnich per na sexualni
vybér partnera, kde byli preferovani samci s vice symetrickymi pery (Meller 1993). Pti
zjiStovani symetrie mezi ptilochronologickymi udaji z pravé a levé Casti téla u divoce
zijicich ptaki mize byt potencidlnim uskalim neznalost faktorti, které by mohly ovlivnit rlst

pera (napriklad setkéni s predatorem nebo obdobi nedostatku potravy vedouci ke ztrat¢ pera

a jeho naslednému dortistani za odlisSnych podminek vii€i stejnému peru z druhé strany kiidla
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¢i ocasu) (Swaddle & Witter 1994, Harris 2015). Skutecnost, ze v této praci byly
ptilochronologické udaje z levych a pravych ocasnich per téméi symetrické, naznacuje, ze

tato pera pravdépodobné nebyla podobnymi vlivy zatizena v nadmérné mifte.

Podle ocekavani byly u obou hormonil zjiStény mezidruhové rozdily v jejich
koncentracich. Mezi testovanymi druhy byl mimo jiné rakosnik obecny, temperatni dalkovy
migrant pelichajici na zimovisti v subsaharské Africe (Cepak et al. 2008). Analyza hormont
provedena v této diplomové praci byla limitovana velikosti vzorku, nicméné je mozné, Ze
podrobnéjsi analyza by u tohoto druhu odhalila souvislosti mezi hormonalnim vyladénim a
latitudou, z ditvodu obecné nizsich hladin kortikosteronu a testosteronu u tropickych ptakt
v porovnani s temperatnimi (Hau et al. 2010). Mezidruhova variabilita v hladinach
steroidnich hormont métenych z krevni plazmy se mize pohybovat v rozsahu az dvou fada
(0,7-57 ng/ml pro kortikosteron a 0,3-13 ng/ml pro testosteron (Garamszegi et al. 2008,
Bokony et al. 2009)). V této praci se hladiny kortikosteronu pohybovaly mezi 113,6-3487,7
pg/g a hladiny testosteronu mezi 719,8-2734,6 pg/g. Rozdily v ramci jednoho fadu jsou tedy

standardni.

Déle byla testovana zavislost koncentraci kortikosteronu a testosteronu na
ptilochronologickych znacich per. Ani u jednoho z hormonl nebyl zjistén prokazatelny
vztah sristovou rychlosti pera. Dosavadni prace ukdzaly, Ze kortikosteron vyznamné
negativné ovliviiuje rustové rychlosti. Ve studii Romero et al. (2005) byl analyzovan
kortikosteron z krevni plazmy po implantaci kortikosteronové kapsle a byl zjistén negativni
vliv na rlst peifi Spacka obecného (Sturnus vulgaris). Je ovsem mozné, ze vzhledem
k pribéznym meétfenim per v uvedené praci doSlo ke zkresleni vysledkli z divodu casté
manipulace, ktera miize koncentrace kortikosteronu zvysit. Pouziti ptilochronologickych
analyz by bylo jisté vyhodnéjsi. Stejny negativni efekt kortikosteronu na peii prokazali také
DesRochers et al. (2009). Dalsi studie zjistily interakci kortikosteronu s testosteronem
(Roberts et al. 2007). Podle hypotézy imunokompetencniho handicapu nema testosteron sim
0 sob¢ imunosupresivni U¢inky, ale zptisobuje je neptimo vyssi produkci kortikosteronu
(Roberts et al. 2007). Kortikosteron pak imunitu potlacovat maze (Sapolsky et al. 2000). Na
zaklad¢ téchto skutecnosti byly u per s vy$Simi hladinami hormonii ocekdvany nizsi
hmotnosti a ristové rychlosti. Nenalezeni vztahu mezi hormony a ptilochronologickymi
znaky bylo pravdépodobné opét zpisobeno limitovanou velikosti vzorku. Hlavnim cilem

druhé casti této diplomové prace nicméné bylo zejména ptedstaveni metodiky analyzy
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hormont z peti technikou HPLC/MS a vyhod plynoucich z kombinace této techniky s nové
zavedenou, dosud nepublikovanou metodou, kterd dosahuje vysokych opakovatelnosti a
oproti diive pouzivané metodé umoziiuje analyzu kortikosteronu a testosteronu az ze 100 %

vzorkl pefi.
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6. Zavér

Tato diplomova prace byla zaméfena na zjisStovani rozdili v riistovych rychlostech opeteni
pevcu podél latitudinalniho gradientu. Metodou komparativni ptilochronologie byly
porovnany rychlosti ristu ocasnich per vybranych druhl ptakl temperatni Evropy a
tropického Kamerunu. V rdmci temperatnich druhti byly zohlednény rGzné typy migrace a
s nimi souvisejici lokality, kde dané druhy obménuji peti. Z ocasnich per zastupct pévcl
obyvajicich temperatni Evropu byly technikou vysokouc¢inné kapalinové chromatografie
s hmotnostni detekci analyzovany hormony kortikosteron a testosteron, a to pomoci dosud
nepublikované metody, kterd umoziluje detekci velmi nizkych koncentraci latek. Nasledné
bylo ovéfovano, zda jsou hladiny hormont a udaje o rastovych rychlostech z téchto per
opakovatelné pii srovnani per z pravé a levé strany ocasu danych jedinct, a zda tyto znaky

vzajemn¢ koreluji. Zavérecna zjisténi 1ze shrnout do nasledujicich bodii:

1. Nebyly zjistény statisticky vyznamné rozdily v ristovych rychlostech per mezi
pohlavimi.

2. Byl potvrzen signifikantni vliv klimatu hnizdisté na ristové rychlosti per. Oproti
ptaklim z temperatni zony vykazovali kamerunsti zastupci pomalejsi rychlost ristu
rhachis.

3. Pfi oSetfeni dat na fylogenezi a velikost téla nebyly zjiStény signifikantni rozdily
mezi délkami rhachis a riznymi typy migrace. Temperatni rezidenti, migranti na
kratké vzdalenosti, dalkovi migranti a tropicti (nemigrujici) ptaci tedy maji vzhledem
k velikosti téla v priméru stejn¢ dlouha ocasni pera. Soucasné¢ byla potvrzena
pozitivni korelace mezi délkou rhachis a velikosti téla.

4. Pii oSetfeni dat na fylogenezi, velikost téla, délku pera a rGstovou rychlost nebyly
zjistény signifikantni rozdily v hmotnostech per s ménici se zemépisnou §itkou.

5. Byl zjistén vliv zemépisné Sitky na rdstovou rychlost ocasniho pera, v tropech byly
zjistény niz$i rychlosti riistu ocasnich per. Ristové rychlosti dalkovych migranti se
prokazatelné 1isi od tropickych ptaka, ne vSak od temperatnich rezidentd a migrant
na kratké vzdalenosti. Toto zjiSténi znaci, ze prestoze dalkovi migranti pelichaji v
tropické Africe, je pro né strategie rustu per shodna s temperatnimi rezidenty a

migranty na kratké vzdalenosti.
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6. Analyzou testosteronu a kortikosteronu v ocasnich perech 5 druhti péveli temperatni
zony byly zjistény znacné mezidruhové rozdily v koncentracich, a to 1 o jeden fad.

7. Opakovatelnosti pro méfeni hladiny testosteronu 1 kortikosteronu levych a pravych
per jedinct byly prokazatelné, stejné tak jako hmotnosti a rtistové rychlosti téchto
per.

8. Nebyly nalezeny souvislosti mezi koncentracemi hormonti a rastovymi rychlostmi

jednotlivych per. To mtze byt disledkem limitované velikosti vzorku.

Tato diplomova prace ptinesla nové poznatky o investicich do opeteni podél latitudinalniho
gradientu. Ukdzalo se, Ze ristové rychlosti ocasnich per pévci mohou vykazovat
latitudinalni trend. Za celkem zésadni 1ze povazovat zjiSténi, ze tropickym ptakiim rostou
ocasni pera v priméru pomaleji oproti ptakiim mirného pasu, pficemz absolutni délka téchto
per je relativné k télesné hmotnosti stejnd. V temperatu tedy ocasni pera dortstaji kratsi
dobu. Zajimavym vysledkem je také zjisténi shodné strategie riistu peti u temperatnich druht
pelichajicich severné od Sahary a temperatnich subsaharskych migrantl pelichajicich
v tropech. Zda se, Ze investice do rustu nového pera reflektuji podminky prostiedi a celkové
vyladéni organismu (v€etné metabolismu) favorizované na hnizdisti, spiSe nez v prostiedi,
kde pero vyrasta. Tyto vysledky naznacuji, ze ristové rychlosti per mohou byt soucasti
pace-of-life syndromii. Analyza testosteronu a kortikosteronu z pefi pfinesla pozitivni
vysledky v podobé vysoké opakovatelnosti méteni za pouziti nové, dosud nepublikované
metody. Absence vztahu mezi hormondlnim vyladénim a ptilochronologickymi udaji je
v této praci pravdépodobné zpiisobena limitovanou velikosti vzorku a malymi navazkami,
nicmén¢ provéteni téchto souvislosti se nabizi pro budouci vyzkum. Zaroven by bylo vhodné
provést obdobné analyzy u jiného typu pefi, které je zarovein vhodné pro ptilochronologické

analyzy, jako jsou naptiklad dlouha pera kiidel.
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Prilohy

Priloha 1. Kéd fylogenetického stromu ve formdtu Newick.
((Platysteira_concreta:39.21915371731144,(Terpsiphone_rufiventer:11.147131036975388, Trochocercus_ni
tens:11.147131036959298):28.0720226804307):11.195243270060004,(((((Phylloscopus_collybita:29.69104
627165,(Riparia_riparia:18.928431778525006,(Hirundo_rustica:16.151783168386245,Delichon_urbicum:16
.151783168441252):2.776648609953746):10.762614493225005):3.6884468532299977,(((Sylvia_atricapilla:
10.870423038750005,Sylvia_borin:10.870423039050007):14.205635454499998, (Acrocephalus_scirpaceus:
9.690911088645493,Acrocephalus_schoenobaenus:9.69091108871):15.385147404450002):6.35050241984
9999,Andropadus_tephrolaemus:31.42656091286001):1.9529322120799968):3.916793022605006,Panuru
s_biarmicus:37.296286147870006):4.8859085416982,(Parus_caeruleus:18.927758811349996,Parus_major:
18.92775881116501):23.254435878333204):2.3871359602367974,(((((Turdus_philomelos:13.49531021590
0002, Turdus_merula:13.495310216093504):12.458735522050002,((Ficedula_albicollis:15.69332975351999
7,Phoenicurus_ochruros:15.693329753593005):0.9502523485249981, Erithacus_rubecula:16.64358210198
5004):9.310463636005004):2.4443896625349986,Cinclus_cinclus:28.398435400585008):10.555627243849
802,Certhia_familiaris:38.954062643934805):4.726105679565194,(((((((((Carduelis_cannabina:8.56551414
5000002,Serinus_serinus:8.5655141449434):0.4955380417499953,(Linurgus_olivaceus:7.14459254650000
7,Carduelis_carduelis:7.144592546540011):1.9164596402499932):2.2039572187000083,Carduelis_chloris:
11.265009405549996):14.585353486249993, Fringilla_coelebs:25.850362891499994):1.417697418021099,
(Emberiza_citrinella:12.933244867235597,Emberiza_schoeniclus:12.9332448672967):14.33481544247630
2):2.9781423141389034,(Motacilla_cinerea:4.401610300125952,Motacilla_alba:4.401610300009992):25.8
44592323560008):1.5089032549800017,(Passer_montanus:6.791812800887442,Passer_domesticus:6.791
8128008025):24.963293077545007):3.7363627690999976, ((Euplectes_capensis:11.705606970077707,Ploc
eus_melanogaster:11.705606970152704):9.956178135972301,(Spermophaga_haematina:11.99779501517
5004,Cryptospiza_reichenovii:11.997795015175004):9.663990090950005):13.829683541614997):3.943459
742889999, (Nectarinia_preussi:18.432539865440447,(Nectarinia_oritis:10.404175066693991,Nectarinia_o
livacea:10.404175066593993):8.028364798678606):21.0023885251574):4.245239932969994):0.88916232
60200063):5.84506633793);
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Priloha 2. Tabulka ptilochronologickych udaji a dalsich proménnych pouZitych pri ptilochronologickych
analyzdch 41 druht pévci. Tabulka uddva priumérné hodnoty na druh. Bird tree = ndzev druhu podle
https://birdtree.orqg (8.8.2018), Avibase = ndzev druhu podle https://avibase.bsc-eoc.orqg (8.8.2018),
BM = telesnd hmotnost, FM = hmotnost pera, FL = délka pera, RL = délka rhachis, GR = riistovd rychlost rhachis,
GT = doba ristu rhachis.

Bird tree Avibase | BM (g) | FM (mg) | FL (mm) | RL (mm) |GR [mmlden}| GT (dny)
Acrocephalus scirpaceus Acrocephalus scirpaceus 12.300 4.707 54,244  48.416 2.536 19.131
Acrocephalus schoenoboenus  Acrocephaolus schoenobaenus 11.200 4.581 51.743 46.039 2.512 18.724
Andropadus tephroloemus Arizelocichla tephroloema 39.500 19.810 83.175 75.192 2.956 25.599
Carduelis cannabina Linaria cannabina 20.500 7.267 59.028 52.357 2.447 21.825
Carduelis carduelis Carduelis carduelis 16.750 6.621 54.896 48.295 2.520 19.332
Carduelis chloris Chloris chloris 25.500 8.542 59.472 52.714 2.483 21.939
Certhia familiaris Certhia familiaris 8.000 5.925 55.120 48.683 2.398 20.454
Cinclus cinclus Cinclus cinclus 53.000 14.280 59.109 51.546 2.422 21.427
Cryptospiza reichenovii Cryptospiza reichenovii 12.500 3.150 38.870 33.915 1.691 20.260
Delichon urbicum Delichon urbicum 16.650 8.924 62.004 55.542 2.419 23.188
Emberiza citrinella Emberiza citrinella 28.250 16.125 74.975 72.363 3.327 21.923
Emberiza schoeniclus Schoeniclus schoeniclus 19.000 10.610 68.622 61.261 2.770 22.956
Erithacus rubecula Frithacus rubecula 19.500 5.546 62.506 55.745 2.630 21.307
Euplectes capensis Euplectes capensis 27.500 5.529 46.219 40.829 2.087 19.699
Ficedula albicollis Ficedula albicollis 12.000 5.409 55.621 49,269 2.614 18.977
Fringilla coelebs Fringilla coelebs 23.000 10.884 70.629 63.898 2.966 21.815
Hirundo rustica Hirundo rustica 20.000 10.333 67.812 60.053 2.744 22.478
Linurgus olivaceus Linurgus olivaceus 23.750 7.517 53.368 47.377 2.198 21.794
Moatacilla alba Motacilla alba 20.875 12.900 90.209 82.551 2.916 28.796
Motacilla cinerea Motacilla cinerea 17.750 10.211 100.237 92.914 3.044 31.254
Nectarinia olivacea Cyanomitra olivacea 9.375 3.627 46.297 41.246 1.959 21.228
Nectarinia oritis Cyanomitra oritis 11.050 3.627 41.446 36.836 1.855 20.018
Nectarinia preussi Cinnyris reichenowi 7.500 2.525 40.007 34.981 1.684 21.056
Panurus biarmicus Panurus biarmicus 15.900 5.882 59.952 51.374 2.478 20.953
Parus caeruleus Cyanistes caeruleus 11.100 5.020 56.039 50.109 2.607 19.531
Parus major Parus major 17.000 8.443 66.722 59.993 2.885 20.893
Passer domesticus Passer domesticus 29.500 11.279 62.756 55.728 2.862 19.699
Passer montanus Passer montanus 23.500 8.260 56.870 50.272 2.859 17.795
Phoenicurus ochruros Phoenicurus ochruros 16.000 7.509 63.920 56.982 2.832 20.313
Phylloscopus collybita Phylloscopus collybita 8.950 3.124 50.861 45.854 2.348 19.694
Platysteira concreta Dyaphorophyia concreta 10.250 1.589 27.903 23.781 1.288 18.975
Ploceus melanogaster Ploceus melanogaster 24.000 6.731 53.183 46.487 2.082 22.555
Riparia riparia Riparia riparia 15.250 6.630 57.280 51.040 2.262 22.749
Serinus serinus Serinus serinus 11.250 4.911 52.345 46.653 2.351 20.004
Spermophaga haemating Spermophaga haematinag 23.000 7.400 52.941 47.588 1.894 25.287
Sylvia atricapilla Sylvia atricapilla 19.750 7.006 63.732 57.451 2.897 20.073
Sylvia borin Sylvia borin 19.000 6.170 60.000 54.320 2.896 18.989
Terpsiphone rufiventer Terpsiphone rufiventer 16.500 10.231 75.868 68.561 2.980 23.150
Trochocercus nitens Trochocercus nitens 11.800 7.029 64.163 56.826 2.311 25.019
Turdus merula Turdus merula 95.000 43.184  109.032 98.679 4.057 24.518
Turdus philomelos Turdus philomelos 78.500 24.540 88.267 79.310 3.625 22.196
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