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1. Uvod

Velikost je jedna z nejpodstatnéjsich vlastnosti urcujici zptuisob Zzivota a ekologii
druhu. Taktéz ovliviiuje mnoho fyziologickych procest. Pti pohledu do Zzivocisné fiSe
mizeme najit obrovské mnozstvi odlisnych forem, tvard a velikosti jednotlivych zivo¢icht
Vv ruznych ¢astech svéta. Tato bohatost v nas ptirozené vzbuzuje fadu otazek. Co zapficinuje
tak velké velikostni rozpéti zivoc¢ichi? Co vSechno mé vliv na velikost zvifat? Proc¢ je
nejmensim savcem bélozubka nejmensi (Suncus etruscus, Savi 1822) a naopak nejvétsim
plejtvak obrovsky (Balaenoptera musculus, Linnaeus 1758)? Pomineme-li tyto rozdily a
pohlavni dimorfismus, tak variabilitu ve velikosti navic objevime i mezi poddruhy ¢i
populacemi urcitych zvifat. Napf. tygr ussurijsky (Panthera tigris altaica, Temminck 1844)
méfi v kohoutku pftiblizné 110 cm (http://www.biolib.cz/cz/taxon/id2046/), kdezto tygr
sumatersky (Panthera tigris sumatrae, Pocock 1929) méti v kohoutku jen 60-80 cm
(http://www.biolib.cz/cz/taxon/id2051/). Oba tyto poddruhy Ziji v odlisnych castech svéta. Je
snad toto pri¢inou téchto rozdilu? A ktera ze slozek prosttedi je podstatna?

Na tyto otazky se mnoho védct pokouselo v 19. stol. nalézt odpoveéd’ zavadénim tzv.
,biogeografickych pravidel“ (Allenovo, Glogerovo aj.), ktera se pokousi vysvétlit
variabilitu, ¢i zmény piitomné u Zivoc¢ichli na zéklad¢ jednoduchych zavislosti a vztahii mezi
urcitymi veli¢inami. Nejzndm¢j$im z takovychto pravidel je Bergmannovo pravidlo, jez se
pokousi objasnit zmény velikosti Zivoéichii v zavislosti na zemépisné Sifce (tedy vlastné
prumérné teploté). Toto ekogeografické zobecnéni bylo navrzeno Carlem Bergmannem roku
1847 a od té doby je soucasti témét kazdé ucebnice ekologie. A to i pfes to, ze v poslednich
letech vyzkum naznacuje, ze by jeho validita mohla byt vazné zpochybnéna. Tento fakt je
také divodem, pro¢ jsem si zvolila toto téma. Pokud vice jak 150 let staré ekologickeé
pravidlo nemtiizeme podepftit redlnymi fakty vyzkumu a dokazat tak jeho validitu, je mozné
ho vitbec za pravidlo povazovat? A pokud nema redlny zdklad jedno z ,pravidel®, neméla by

byt podrobnéjsimu vyzkumu podrobena vSechna?
Cile prace:

1) formou kritické literarni reSerSe zhodnotit zejména recentni vyzkum
proménlivosti télesné velikosti ve vztahu k Bergmannovu pravidlu

2) pokusit se ur¢it do jaké miry tento postulat odpovida skutecnosti a za jakych
podminek

3) navrhnout postupy feSeni problematiky vyzkumu geografické proménlivosti



2. Bergmannova studie

2.1 Pocatky objevu vztahu mezi plochou povrchu a mirou tepelnych ztrat

V poloviné devatenactého stoleti se nékolik biologli nezavisle na sobé¢ pokouselo
objasnit vztah mezi plochou télesného povrchu a mirou ¢i rychlosti tepelnych ztrat. Za
nejpivodnéjsi je pokladana zprava publikovana roku 1839, kterou vypracoval matematik
Pierre Sarrus a biolog Jean- Francois Rameaux. Tato na prvni pohled nesouroda dvojice se
zajimala o energetické pozadavky a spolecné pracovali na vypoctech potravinovych potieb
délniki ve statni tabakové tovarné ve svém rodném Strasburku (Whitfield, 2006).

Pozd&ji roku 1847 némecky biolog Carl Georg Lucas Christian Bergmann
formuloval myslenku, ze vztah mezi velikosti zivodicha a jeho vnitini energii by mohl
odpovidat Zivotnimu prostiedi daného zvifete, Stejné¢ jako jeho hospodafeni s teplem.
Odvodil, Ze fyzikalni Zivotni prostfedi mize V biosféfe vytvaret urCité trendy, které by
mohly vést k pochopeni toho, jak funguji jednotlivé organismy a zaroven, jak funguje
ptiroda jako celek (Whitfield, 2006).

Bergmann tehdy navrhl, Ze druhy uréité skupiny blizce ptibuznych teplokrevnych
zivoCicht zijici v chladngjSich klimatickych podminkach, by mohly byt obecné vétsiho
vzristu nez jejich ptibuzni z teplejSich oblasti, jelikoz jim jejich vzrist pomahd Iépe
udrzovat télesné teplo. Z toho vyplyva, ze zvirata zijici blize k polim by byla vétsi nez ta,
ktera se vyskytuji smérem k oblasti rovniku (Whitfield, 2006).

Tento Whitfielduv vyklad Bergmanna je sice zna¢né zplostély, jako mnohé jiné, jak
uvedu jesté nize, nicméné pro zakladni pfedstavu postacujici.

S touto myslenkou tedy vytvoiil Bergmann roku 1847 své védecké dilo Uber die
Verhiltnisse der Wirmeskonomie der Tiere zu ihrer Grofe.! Jeho prace je bezpochyby na
tehdejsi dobu velmi kvalitnim a komplexnim po¢inem. Nicméné ma dvé zakladni vlastnosti,
kvili kterym neni podrobnéji studovana. Cela prace je pon¢kud obséahlejsiho charakteru (116
str.) a v neposledni fad¢ je cela v némeckém jazyce, ktery nezapie rok vzniku 1847 (nékteré
vyrazy pfili§ zastaralé a jiz se nepouZzivaji, ¢i je patrnd jina Urovenn gramatiky atd.) a nikdy
nebyla pielozena do jiného jazyka. James (1970) sice poskytl jakysi vyklad Bergmannova
dila v anglickém jazyce, nicméné Watt et al. (2010) jej kritizoval za to, ze vynechal n¢které
aspekty plivodni prace. Poté bylo ozndmeno, Ze je k dispozici pfimy anglicky preklad z

Bergmannova originalniho dila, jehoZ cilem bylo zlepSit jeho srozumitelnost. Bohuzel bylo

v piekladu: ,,O podminkach tepelného hospodateni zvitat dle jejich velikosti‘



prelozeno jesté méné Casti, nez v pripadé Jamese a vétSina se jich prekryvala s Jamesovym
prekladem (Meiri, 2011). Mozna pravé ztéchto a mnoha dalSich divodi mohlo dojit
k nepfesnostem v pochopeni Bergmannovy myslenky a poselstvi celého jeho dila.

Z dtivodti zachovani vypoveédni hodnoty budu v nasledujicim textu pouzivat vyraz
Hteplokrevny®, ktery je poplatny dobé vzniku Bergmannovy prace. V té dobé se vyrazy

ree
1

,endotermni (tj. teplo sam tvofici) a ,homeotermni (tj. stalou teplotu udrzujici) bézné
neuzivaly. Nicméné nevhodnost terminu ,teplokrevny* naznacuje uz sam Bergmann (1847).

Podrobnéji v kapitole 2.3.
2.2 Zakladni mySlenky Bergmannova dila

JiZ ndzev samotné prace napovida, Ze se Bergmann zaobira predevSim otazkou
télesné hmoty ve vtahu k metabolismu daného zvitete a s tim spojené tepelné energie. Hned
Vv uvodu prace poukazuje na to, ze teplokrevna zvifata v tomto ohledu poskytuji nevidané
moznosti k vyzkumu a studiu dané problematiky. Je jasné, Ze tepelnad energie organismi
vznika skrze jejich metabolismus. Dikaz shledava Bergmann v uréeni poméru rychlosti
metabolismu v urcitém Case za ucelem tvorby tepla. Zaroven poukazuje na diivéjsi a podle
né¢j nespravnou metodu stanoveni miry tvorby tepla zvitete, kterd byla zalozena pouze na
zéklad¢ urceni tepelnych ztrat. V tomto ohledu zminuje také svého soucCasnika Liebiga
(Kohlrausch, 1844), ktery navzdory tehdejsi teorii piedpokladal, ze zvifata se pii méfeni
jejich tepelnych ztrat mohou v méticich ptistrojich ochlazovat, nasledkem cehoz bylo vice
tepla vydavano nez utvareno. Teprve poté, co vysSel najevo vyznam tohoto castecného
ochlazovani teplokrevnych zivoCichti, mohla byt Liebigova teorie (Kohlrausch, 1844)
akceptovana (Bergmann, 1847).

Pro zjisténi jak dalece se muze liSit teplota dané¢ho Zivocicha od teploty jeho okolniho
prostiedi, zavadi Bergmann vztah poméru objemu zvitete ku jeho povrchu, kdy povrch roste
s druhou mocninou, zatimco objem zvifete se zvySuje s mocninou tieti (2:3). Na zakladé
tohoto vztahu shledava, ze ¢im je zivoCich vétsi, tim méné tepelné energie ma potiebu
v poméru k velikosti svého téla vytvaiet (a tim méné ji mize také ztracet). Zde poukazuje
také na to, ze v obecném meéfitku jeden gram velkého zivoficha mé také potiebu méné
dychat (s mensi frekvenci) nez jeden gram malého Zivogicha (provadény pokusy na ptacich?,

ve kterych se ukazalo, Ze ptaci dychaji rychleji nez savci). A jako dtlezitou shledava také

2 ] o . , vivs N vsoawv v o v s
Ptaci jsou uzplsobeni pro let vykonnéjsim metabolismem a lehci télesnou stavbou, coZz mize srovnani
zkreslovat.



otazku spotteby potravy, kdy mensi zvitata spotiebuji vétsi mnozstvi potravy vzhledem

k jejich velikosti (Bergmann, 1847).
2.3 Problematika ,,studenokrevnych* a ,,teplokrevnych* Zivo¢ichi

Jako tzv. ,teplokrevné“ ZivocCichy oznacujeme takové, ktefi jsou schopni udrzovat
pomérné vysokou stalou télni teplotu (v rozmezi 30-42°C) tim, ze produkuji teplo vnitin¢ a
reguluji také jeho unikdni do prostfedi. Naproti tomu zivoCichové oznacCovani jako
»studenokrevni® se vyznacuji proménlivou télesnou teplotou, pficemz nejvyznamnéjsi rozdil
mezi témito dvéma skupinami pfedstavuje zdroj tohoto tepla. Zatimco u teplokrevnych
pochéazi ptevazna Cast tepla z vnitinich zdroji organismu, studenokrevnd zvifata jsou
primarn¢ zavisla na zdrojich vnéjsich, jako je naptiklad sluneéni zafeni (Lavers, 2004).

Jiz podle Bergmanna je tato terminologie neptesnd, zvlasté pak oznaceni zivocicht
jako studenokrevni. Tvorba tepla uvniti organismu je totiz spole¢na vSem zivocichiim,
ackoliv je pravda, ze vyrazna teplota uvniti téla téchto tzv. studenokrevnych nebyla v jeho
dob¢ ptesvédCivé dokazana. Piesto napf. u velkych druhi ryb Bergmann shledava jejich
srdce o nékolik stupnti teplejsim, nez okolni voda. Tvorba uréité vnitini tepelné energie je
tedy charakteristickd pro ob¢ tyto skupiny. Bergmann navic na diikaz uvadi piiklad véely
medonosné (Apis mellifera, Linnaeus 1758), ktera ackoliv je oznaCovana jako zivocCich
studenokrevny, je schopna vytvofit mnohem vice télesného tepla v poméru ke své velikosti
nez tieba takovy slon (Bergmann, 1847).

U savcil a ptakt je tedy témito mechanismy docileno relativné stejnomérné teploty
uvnitt jejich tél, kdezto u ostatnich skupin mize byt tato teplota zna¢né rozkolisana. U
studenokrevnych navic vidime absenci izola¢ni vrstvy (srst, pefi, tuk atp.), skrze kterou
teplokrevni reguluji tepelné ztraty. To je velmi dobfe patrné, podivame-li se napf. na
jakykoliv druh ryby, kde je krev ochlazovana protékajicim proudem vody a ryba tuto ztratu
tepla nemtze nijak ovlivnit na rozdil tteba od velryby. Ta je také vodnim zZivocCichem,
nicméné voda ochlazuje pouze jeji pokozku s velmi silnou vrstvou podkozniho tuku, ¢imz
velryba tepelné ztraty znaéné eliminuje. K tomu pfispiva navic fakt, Ze velryba jakozto savec
dycha pomoci plic a tudiz neni krev ochlazovana prosttednictvim Zaber jako v piipadé ryby
(Bergmann, 1847).

Tzv. ,teplokrevné* zvife je tedy schopné zpravidla udrZovat konstantni teplotu,
zatimco ZivoCichové druhého typu snasi dlouhodobé a vyznamné ochlazovani. Navic druhy
teplokrevnych Zivoc¢icht Zijici v chladnéjSich oblastech musi efektivné fungovat navzdory

vétsim teplotnim vykyviim neZ jejich protéjsky napt. v tropech. Maji tedy 1 u€inngjsi
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prostiedky pro udrZeni vhodné tepelné bilance. V kone¢ném dusledku tedy Bergmann (1847)
poukazuje na to, Ze pojmenovani zivocichll se stalou télesnou teplotou jako homeotermni a
téch ktefi svoji télesnou teplotu méni v zavislosti na okoli jako poikilotermni je mnohem

v

vhodngjsi.
2.4 Velikostni hranice homoitermnich a poikilotermnich Zivocichi

Poikilotermni zivoc¢ichové se mezi sebou také 1iSi zptisoby, jakymi se piizptisobuji
teplot¢ svého ptivodniho ptirodniho stanovisté. Zvlasté patrné je to v disledku zimniho
spanku nebo procest chemického traveni. Z jakého divodu maji ale poikilotermni (sensu
Bergmann) zivocichové mensi velikosti vys$si télesnou teplotu, piestoze dosazeni této teploty
pro né piedstavuje mnohem vétsi usili? Bergmann (1847) piedpoklada, ze tuto vyssi teplotu
zpusobuje rychlej$i proces traveni.

Poklada si také otazku, jaky je vztah mezi velikosti zvifete a jeho télesnou ,,vybavou*
u homeotermnich a poikilotermnich zivo¢ichu.. Pti hledani odpovédi predklada dvé zakladni
tvrzeni, Se kterymi nadale uvazuje. (1) Tvorba tepla v daném objemu Zivoc¢isné hmoty
nemize piesahnout uréité maximum. A (2) i zamezeni Gniku této tepelné energie ma své
meze. To napf. znamena, ze malé zvife nemuze jiz z principu nést tak velkou a silnou vrstvu
srsti jako zvife velkych rozmérti a vzhledem k tomu, Ze objem zvifete se pii stejném
zmenseni snizuje rychleji nez jeho povrch, musi v piirod¢ existovat jakasi mez nejmensi
mozné velikosti. Nejvice se dle Bergmana (1847) této pomysIné hranici pfiblizuje ve volné
piirodé kolibtik.

Bergmann (1847) pfiznava, ze ackoliv existuji urCité ,,mezistupné®, zpravidla
nachazime poikilotermni ZivoCichy stojici mimo tuto velikostni hranici. Obratlovci této
skupiny jsou totiz mensi nez obratlovci homeotermni a to i v piipadé, Ze se nachazeji ve

stejnych klimatickych podminkéch.
2.5 Tvorba tepla, jeho vydej a omezeni téchto jevi

Dilezitou indicii této otazky je opét bezpochyby pomér objemu téla zvifete ku jeho
povrchu. Tento vztah je vSeobecné znam, tudiz se podle néj fidi 1 dva zdsadni faktory,
uvoliovani tepla a dosaZeni vhodnych podminek pro tento dé;.

Uvoliiovani télesného tepla souvisi s otazkou potravy, naopak ptedpoklady k jeho
odvodu jsou napf. koZni teplo a odpafovani z povrchu zvifete, pfitomnost kozeSiny, klima,
zpusob zivota ¢i podminky, ve kterych je zvife trvale drzeno (v ptipadé domacich zvirat).

Existuje tedy v ptirod¢ jakasi hranice mezi tvorbou télesného tepla a jeho odvodem?



Bergmann (1847) poukazuje na to, ze pii hledani odpovédi na tuto otdzku se musime
zaméfit vzdy na nejmensi a nejveétsi homeotermni zivocichy a vénovat pozornost také jejich
ptirozenym zivotnim podminkdm. Jako extrémni piiklady mizeme uvést zivoCichy Zzijici
v mofich Casto i Vtéch nejvétSich hloubkach s nejniz§imi teplotami. Velryby disponuji
nizkou svalovou aktivitou, jelikoZ neni v jejich ptipad€ nutné, aby svaly nesly jejich télesnou
vahu v plném rozsahu (jsou nadnaSeny vodou). Diky tomu je tedy aktivita jejich svall
Setfena a odvod tepla co mozna nejvice omezen. Lze tedy fici, Ze v ptipadé homeotermnich
zivoc¢ichtll se odvod tepla snizuje s rostouci velikosti zvifete (Bergmann, 1847).

Ze skupiny poikilotermnich zivocichti uvadi Bergmann (1847) jako nejmensi
kolibtiky, které najdeme v teplych oblastech Jizni Ameriky a ktefi jsou skrze dosti

pozoruhodny svalovy aparat schopni vytvofit relativné dostate¢né mnoZzstvi tepla.
2.6 Vyskyt homeotermnich Zivo¢ichii a moZné odchylky z vySe uvedenych ziakonu

Cast Bergmannova dila je vénovana otazce vyskytu Zivo¢ichtl a tomu, co viechno
muze ovliviiovat, kde se které zvife ptirozen¢ vyskytuje. Bergmann (1847) se zde zaobira
mySlenkou dulezitosti télniho pokryvu, zmifluje migraci, kterd miZe u rtznych druht
zkreslovat jejich ptirozeny vyskyt, Ci to, jak se zivo¢ichové mohou ptizplisobovat svému
prostiedi urcitym chovanim.

Vyznam télniho pokryvu je patrny napt. u vodnich druhti ptaki, kteti mohou byt diky
své silné izolacni vrstvé pefi mnohem mensiho vzriistu, nez vodni savci. Velky vliv ma také
obecné u vSech druhti ptaki stavba hnizda, migrace, sklon trvaleji se zdrZzovat ve vode¢, u
savcl no¢ni aktivita a obzvlasté dalezité u obou skupin je mnozstvi a kvalita dostupné
potravy. Bergmann (1847) poukazuje také na to, Ze maly savec je navic schopen se stocit do
klubicka, ¢imz se celkové obklopi izolacni vrstvou srsti, ktera zabrani iniku drahocenného
tepla. V piipadé velkych savca (sensu Bergmann) by toto bylo mozné pouze za piedpokladu,
ze by takovyto Zivocich mél enormné dlouhou srst. U ptakl je tento problém vyieSen jiz
zminovanou vrstvou pefi, ktera disponuje vynikajicimi izola¢nimi vlastnostmi.

Hibernaci zmitiuje Bergmann (1847) napf. u netopyrii. U téchto Zivoc¢ichl je patrné
enormni zvétseni povrchu té€la v poméru k objemu a to zejména piitomnosti Iétaci blany (i za
predpokladu, ze je pfitazena k té€lu je povrch vétsi diky jejim zahybam). V piipadé
neptiznivych podminek by u nich dochdzelo k obrovskym ztratdm tepla. Vyuzivaji tedy
hibernaci jako prostfedek k aktivnimu snizeni tvorby tepla, ¢imz dochazi k u¢innému

omezeni ztrat a vynalozeni mensiho mnozstvi energie.



Z téchto poznatkli tedy Bergmann usuzuje, Ze velikost riznych hemeotermnich
zivo¢ichli je ve stejnych klimatickych zonach ovliviiovana rozdilnymi faktory tvorby a
odvodu télesného tepla.

U zvitat rozdilnych velikosti patticich ke stejnému druhu, respektive skuping,
muzeme tedy dle Bergmanna (1847) urcit jejich geografické rozsifeni pomérné snadno:
mensi zvifata musi byt nachazena v teplejSich oblastech, naproti tomu zvifata vétsiho vzristu
v klimatickych podminkach chladnéjsich. Mensi druhy jsou totiz citlivéjsi na chlad
(Bergmann pfiliS nehledi na pfesné oznaCovani taxonomické hierarchie, takze tim, cO
oznacuje jako ,,druhy*, mnohdy evidentné mini jakoukoliv jednu taxonomickou jednotku).
Nicméng, sam Bergmann piipousti, Ze jednotlivé druhy se zpravidla 1i8i kromé velikosti 1
v jinych vlastnostech, které spolurozhoduji o tvorbé tepla a jeho ztratach, coz muize vést
k riznym odchylkam. Ztratou pefi nebo srsti se tak vétsi druhy zivodichi mohou branit
piehtati v teplejsich oblastech, diky ¢emuz se pak zde mohou bez problémi vyskytovat. Jako
piiklad Bergmann uvadi piipad aklimatizovanych kufat v nejteplejSich oblastech Jizni
Ameriky, kdy kufata brzy po narozeni ztraceji jejich télni pokryv nebo napi. zmiiuje
obtiznost chovu ovci v teplejsich oblastech, jelikoz pokud zde ovce nejsou ostithany v pravy
Cas, brzy ztrati vlivem teplého klima vinu zcela (Bergmann, 1847). Nam jako ikona této
adaptace mohou slouzit chobotnatci (Proboscidea, Illiger 1811).

| pfesto v teplejSich klimatickych podminkadch ocekavame spiSe mensi druhy
zivoCichti. Napf. na Islandu mens$i dravi ptaci pravidelné opoustéji svoji domovinu, aby
migrovali do teplejSich oblasti, zatimco nejvétsi krkavcoviti pies zimni obdobi zlstavaji
(Bergmann, 1847).

Odchylky mohou byt patrné kuptikladu také u domestikovanych zvifat. Napf. u jiz
tak rozdilnych ras psa domadciho. Jednotlivé rasy jsou obvykle velmi dobie schopné
prizpisobeni se a nasleduji ¢lovéka do vSech klimatickych podminek. U n€kterych je ale
patrnd neschopnost vydrzet v dlouhodobém ¢asovém méfitku chladné podnebi. Piikladem
mohou byt velci chrti s kratkou srsti a nizkym obsahem podkozniho tuku. Obég tyto vlastnosti
vysvétluji jejich citlivost vii¢i chladu. Cim méné je pod kiizi ulozeno podkozniho tuku, tim
méné je omezena tepelna vyména mezi télem a prostiedim zakladé cirkulace krve, a tudiz
muze snadnéji dochazet k Gniku télesného tepla. Posouzeni vyskytu je komplikované
zejména S ohledem na psa a jeho vztah k ¢loveéku. Je-li néjaké zvife domestikovano, mize
byt jeho soucasné klima rozdilné od klimatu jeho pivodni domoviny. To je ptfipad i jiz
zminéného psa domaciho, kde mu i v podnebi, které pro néj neni idealni, clovek poskytl

vhodné podminky pro Zivot. Je tedy mozné, ze pokud je dané zvife zavedeno ¢lovékem do
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chladnych klimatickych oblasti, miize v nich byt drzeno, i kdyz mu tyto podminky nemusi
byt ptijemné, z cehoz vyplyva, ze by se za jinych okolnosti nemuselo v téchto podminkéach
ptirozené vyskytovat. Jako pfili§ chladné klima oznacujeme takové, ve kterém neni povrch
zvifete schopen udrzet urcitou teplotu. Zvife muze mit uvnitt téla spravnou teplotu, ale je
mozné, ze pouze proto, ze pokozka je chladna a udrzuje teplo uvnitf téla. Nicméné klima,
které ma na urcité zvife takovyto ucinek, neni pro zviie v dlouhodobém casovém métitku
vhodné. Jako ptiklad mizeme uvést greyhounda ¢i jina plemena psu. V téchto pripadech si
muzeme v§imnout velké citlivosti vi¢i naSemu chladnému podnebi. Zminéni psi se tfesou
zimou, maji charakteristické prohnuti patefe a napul sedici postojg, aby se nedotykali
studeného podkladu. To celé je navic doplnovano stfidavym zvedanim koncetin, coz jasné
vyjadiuje skutecnost, ze je jim vznikly chlad nepfijemny. U domestikovanych zvirfat mize
byt tedy vlivem ¢lovéka posouzeni jejich vyskytu obtizn€j$i nez v piipadé zvifat volné
zijicich (Bergmann, 1847).

Napadné odchylky jsou patrné také v ptipad€ riznych druhi hospodarskych zvirat,
ktera se vlivem chladného podnebi navzdory ocekdvani zmenSuji. Tento fakt uzndva
Bergmann (1847) podle Blumenbacha (1865) a poukazuje na piiklad (dle néj nestastné
zvoleného) koné¢. Islandsky ki je sice maly, ale Shetlandsky pony je jesté mensiho vzristu,
nicméné kan na Islandu je stejn¢ tak maly jako koné v jinych teplych klimatickych
podminkach (Timor, Korsika). To by mohlo nabadat k myslence, Ze cela teorie je nespravna,
7e by se tedy mohli sloni vyskytovat v horskych oblastech a malé kozy napf. v tropické
Americe (Bergmann, 1847). Co ale zapfiCinilo tuto redukci nékterych plemen, neni zatim
uspokojivé vysvétleno. Je mozné, ze zminény Islandsky kin Zije v tak bidnych podminkach
a na jeho chov je vynalozeno pramalo usili, ze je v zim¢ ponechan zcela svému osudu bez
lidského pfi¢inéni, coz mize mit za nasledek pravé zmenSeni velikosti téla. Vzhledem
k velmi drsnym podminkam islandského podnebi se u nich navic vyvinula velmi silna vrstva

srsti, kterd jim pomahé vzdorovat nepfizni pocasi.
2.7 Znéni Bergmannova pravidla, jeho podpora a zavéry dle autora

V zavéru svého dila se Bergmann (1847) pokousi shrnout nejdulezitéjsi body diskuse
na vySe uvedend témata.
Hlavni myslenkou stale ziistava dle n¢j nevyvratitelny fakt, Ze pokud se podivaime na

pomér povrchu téla zvifete ku jeho objemu, miZeme jasné fici, Ze ZivoCichové vétSich

* Znamena, Ze zadek psa se pfi sedu téméf nedotyka podlozky.



rozméri mohou udrzovat své télesné teplo S vynalozenim mnohem mensiho usili, nez

zivoCichové mensi. Z tohoto jednoduchého poznatku Bergmann (1847) odvozuje nékolik

zavéru, které jsou podle néj podstatné k pochopeni jeho nejdulezitéjsich myslenek.

Je vhodné predpokladat, ze redlni nejmensi homeotermni zivo¢ichové jsou
pravdépodobné uz tak mali, jak je to jen teoreticky mozné (s ohledem na
metabolismus atd.). Ztoho také vyplyva, Ze nesCetné mnozstvi
poikilotermnich Zzivoc¢ichi pravé z divodu jejich drobné velikosti muselo
pouzit jiny systém nezZ homeotermii. Podobnd organizace jako u
homeotermnich zivo¢ichti by u nich nemohla fungovat (Bergmann, 1847).
Pokud se podivame na pomyslnou hranici nejmensi a nejvétsi mozné velikosti
u zivoc¢ichd, Bergmann (1847) tvrdi, ze téchto hranic bylo pravdépodobné
dosaZeno vicekrat s ohledem na urcité podnebi, podminky odvodu tepla
daného zvitete, na jeho celkovou velikost, ¢ehoz by nebylo mozné dosahnout
v jinych klimatickych podminkach. Castokrat je také fauna nékterych tizemi
schopna piezivat ve svych nejmensich formach pouze diky mimotfadnym
ochrannym prostfedkim proti chladu. V tomto ohledu zmifiuje velké
tlustokozce (Pachydermata- skupina savct uznavana VvV Bergmannové dobé,
zahrnovala chobotnatce, nosorozce, hrochy, prasata, tapirovité atp.), ktefi
dosahovali nejvétsi mozné velikosti v nejchladnéjsich zonach (napf. mamut).
A knim jako protiklad uvadi malé Zivocichy, ktefi musi k pfeziti v téchto
oblastech vyuzivat jiné prostiedky, které zvySuji tvorbu télesného tepla a
zaroven u¢inné omezuji jeho ztraty (jako jiz zminéna hibernace u netopyru).
Zduraznuje ale, Ze zasadni vliv na velikost nespatfuje pouze v podnebi ale
naopak i vorganizaci téla zivo¢ichi. Dochazi tedy k zavéru, Zze Vramci
skupiny co nejpiibuznéjsich homeotermi jsou mensi druhy vétSinou citlivejsi
na chlad, nez druhy vétsi a obyvaji tudiz i teplejsi prosttedi. Tato zédkonitost je

prenositelna na vyssi i nizs§i taxonomické jednotky.

Pokud tedy ptihlédneme ke vSem témto aspektim dané problematiky, je znéni

Bergmannova pravidla dle Bergmanna (1847) samotného nasledujici: ,,U homeotermnich

cer

zivoc¢icht jsou jedinci ur¢itého druhu Zijici v arealech studenéj$iho podnebi vétsi, nez jedinci

v oblastech podnebi teplejsiho.” Toto znéni je poplatné i pro druhy jednoho rodu ¢i ¢eledi.

Nejvice se pravidlo uplatiiuje u Zivo€ichii s velkym geografickym roz$ifenim jako je

medved, liska ¢i tuénaci. Zaroven autor piipousti, ze mize byt cela fada vyjimek z tohoto

pravidla.



Celou tuto svou teorii Bergmann podpira vyétem 71 ptacich rodd Némecka, kdy
udaje o velikostech ptaki Cerpa ztehdejSich atlasi a dostupné literatury a nasledné
polemizuje nad vztahy téchto jednotlivych rodl ke svému pravidlu. Velikost porovnavé na
zakladée rozpéti kiidel. Miru adaptace na klimatické podminky neporovnava jen dle hranice
severniho rozsiteni, ale i dle doby, kdy dany druh na své hnizdisté ptiléta a kdy odléta na jih,
pokud viibec. Srovnava napt. rody pouze se dvéma druhy, nebo u kterych mohla byt
porovnavana pouze dv¢ geografickd rozsSifeni a dodava, Ze fadu z nich oznacuje jako
pochybné, napft. jesttab, lundk, kan¢, brambornic¢ek, ouhorlik, sn¢hule, hyl, vrabec ¢i pelikan.
Nicméné s jistotou jsou v tomto ohledu za pochybné oznacovany pouze rody bélokur,
husice, kajka a ptipadné ¢ap. Jako smiSené (¢1 hybridni) oznacuje Bergmann rody ¢itajici tti
druhy, u nichz se dva chovaji v souladu s jeho zminénou teorii, ale tfeti druh rodu do
mozaiky nezapadd. Zminuje rody jako linduska, drop, kvakos, sluka, bfehou$ ¢i alkoun.
Podobné to plati i pro rody pocetngjSi. Nicméné i pfes vSechny nalezené vyjimky a

abnormality Bergmann (1847) shledava pro své pravidlo obecnou podporu.
2.8 Kriticka revize Bergmannovy prace

V prvni fad€ je nutno fici, Zze praci znacné ovliviiuje doba jejiho vzniku. Némecko
vyprodukovalo fadu vynikajicich védcti a Bergmann je v tomto ohledu neméné vyznamna
osobnost. Je vSak patrné, Ze v dob¢, kdy se touto problematikou zabyval, nebyla takova mira
znalosti, ba ani moznosti kK vyzkumu, jaké mame dnes.

Viditelné je to tfeba na tom, jak autor poukazuje na fakt, ze ackoliv je tvorba tepla
uvnitt organismu spolecna vS§em zivoCichiim, vyrazna zména teploty uvniti téla poikilotermt
oproti okoli, nebyla pfesvéd¢ivé dokazana. DalSimi piiklady jsou oznaceni Kolibiika za
poikilotermniho Zivocicha, voln€jsi zachdzeni s taxonomickou hierarchii, nebo odkaz na jiz
neuznavané skupiny jako tlustokozci (Bergmann, 1847).

Revolu¢ni myslenky miizeme spatifovat naopak Vv hledani urcitych mezi ve velikosti
zivodichli a v tvorbé a odvodu télesného tepla a jeho argumentd, v komplexnim nahliZzeni na
celou problematiku (vliv prostiedi, kvality izolace aj.) ¢i v jeho uvahach nad pouzivanim
nepiesné terminologie, které leckde spatiujeme dodnes. Zvlasté Sife s jakou na zvolenou
problematiku nahlizi, je v mnohém inspirativni i v sou¢asnosti

Velice zajimavy je také fakt, kdy Bergmann uvazuje nad tim, ze v pfipadée
domestikovanych zvifat mize byt situace zcela odlisna. Je to praveé diky vlivu ¢loveéka, ktery

k sob¢ urcita zvirata pripoutal a nedbaje jejich pfirozenych narokt s nimi cestoval ¢asto do
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odlisnych konéin, nez byly jejich piivodni. Zvifata se tam musela ptizptsobit podminkam az
V prabéhu casu.

Uskali této prace spatfuji predeviim v dobé jejiho vzniku, coz ma za nasledek
ponekud krkolomny text, kterému mitize byt velmi problematické porozumét. Mnoho vyrazii
se dnes jiz nepouziva, ¢i jsou nahrazeny jinymi slovy. Taktéz i némecka gramatika téze doby
je od té dnesni diametralné odlisna a dela problémy i rodilym mluv¢éim. Rozdily jsou patrné i
v taxonomii, napt. Vv ¢asti, ve které Bergmann polemizuje nad jednotlivymi rody ptak,
nékteré rody dnes pojmenovavame jinak (napt. Ascalopax- dnes Scolopax ). V neposledni
fad¢ spatiuji jako velmi nest'astnou volbu ptakit coby modelové skupiny Zivocicht, jelikoz
zde miize byt nespocet vedlejSich faktort, které mohou vyznamné ovliviiovat odhad jejich
velikosti (odlisna télesna stavba, délka rozpéti kiidel ptizpisobena zpisobu letu, odlisna
rychlost metabolismu oproti saveiim- jiné teplotni naroky atd.).

Autor navic ke své praci neptiklada zadny obsah a ¢lenéni publikace je jemn¢ fe¢eno
chaotické. Pouziva cislovani fimskymi cislicemi a znaceni velkymi pismeny abecedy,
nicméné Ctenari neni pfesné jasné, zda se jedna o kapitoly, ¢i jiny oddil, jelikoz kniha krom
titulniho nazvu postrada jakékoliv nadpisy, coz mtize komplikovat orientaci v textu.

Z téchto divodu je tedy pochopitelné, ze podrobnéjsi studium tohoto dila a zvlaste
pak jeho pochopeni miize byt zna¢né obtizné.

V zéavéru je vSak nutné fici, ze Bergmannovy myslenky neptisobi nikterak scestné, ba
na tehdejsi Groven znalosti naopak, a Ze sam autor nepoklada svou teorii za zadné dogma, za
které byla pozdéji povazovana. Sam pfipousti, ze muZe existovat cela fada vyjimek z jeho
pravidla a také cela fada faktorti (krom zemépisné Sitky a klima), které mohou velikosti

zivocCichu ovliviiovat (tepelna vodivost prostiedi, t€lni pokryv atp.).
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3. Recentni vyzkum proménlivosti télesné velikosti

3.1 Popularita problematiky

Otazka zvétsovani velikosti téla zivocichl s rostouci zemépisnou sitkou zajima védce
jiz vice nez 150 let Piesto je mechanismus, ktery tyto zmény ve velikosti zapficinuje, stale
nejasny. Proto popularita vyzkumu této problematiky ani v poslednich letech nepolevuje,

spise naopak (Obr. 1.)

H Kniha ™ Periodikum

140

125

120

100

80

60

pocet publikaci

40

20

2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007 2008 2009 2010 2011 2012 2013

rok
Obr. 1: Pocet publikaci dne 12.4. 2013 databaze Wiley Online Library, kli¢ové slovo" Bergmann’s
rule"; knizni publikace modre, clanky cervené

Aktualni zdjem se odrazil na mnoha dokumentech hodnoticich obecnost
Bergmannova pravidla u savct, ptaki a mnoha jinych organismu, vcetné ektotermnich
zivodichti, piestoze Bergmann je ve své formulaci neuvadi. Stillwell (2010) zminuje hmyz,
ktery se velmi rychle pfizpsobuje okolni teploté a jako ptiklad uvadi octomilku obecnou
(Drosophila melanogaster, Meigen, 1830), jejiz velikost roste s rostouci zemépisnou Sitkou
na n¢kolika kontinentech a tuto teorii podpiré i laboratornimi experimenty.

Existence dlouhé vzdalenosti klin v t&lesné velikosti uvnitf a mezi druhy je obvykle
pfi¢itana pfirozenému vybéru. Data jsou hodnocena pomoci jednoduchych korelaci mezi

méfenymi rozméry a podnebim. Existence téchto korelaci vSak nevylucuje dalsi zkreslujici

Cinitele, které mohou rovnéz vysvétlovat stejné kliny. Prestoze by mohly byt pouzity

4 . . . v v . g v s s . e v/ .
,klina“ je situace, kdy se mérena charakteristika pozvolna méni v zavislosti na jiné (a tvori tak kontinuum).
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slozit€j$i metody prostorové a srovndvaci analyzy k rozliSeni alternativnich scénait
fenotypové evoluce podél klin, nejsou takika vyuzivany (Diniz-Filho, 2008). Zavéry bez
zvazeni dalSich moznosti jsou nyni obvykle znakem ,Spatné védy“ a odrazi ponékud
dogmaticky postoj pfipominajici to, co Gould & Lewontin (1979) nazvali panglosovské
paradigma. Nicméné v nedavné dobé byly pouzity vice sofistikované metody a nové tdaje
pro testovani obecnosti tohoto pravidla pro vice druhd, taxonomickych skupin,
biogeografickych regiont a enviromentalnich podminek (Diniz-Filho, 2008).

Podle Diniz-Filho (2008) je tieba zacit podrobné&ji zkoumat potencialni procesy na
pozadi trendd, piestoZze experimentalni studie jsou obvykle v této oblasti obtizné
proveditelné. Metodologicky pfistup navrZzeny nékterymi védci (napt. Guillaumet et al.,
2008) lze rozsitit a zobecnit tak, aby zahrnoval rozmanité faktory, které poskytuji G€inny
nastroj k vytvofeni vztahli mezi procesy a trendy na zakladé pozorovanych dat. S
piihlédnutim k dal$im nejasnym faktortim je to dobry zptisob, jak vytvofit koncepcni posun
v ekogeografickych analyzach, pohybujicich se od Cisté popisnych a pozorovacich ptistupti
k védé¢ orientované spise teoreticky a metodologicky.

Podobny postoj k problematice zastava i Stillwell (2010), ktery nabada ke
komplexnéjSimu pohledu na celou problematiku a obzvlast¢ pak na jiz zminéné
,Bergmannovské kliny*“. Podle néj je pravdépodobné, ze teplota je odpoveédna za vytvareni
klin jak u endotermnich zivocCicha, tak u ektotermi, ale cela situace je podle n¢j ponékud
slozitéjs$i, nez si Bergmann ptivodn¢ myslel. Naptiklad, rovnovaha mezi tvorbou tepla a
jejim ubytkem je z velké Casti zavisla na velikosti a mize vysvétlit, pro¢ nékteré skupiny
organismi Vykazuji rust velikosti se vzristajici zemépisnou Sitkou, zatimco jiné svou
velikost ve stejném ptipadé zmensuji.

Stillwell (2010) vyzdvihuje recentni studie, které zkoumaji dopad ostatnich
environmentalnich proménnych na utvareni klin jako je napiiklad délka vegetacniho obdobi,
ktera klesa se vzrlstajici zeméepisnou Sitkou. Podle nékterych studii naopak vystihuje kliny
télesné velikosti stfidani rocnich obdobi (sezdénnost), pravdépodobné diky vétsi odolnosti
viici hladovéni velkych jedincii ve vyssSich zemépisnych §itkach.

Recentni vyzkum tykajici se Bergmanova pravidla je tedy velmi rozmanity. Najdeme
prace, které pravidlo jasné popiraji ¢i obhajuji, ale i takové, které se snazi pouze o
komplexnéjsi pohled, aniz by hodnotily predikéni silu pravidla. V nasledujicim textu se
pokusim co nejpiehlednéji recentni prace shrnout. Z divodu lepsi orientace je rozdélim mezi

Bergmannovi zastance a odptirce. Prace tykajici se poikilotermnich Zivo¢ichi nicméné
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uvedu jako samostatnou podkapitolu, jelikoz jejich zarazeni neni zcela jasné. Nakonec

kapitoly uvedu tabularizovany piehled vS§ech zminénych védeckych praci.
3.2 Bergmannovi zastanci

Prace podporujici, v hor§im ptipadé jasnéji vymezujici platnost Bergmannovy teorie
miizeme rozdélit na reSer$ni a vyzkumné. Z recentnich reSersnich praci stoji za zminku napf.
prace Meiriho (2011), kterd na Bergmannovo pravidlo nahlizi komplexnim pohledem.
Zminuje jak pfistup autora, tak soucasny vyzkum a jeho otazky. V konecné diskusi se autor
domniva, ze, pravidlo je jednoduse definovano jako ,tendence organismi stavat se mensimi
pii vysokych teplotach v oblastech nizsich zemépisnych $itek a naopak vétsimi pii nizkych
teplotach a vysokych zemépisnych §itkach.“ Pfedpovida platnost tohoto pravidla silnéjsi u
homeotemnich zivoc¢icht, nez u zivo¢icht poikilotermnich (ty Bergmann neuvazoval viibec).
Dale zastava nazor, zZe tento trend télesné velikosti se obecné silngji uplatiuje na Grovni
populace neZ mezi blizce pfibuznymi druhy a pfipomina neznalost selektivnich sil, kterymi
se tento vyvoj ve velikosti fidi a potfebu dalsiho vyzkumu vyzivajiciho makroekologicky
piistup s vnitro- a mezidruhovou integraci velikostnich variaci v kontextu fylogeneze.

Jako dalsi ptiklad mizeme uvést review Pincheira-Donoso (2010), které je jakymsi
shrnutim recentnich praci tykajicich se Bergmannova pravidla. Zakladni mySlenkou je
rozporuplnost empirickych pozorovani. Zatimco vétSina studii podporuje tuto predikci u
endotermnich zivoc¢ichu (ptaci a savci), analyzy provedené na ektotermech casto pravidlo
nepodporuji. Znamena to tedy omezit platnost tohoto makroekologického pravidla?
Vzhledem ktomu, Ze pivodni Bergmannova formulace zahrnuje pouze endotermni
organismy, tvrdi autor, Ze spor 0 platnosti pravidla neni disledkem jeho predikéni sily, ale
vysledkem pozdéjsiho zahrnuti ektotermi jako soucasti této predikce. Navrhuje tedy, aby se
spole¢na koncepce Bergmannova pravidla, ktera platila pul stoleti, zménila zpét na pivodni
definici, omezujici se pouze na endotermni zivo¢ichy. Tento vztah mezi teplotou a velikosti
by mohl dle n&j pfispét k upevnéni dobie zavedeného makroekologického pravidla, pokud
bude respektovéana jeho ptivodni formulace. Dodava, ze Bergmannovo pravidlo by mélo byt
uzndno jako evolu¢ni vysledek obecného procesu bez rozdilu fylogenetického métitka druhi
a populaci a byt stejné platné mezidruhové jako v ramci druhu (tak jak navrhoval Bergmann
sam).

Pokud se zaméfime naopak na vyzkumné prace podporujici Bergmannovu teorii, je
dulezité upozornit, ze vétsina z nich se dle ocekavani, a oproti Bergmannovi samotnému,

zaméfuje na vyskyt tohoto trendu u savcl, méné pak u ptaki. Nicméné Meiri et al. (2004)
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zduraznuje, Ze ani vybér studovanych Zivoc¢ichil ve vztahu k taxonomii nemusi byt nahodny.
Co se tyka savcu, tak napf. jen asi 1/3 z vybranych druht jsou hlodavci, a pouze 5%
vacnatci, zatimco Selmy byly zastoupeny daleko castéji. Zvlasté piihlédneme-li K jejich
druhové bohatosti vzhledem k ostatnim savcim.

Prace jsou zalozeny bud’to na studiu urcité skupiny jako celku, jednotlivych rodu ¢i
konkrétnich druht. Z prvné€ jmenovanych zminime napi. praci Rodriguez et al. (2008). Zde
se zamétuji na popsani geogragrafické proménlivosti primérné velikosti téla u nearktickych
a neotropickych nelétavych savct. Kladou si za cil zhodnotit vliv péti enviromentalnich
proménnych, které pravdépodobné ovliviiuji gradient télesné velikosti a navazuji na dvé
predeslé publikace (Blackburn & Hawkins, 2004 a Rodriguez et al., 2006). Ob¢ studie
naznacuji, ze gradienty velikosti téla savcl jsou v Sirokém méfitku vice ovlivnény teplotou v
chladn¢j$im podnebi, nez v podnebi teplejSim. Na zéklad¢ ptedchozich analyz autofi
o¢ekavaji, ze prumérna velikost té€la bude vykazovat negativni vztah s teplotou na dalekém
severu a jihu, ale tento vztah by mél sldbnout nebo mizet v mirngjSich a tropickych
oblastech. Kromé hypotézy udrzovani tepla, také hodnotili tfi dalsi vysvétleni pro rozdily v
télesné velikosti. (1) hypotézu odvodu tepla, ktera uvadi, Ze vyS$i mira tepelnych ztrat u
druhit malé télesné velikosti by méla byt uptfednostiiovana v teplych, vlhkych podnebich, kde
je ochlazeni pomoci odpafovani obtiznéjsi; (2) hypotézu dostupnosti zdroju, ktera navrhuje,
aby velké druhy byly uptfednostiovany v oblastech s nedostatkem sezonnich zdroji, protoze
je pro n¢ typicka niz8i rychlost metabolismu; a (3) hypotézu dostupnosti stanovisté
k vysvétleni velikosti geografické odchylky u ptactva na zapadni polokouli, ktera naznacuje,
ze vetsi zonace stanovisteé je spojena se silnéjSimi mezosynoptickymi konvekEnimi systémy
(ang. Mesoscale®). Ze zavéri je patrné, 7e komplexni zem&pisné rozloZeni primérné
velikosti téla savct zapadni polokoule podporuje obé piedeslé prace. Bergmannovy trendy se
nachazi v Sirokém méfitku v chladnych makroklimatech, nikoliv vSak Vv téch teplejSich.
Prumérna velikost téla se zvySuje na severu v nearktické oblasti a negativné koreluje
s teplotou. Naproti tomu neotropické druhy savcl jsou nejvétsi v tropickych a subtropickych

nizindch a vyrazné mensi v Andach.

> klimatické prechody v tropickych horskych oblastech, které by mohly omezovat vyskyt velkych druhd savcd.
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Obr. 2: Primérna télesna hmotnost (v gramech) jako funkce primérné ro¢ni teploty v nearktické a
neotropické oblasti. PferuSované ¢ary jsou mezni teploty znacici posun ve vztazich s prumérnou
velikosti téla v kazdém regionu (nearktické 10,9 ° C; neotropické oblasti 12,6 © C) urené linearni
regresi. Mezni nearkticka oblast je vétsi a chladnéjsi (1144 policek, regiondlni pramérna teplota + 1
SD, -1,3 + 7,1 ° C, minimalni, -19,4 ° C), nez jeji neotropicky ekvivalent (192 bunék; regionalni
priamérna teplota 4,6 + 6,9 © C, minimalni -11,9 ° C). Naproti tomu teplejsi ¢ast nearktické oblasti
vpravo prahu je také chladnéjsi, ale mensi (385 poli¢ek; regionalni primérna teplota 16,5 + 3,2 ° C,
maximalni 35,3 ° C), neZ neotropicka oblast (1390 poli¢ek; regionalni primeérna teplota 22,9 + 3,4 °
C, maximalni 32,3 ° C) (Rodriguez et al., 2008).

V kone¢ném vysledku je velikost téla nelinearné zavisla na teploté v obou regionech
(Obr. 2). Split-line linearni regrese navic ukazuje mezni teploty, kde dochazi ke zménam v
téchto vztazich (nearktické 10,9 °C; neotropické 12,6 °C). Analyzy také naznacuji, ze Siroka
Skala variability ve velikosti je ¢aste¢né ovlivnéna silnymi mezosynoptickymi konven¢nimi
systémy, které existuji v horskych oblastech. Pravdépodobnym vysvétlenim je, ze
redukovana velikost stanovist’ v horach omezuje piitomnost vétsich savci (Rodriguez et al.,
2008). Je samoziejmé otazkou, do jaké miry jsou tyto vysledky ovlivnény vybérem
zkoumané lokality a to zejména v neotropické oblasti, kde se d& ptfedpokladat silny vliv And
na pramérnou velikost aredlu a tim 1 na velikost zde Zijicich zvitat.

K obdobnym zavérim (viz vySe) dochazi i Freckleton et al. (2003), ktery
demonstruje rozdil mezi vysledky zaloZzenymi na zavislosti velikosti na zemépisné Sifce a na

teploté. Dle této studie souvisi velikost téla s teplotou (alespon u velkych druhil) vice nez s
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Obr. 3: Vztah mezi zavislosti télesné hmotnosti na zméné teploty
prostiedi (méfeno jako korelace mezi télesnou hmotnosti a teplotou; data
o teploté prejata ze studii v literatufe), a t€lesné hmotnosti samotné (nebo
jeji pramérné hodnoty). Plna ¢ara je klouzavym primérem téi po sobé
jdoucich méfeni, naznacujici rozdilnou odezvu malych (do 0,16 kg) a
velkych (nad 10,16 kg) druha (Freckleton, 2003).

dalsimi klimatickymi faktory. Piedpovida tedy, ze vétsi druhy budou podporovat pravidlo
s vétsi pravdépodobnosti nez druhy mensi (viz Obr. 3).

Védeckych studii na konkrétnich druzich Zivoéichd, které jsou v souladu
s Bergmannovou predikci, je mnoho. Podrobnéjsi vycet uvadim v tabulce na konci kapitoly
(Tab. 1, str. 26-28).

Zajimavou praci je nepochybné ale studie Lin et al. (2008) zabyvajici se vztahem
mezi velikosti lebky pistuchy ¢ernolici (Ochotona curzoniae, Hodgson 1858) z rtiznych
geografickych lokalit (rozdilnd zemdpisna $itka a nadmotska vyska) provincie Cching-chaj
na Tibetské nahorni plosin€é. Vysledky naznacuji, ze tento druh Bergmannovo pravidlo
podporuje v plném rozsahu, jelikoz velikost lebky pozitivné korelovala s obéma veli¢inami —
zemépisnou Sitkou I nadmoiskou vyskou, a naopak negativné korelovala s primérnou ro¢ni
teplotou, roénim tthrnem srazek, a ro¢ni €istou primarni produkei. Tyto vysledky jsou vSak
Vv rozporu s praci Liao et al. (2006), ktera se zaméfila na pistuchu kratkoocasou (Ochotona
daurica, Pallas 1776), druh, vyskytujici se piedeviim v severni Cing, ale stejné tak
v Cching-chaj. Zde naopak autofi dospéli k zavéru, Ze vykazuje k Bergmannovu pravidlu
opacny trend. Zda je ale tato odchylka dana zvlastni zemépisnou charakteristikou Tibetské
nahorni plosiny (extrémné vysoka nadmotska vyska) je nejasné z divodu nedostatku dalSich
relevantnich tdaju z této oblasti (Lin et al. 2008). Otazkou je, zda délka lebky je vhodnou

méfenou veli¢inou pro takovyto vyzkum. Je mozné, ze jak délka lebky, tak délka kosti nosni
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mohou byt ovlivnény i mnoha jinymi faktory nez je zemépisna $itka ¢i nadmoiska vyska
(napt. velikost mozku, stafi jedince, ¢i biotop ktery obyva nebo ptitomnosti piibuzného,
konkuren¢niho druhu). Bergmann (1847) navic Svou teorii neopira o velikost jedné ¢asti, ale
téla jako celku.

I pfesto tento postup vyuziva vétSina recentnich studii. Giir (2010) ve své studii
podpory Bergmannova pravidla u sysla maloasijského (Spermophilus xanthoprymnus,
Bennett 1835) pouziva také rozméry lebky, konkrétné kondylobazalni délku, $itku mezi
obéma jatmovymi oblouky, délku mandibuly a vysku dolni ¢elisti. Vysledky pravidlo taktéz
podporuji.

V piipadé Zhang et al. (2012) a jeho studie cokora Eospalax baileyi (Thomas 1911),
kde byly rozméry lebky pouzity také, druh Bergmannovu teorii podporoval pouze Vv otazce
zemépisné Sitky. Velikost se nezvétSovala s rostouci nadmotskou vySkou, prestoze tak bylo
o¢ekavano. Do jaké miry za to mize ekologie daného zvifete, ziistava otazkou. Taktéz je
tomu u studie Schillaci (2010), kdy s pouzitim délky lebky jakozto méfeného rozméru,
Bergmannovu pravidlu odpovidala pouze jedna geografickd oblast vyskytu makaka javského
(Macaca fascicularis, Raffles 1821). Nicméné zajimavy je zavér studie Virgos et al. (2011),
kde naopak rozmér lebky je jedinou veli¢inou, ktera zde Bergmannovsky trend podporuje
(na rozdil od hmotnosti a délky téla), coz pouziti lebe¢nich rozméra jakozto arbitra validity
Bergmannovy hypotézy dale zmensuje. Je dobré si téz povSimnout, jak v téchto pracich
autofi automaticky pocitaji s geografickou Sitkou a nadmoiskou vyskou, pti¢emz teplotu,
tedy vychozi bod ptivodni prace, pomijeji.

Védeckych publikaci zabyvajici se predikéni silou Bergmannova pravidla u ptaka je
znateln€¢ méné, prestoze ptaci jsou taxonomickou tfidou, na které Bergmann svou teorii
testoval, a tudiz by se dalo ocekavat, ze prave zde bychom méli nalézt nejvétsi podporu.

Vyznamnou praci je studie Guillaumet et al. (2008), kterou jiz zminuje Diniz-Filho
(2008). Publikace je zaméfena na testovani Bergmannova pravidla u tii Castecné
sympatrickych druhit chocholoustu v Maroku (Galerida theklae, Brehm 1858, G. cristata,
Linnaeus 1758 a G. randonii, Loche 1860). Autofi pouzili polymorfismus délky restrikénich
fragmentti (RFLP) k prozkoumani mezidruhové hybridizace téchto tii druhti v kontaktnich
zOnach. Statistické vyhodnoceni bylo navrzeno tak, aby bylo testovano jen samotné
Bergmannovo pravidlo (jako aproximace teploty byla uzita zemépisna §ifka) bez ohledu na
dal$i potencionalni faktory jako jsou nadmotska vyska, kompetice ¢i mezidruhova
hybridizace. Byly brany v potaz i prostorové autokorelace. Vysledek by tedy mohl byt

daleko komplexngjsi. I kdyz se vezmou tyto faktory v tivahu, Bergmannovo pravidlo bylo
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stale silné podporovano u dvou ze tii druhti. V piipadé G. cristata velikost téla nereagovala
na nadmotskou vySku, nicméné tento fakt byl jednoduse vysvétlen druhové specifickymi
rozdily v zemépisném rozsifeni a vyskovém rozpéti.

Jiny ptipad je Boyer et al. (2009). Tato studie neni zaméfena jen na testovani
Bergmannova pravidla, ale autofi zkoumali systém tfi proménnych propojenych tfemi
riznymi ekogeografickymi pravidly v globalnim datovém souboru ptakt: zvyseni télesné
velikosti v zavislosti na zemépisné Sifce (tedy Bergmannovo pravidlo), negativni alometrii
velikosti snisky (Calderovo pravidlo) a zvySeni velikosti sniiSky Se zemépisnou Sitkou
(Lackovo pravidlo). Jejich analyzy naznacuji, ze Bergmannovo pravidlo by mélo byt
podporovano na vSech taxonomickych trovnich (Boyer et al., 2009) v souladu s vychozi

praci.
3.3 Bergmannovi odpiirci

Jednim z prvnich odpirci Bergmannovy teorie je Geist (1987). Ve své praci se
pousti do ostré kritiky jeho teoretické i empirické hodnoty. Podle néj se totiz velikost téla
velkych savci sice zvétSuje s rostouci zemépisnou Sitkou, ale mezi 53° a 65° severni
zemepisné Sifky se situace obraci tak, Zze zvifata o malé télesné velikosti se vyskytuji v
na délce vegeta¢niho obdobi, na dostupnosti zivin a energie v priabéhu rustu. Znamenalo by
to, Ze velikost téla se nejprve zvétsuje, a pak klesa v zavislosti na zemépisné Sitce, tak jak
Geist (1987) predpovida. Tvrzeni podporuje vyzkumem, pti kterém pouzil soubor lebek vlka
obecného (Canis lupus, Linnaeus 1758) jinych autort, rozd¢lil je podle nejvétsi lebky samce
a samice, aby ziskal aproximaci relativni hmotnosti. Vysledky byly spojeny podle oblasti a
vyneseny prostiednictvim zemépisné Sitky. Podobné tak Cini jesté v piipadé ovce tlustorohé
(Ovis canadensis, Shaw 1804), ktera je podle autora druhym vhodnym zvifetem pro
takovouto studii z divodu dostateéné velkého arealu vyskytu. Jakoukoliv shodu
s Bergmannovym pravidlem ptiklad4 skutecnosti, Ze vétSina velkych savct se vyskytuje na
jih od 60. rovnobézky s. §., a neni schopna piesahnout 62. rovnobézku (Geist, 1987).
Vyvstavd ovSem otdzka, zda je adekvatni srovndni relativni hmotnosti ve vztahu
k zemépisné $ifce, namisto télesné velikosti, nehledé na zptisob vypoctu.

Dalsi vyznamnou studii je Meiri et al. (2004), ktera se zaméfuje na platnost
Bergmannova pravidla u Selem (Carnivora). Meéfeny byly opét soubory lebek
(kondylobazalni délka), zaznamenany informace o vyskytu a statisticky zpracovany

tentokrate neparametrickymi metodami (Spearmaniv koeficient potadové korelace). Rad, u
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kterého se na Bergmanna ve velké mife odvolavame, vSak dle autori ukazuje zajimavé
skutecnosti. Vysledky naznacuji, ze je v souladu s pravidlem pouze 50% druhti tohoto fadu a
ze napt. Panthera tigris (Linnaeus 1758) pravidlo nepodporuje, coz je v rozporu s obecnym
povédomim. Tento vysledek ale mize podle autort odrazet fakt, Ze nedisponovali vzorky
severniho a zaroven nejvétSiho poddruhu tygra ussurijského, (P. tigris altaica). Tato
skutecnost miize ukazovat na riziko strzeni vysledkll analyzy extrémnimi hodnotami jediné
populace i vjinych souborech. Taktéz studie Oishi et al. (2010), zkoumajici platnost
Bergmannova pravidla u dvou poddruhti lisky obecné (Vulpes vulpes schrenckii, Kishida
1924 a V. v. japonica, Gray 1868) kladny vysledek neukazala. Naopak- vyzkumnici ve
se zemepisnou Sitkou tak byla v tomto ptipad€ negativni.

Jiné studie se snazi poukazat na mnoho dalSich faktord, které mohou velikost téla
ovliviiovat a pravdépodobné¢ mnohdy vyraznéji nez zemépisnd Sitka. Piikladem je opét Meiri
et al. (2007), jehoz studie byla provadéna taktéz u fadu Carnivora. Na datovém souboru 79
druhi Selem (méfena velikost zubl a délka lebky) byl testovan vliv n€kolika faktori, které
mohou velikost zivoCichl ovliviiovat, jako napf. rozsah a stupen zemépisné Siiky, teplota,
Cista primarni produkce, dostupnost potravy a diverzita habitati. Blize se studie zaméfuje na
otazku dostupnosti potravy jako hlavniho faktoru ovliviiujiciho velikost a dikaz shledava
v piikladu medvéda hnédého (Ursus arctos, Linnaeus 1758), ktery ma areal rozSifeni
dostate¢n¢ velky (srovnatelny s vlkem) a ptesto se jeho velikost se zemépisnou Sitkou téméer
neméni. Naopak ji mizeme mnohem lépe vysvétlit vzdalenosti nejbliz§ich oblasti tieni
lososa. Je tedy mozné, Ze zatimco u nékterych Selem, jako vlk, se dostupnost potravinovych
zdroju pravdépodobné zvysuje od jihu k severu podél klin (alespon do ur¢ité miry), pro jiné
(jako medvéd hnédy) tomu tak byt nemusi. Faktory ovliviiujici télesnou velikost mohou byt
tedy druhové specifické (Meiri et al., 2007). Divody zmén ve velikosti zivo¢ichli miizeme
hledat i v historickych zménach klimatu, ¢i v dopadu lidské ¢innosti. To je ptiklad studie
Diniz-Filho et al. (2009), ktera pouzila databazi télesnych velikosti 209 druhii existujicich
terestrickych Selem analyzovanych s vyuzitim fylogenetické autokorelace a regrese.
Mezidruhova proménlivost v télesné velikosti byla rozdélena na fylogenetickou (P) a
specifickou (S) slozku, a komponenty napti¢ druhy byly korelovany s proménnymi prostiedi
a lidského osidleni po celém svété. Vysledky ukazaly ,,Bergmannovské™ kliny silnéjsi ve
vyssich zemépisnych Sitkach na severni polokouli z divodu neustalého sttidani glacidlt a
interglacialii v celém pozdnim pliocénu a pleistocénu. To mélo za nasledek vyssi obménu

druht, rozdilnou kolonizaci a intenzivnéj$i adaptivni procesy v okamziku, kdy se opét
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uvolnila diive zalednénd oblast. Analyzy poskytuji jednotné vysvétleni Bergmannova
pravidla v rdmci druhu a mezidruhového trendu smérem k vétsi télesné velikosti v celcich
vzniklych z historickych zmén klimatu a soucasného vlivu ¢loveka (Diniz-Filho et al.,
2009).

Taktéz McNab (2010) poukazuje na to, Ze Bergmannova teorie je nespravna a pousti
se do kritiky i ostatnich pravidel (ostrovni pravidlo atd.). Naopak navrhuje zavést jakési
,pravidlo zdroja“, které by odrazelo ucinek dostupnosti zdroji na télesné hmotnosti a vydeji
energie. Korelace sav¢i velikosti s geografii véetné zemépisné §itky (tedy Bergmannovo
pravidlo), existence poustnich oblasti, a zivota na oceanskych ostrovech (ostrovni pravidlo),
stejné jako Dehneltv jev ®a tendence nékterych linii ke zvySeni hmotnosti v ¢ase (Copeovo
pravidlo) odrazi totiz vliv teploty, destovych srazek, ro¢niho obdobi a primarni produkce,
stejné jako nutnosti v piipadé nékterych druht sdilet zdroje s konkurenty (pf. jaguara a pumy
jakoZto konkurentl o kotist). McNab (2010) také zpochybniuje mysSlenku, na které je celé
Bergmannovo pravidlo vystavéno. Vysvétleni tohoto gradientu tim, Ze s rastem velikosti
savci zvySuji svilj objem vice neZ povrch, a proto velké druhy mohou vytvafet méné tepla
vzhledem k jejich velikosti, je podle n¢j chybné. Velci endotermové totiz ztraceji vice tepla,
a vynakladaji vice energie pfi vSech teplotach nez malé druhy, jednoduSe proto, ze mira
metabolismu a tepelné ztraty rostou s télesnou hmotnosti. Tento argument vSak mize byt
mylny, jelikoz je v obecném povédomi, ze mali homeotermni zivocichové maji vyrazné
rychlejsi metabolismus a vykonnégjsi srdce, nez jejich vétsi protéjsky. To je také diivod, proc
nejnizsi moznou hmotnosti homeotermnich Zivocichui jsou cca 2 g u bé€lozubky nejmensi
(Suncus etruscus) a netopyrka thajského (Craseonycteris thonglongay, Hill 1974). Kdyby
hmotnost klesla pod tuto hranici, rychlost metabolismu a mira tepelnych ztrat by byly tak
obrovské, ze by to pro tyto zivoCichy nebylo slucitelné se zivotem (Lavers, 2004). McNab
(2010) oproti tomu argumentuje na piipadu slona afrického (Loxodonta africana,
Blumenbach 1797), ktery vazi 3 tuny a stravi 16 hodin krmenim, coz je vyrazné nad ramec
Casu potfebného napi. pro myS. Nicméné slon sice mlize zkonzumovat denné az 300 kg
vegetace, ale toto mnoZstvi ¢ini pouze 4% jeho télesné hmotnosti, zatimco bé&lozubka
nejmensi (Suncus etruscus) pozie denné mnozstvi potravy odpovidajici az 130% hmotnosti
jejiho téla. Navic se zivi potravou zivocisného pivodu, kterd ma mnohem vétsi vyzivnou

hodnotu, nez potrava rostlinna v pfipad¢ slona (Lavers, 2004).

6 s . ;v ° v v N . . p ; ,
Jedna se o metabolické prizplsobeni Zivocicha neptiznivym klimatickym podminkam.
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Témét shodny nazor zastava i Yom-Tov et al. (2011) domnivajici se, ze velikost téla
pusobi podobné jako barometr, kolisajici soubézné se zménami ptislusného hlavniho
predikatoru. Zemepisna §itka a asové zmény v télesné velikosti jsou pak vlastné projevy
stejného ovladace. Hlavni predikatory velikosti téla jsou Casto dostupnost potravy béhem
obdobi rustu a okolni teploty, ktera c¢asto samotnou dostupnost potravin ovliviiuje.
Dostupnost potravin je zavisla na ¢isté primarni produkei, kterd je naopak urcena
klimatickymi podminkami a pocasim (pfedevsim teplotou a srazkami), a ty jsou zavislé
predev$im na slune¢nim zafeni a jinych slune¢nich aktivitach (viz Obr. 4) (Yom-Tov et al.,
2011).

Factors influencing body size
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Obr. 4: Schéma znazornujici vztah koneénych a bezprosttednich predikatoru k télesné velikosti
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3.4 Studie poikilotermnich Zivocichii

V poslednich letech se na poli vyzkumu Bergmannova pravidla ¢im dal castéji
objevuji studie zabyvajici se jeho platnosti u poikilotermnich zivo¢ichi véetné¢ hmyzu (viz
Obr. 5). Tento fakt je dosti zajimavy, pfihlédneme-li K tomu, ze Bergmannovo pravidlo by se

mélo striktné tykat pouze zivocichi homeotermnich, jak pivodné Bergmann navrhoval. A to
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Obrazek 5: Pocet publikaci dne 19.4. 2013 databaze Web of Science®, kli¢ové
slovo" Bergmann’s rule"; Refined by: ,,ectotherms* (ptevzato z:
http://apps.webofknowledge.com/CitationReport.do?product=WOS&search_mo
de=CitationReport&SID=N12E61PhnJJD60IPI24&page=1&cr_pqgid=40&view
Type=summary)

uz jen zdiavodu zidkladni mysSlenky tohoto pravidla- teplotni ekonomie. Hospodateni
s teplem se v piipadé poikilotermnich Zivo¢ichi zasadné 1isi, a tudiz by pro né pravidlo
nemuselo (ba nemélo) byt poplatné tak jako pro homeotermy. Piesto nékteré analyzy
ukazuji, ze je podporovano az 75% poikilotermnich zivoéichu (Pincheira-Donoso et al.,
2008).

Pincheira-Donoso et al. (2008) se zabyval timto fenoménem u leguani rodu
Liolaemus (Wiegmann 1834). Bylo shromazdéno 4942 dospélych jedinct (Citajicich 126
druhi z Sesti kladd’) z muzejnich vzorkii se zndmou zemépisnou S§itkou a nadmotiskou
vyskou vyskytu. Tato fylogeneticky zaméfend studie vSak neprokazala rostouci télesnou
velikost se zvySujici se zemépisnou Sitkou a nadmoiskou vyskou, ptestoze diivéjsi studie
(Cruz et al., 2005) na mensim taxonomickém vzorku (4 klady z 6) ukazala naopak shodu
s Bergmannovou teorii. Vysvétleni mizeme hledat ve vétSin€ fyziologickych a
behavioralnich procesech u ektodermd, které pfimo zavisi na jejich télesné teploté. Pokud

chtéji v chladném prostiedi ziskat teplo rychle, ocitaji se pod silnou pozitivni selekci, aby

7 oznateni pro monofyletickou vyvojovou vétev zahrnujici spole¢ného predka a viechny z ného vzeslé
potomky.
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byli schopni optimalné¢ ziskavat potravu, pafit se a unikat predatoriim. Vyvoj vétsi velikosti v
chladngj$im prostiedi se zdd byt proto nevyhodnou termoregulacni strategii. Opakovany
nedostatek podpory pro pravidlo u ektotermnich organismt tedy naznacuje, Ze tento model
by mél byt uznan jako platny vyhradné pro endotermni zivocichy (Pincheira-Donoso et al.,
2008).

Podobny je zavér i studie Adams et al. (2008) zaméfené na podporu Bergmannova
pravidla u mlogiki (Plethodon, Tschudi 1838). Pii m&feni velikosti °96.996 jedinct ze 40
druhti, 37 druhti nevykazovalo gradient v souladu s Bergmannovou predikci. Na fylogenezi
nezavisld srovnavaci analyza ukdzala, Ze neexistuje zaddny vztah mezi velikosti téla a
teplotou. Meta-analyza kombinujici tyto vysledky s dostupnymi udaji o jinych druzich
obojzivelnikti neodhalila zadnou podporu pro toto pravidlo ani na urovni rodu (Plethodon),
fadu (Caudata), ¢i tiidy (Amphibia) (Adams et al. 2008). Pokud se podivame na piiklady
jinych obojzivelniki, tendence je stale obdobna. Studie Cvetkovic et al. (2009) zkoumajici
prostorové modely variaci u rozsifené ropuchy obecné (Bufo bufo, Linnaeus 1758) podél
2240 km zemépisného gradientu v celé Evropé testovala kovariance velikosti téla dospélct,
véku a ristovych parametri se zemépisnou Sifkou, nadmoiskou vySkou, délkou obdobi
¢innosti a primérnou teplotou béhem tohoto obdobi, vyuZzivajici originalni 1 literarni udaje.
Vysledna analyza ukazala, ze B. bufo vykazuje signifikantné opacnou tendenci k
Bergmannovskym klinam podél gradientu zemépisné Sitky, nicméné nikoliv po vyskovém
gradientu. Hlavni efekt, ktery vysvétloval rozdily v zavislosti na nadmoiské vysce, byl vék
jedinc. Podminky zivotniho prostiedi ovliviiovaly velikost téla, ktera se zvySovala
s prumérnou teplotou, zatimco parametry véku byly ve vztahu s délkou obdobi aktivity
(Cvetkovi¢ et al., 2009). Tato studie tedy opét naznaCuje, Ze k identifikaci kauzalnich
faktort, které jsou zakladem obecnych ekogeografickych pravidel, jako je Bergmannovo,
musime brat v avahu rtizné faze zivotniho cyklu, a kovarianci jejich charakteristik (investice
do rustu, reprodukce, preziti) s ekologickymi faktory, které ptsobi na kazdou z nich. Tuto
myslenku rovnéz podpofila i studie Terribile et al. (2009) studujici samostatné¢ dva hadi
klady, Viperidae (Oppel, 1811) a Elapidae (Boie, 1827). 20% velikostni variability
Viperidae a 59% Elapidae (recentn&jsi klad) bylo vysvétleno fylogenetickou piibuznosti.
Naopak, pifi analyze prostorovych trendi primérnych hodnot télesné velikosti a modelu

zivotniho prostiedi véetné teploty, srazek, primarni produkce a topografie (rozsah nadmotské

8 vy 7 v v ev v .
mérena délka téla od Spicky cenichu ke kloace

24



vysky) bylo takto objasnéno 37,6% variability Viperidae, ale pouze 4,5% Elapidae. Autofi
na zavér zdiraziuji potfebu nekonstruktivnich ptistupt v makroekologii. °

Wilson (2009) dokonce naznacuje, ze existuje spojitost mezi selekci plodnosti a
Bergmannovym pravidlem, minimaln¢ u nekterych ryb. Jeho studie zmén ve velikosti
Vv zavislosti na zemépisné Sifce a teplotnim gradientu u polygamniho rodu jehla (Syngnathus,
Linnaeus 1758) ukazala podporu pro Bergmannovo pravidlo, zatimco u monogamniho rodu
konicek (Hippocampus, Rafinesque 1810) velikost se zemépisnou Sitkou nekorelovala. Cela
studie naznacuje, ze u polygamniho rodu Syngnathus je zvySeni télesné velikosti se
zemépisnou Sitkou nutné k udrzeni potencialni reprodukéni rychlosti samct navzdory
vyznamnému sniZeni teplot.

V ramci studii tykajici se poikilotermnich zivo€ichli miiZzeme narazit 1 na takove,
které se zaméfuji na rizné druhy hmyzu. Takovym piikladem muiize byt Hu et al. (2012)
zkoumajici vyskyt velikostnich klin u Eupolyphaga sinensis (Walker 1868). Zkouman byl

A

vztah mezi velikosti, zemépisnou §ifkou a klimatickymi faktory (zahrnujici 10 proménnych).
Bylo zjisténo, Ze velikost se znacné liSila Vv zavislosti na zemépisné Sifce. Dochazelo ke
zvétSovani téla pii nizkych a vysokych zemépisnych Sitkach, zatimco zvitata ve stfednich
zemé&pisnych Sitkach byla v priméru mensi. Obdobné byla zkoumana existence velikostnich
klin v zavislosti na teploté u sarancete Phaulacridium vittatum (Sjostedt 1920) v praci Harris
et al. (2012) Nicméné nejvyznamnéjSim faktorem ovliviiujicim variabilitu velikosti bylo

nakonec mnozstvi srazek a sezonnost. Vazba na teplotni gradient se tedy nepotvrdila.

° Pfistup navrzeny Diniz-Filho et al. (2007), mGzZe pomoci odhalit pozadi ekogeografickych trendd, zalenénim
fylogenetické struktury do datovych analyz. Cast variability pak miiZe byt vysvétiena reakci druhti na Zivotni
prosttedi a ¢ast pro zménu prostfednictvim fylogenetickych vzorcu.
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Tab. 1: Ptehled recentnich vyzkumnych praci zabyvajici se problematikou Bergmannova pravidla,
fazeny abecedné dle jména prvniho autora. Zlutou barvou jsou vyznaéeny studie pravidlo jasné
podporujici, zelenou naopak ty, které jsou s predikci v rozporu. Uvadim i pfiklady studii na
poikilotermnich zivociSich (vyznaceny hnédou barvou), ackoliv nemtizeme piesné fici, zda pravidlo
podporuji ¢i nikoliv, jelikoZz Bergmann je do své teorie nezahrnuje. Pokud je tedy v kolonce
,Bergmannovo pravidlo“ uvedeno podporuje/nepodporuje, berme v avahu, Ze tento postoj je
minénim autora, nikoliv fakticka vypovéd’ o predikéni sile Bergmannova pravidla. Zkratky'

Journal of
Biogeography,
2010, 37, 47-56

Journal of
Biogeography,
2008, 35, 577-578

American
Naturalist. 2012,
161, 821-825

Journal of
Biogeography.
2008, 35, 579-591

BOYER et al.

DINIZ-FILHO

FRECKLETON et
al.

GUILLAUMET et
al.

Galerida theklae,
Galerida cristata a
Galerida randonii

lin. regrese; meta-
analytické metody;
Path analyza

reSerse

data z predeslych
praci, liedrni
regrese, Brownian
model of trait
evolution

restrikéni analyza

podporuje

spiSe podporuje
(nutny dalsi vyzkum)

podporuje (pouze u
druhd velké
velikosti)

podporuje (u2ze3
druht)

10 lin.(=linedrni); ZS (=zemépisna $itka); VS(=nadmorska vyska); geo (= geografické); info (zinformace); ZP

(=zdpadni polokoule); stat. (=statisticky)
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Bio.Journalofthe GUR
Linnean Society.
2010, 100, 695—

710

Spermophilus
xanthoprymnus

Méreny rozméry
lebky; zaznamenany
geo. info o lokalité
vyskytu, ANOVA

poporuje v plném
rozsahu

Acta LIN et al.
Zoo.Academiae

Scientiarum

Hungaricae. 2008,

54, 411-418

Ochotona curzoniae

délka lebky;
zaznamenany geo.
info o lokalité
vyskytu, provedena
diléi korelacni
analyza

podporuje v plném
rozsahu

Global Ecology and MEIRI - reserse podporuje
Biogeography.

2011, 20, 203-207

Biological Journal MEIRI et al. Selmy rozméry lebky a nejasné (podporuje

of the Linnean
Society. 2004, 81,
579-588

PINCHEIRA-
DONOSO

Theory Biosci.
2010, 129, 247-
253

Global Ecology and RODRIGUEZ et al.
Biogeography.

2008, 17, 274-283

Nelétavi savci ZP

geo. Udaje;
Spearmanlv
koeficient poradové
korelace

resSerse

asociace mezi
pramérnou velikosti
téla a proménnymi
prostredi;
testovano
korelacemi

pouze 50%)

podporuje (neni
zaméreno jako
pfima obhajoba
pravidla)

podporuje (pouze u
savcl v chladnych
oblastech)
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American Journal SCHILLACI Macaca fascicularis vztah délky lebkya  podporuje (pouze

of Primatology. Z§; neparametrickd  pro jednu geo.

2010, 72, 152-160 korelacni analyza oblast ze tfi)

Oikos. 2010, 119, STILLWELL et al. - reserse podporuje (uvazuje i

1387-1390 jiné faktory
prostredi)

Journal of VIRGOS et al Meles meles analyza hlavnich podporuje
Biogeography. komponent, lin. (rozmérem na
2011, 38, 1546- regrese rozmér( lebce)
1556 lebky, hmotnosti,

délky a proménnych

prostredi
Oikos. 2010, 119, WATT et al. - reserse podporuje plvodni
89-100 definici

Biology: Zeitschrift ZHANG et al. Eospalax baileyi velikost lebky, délka podporuje (pouze
fiir téla a hmotnostve  teorii zemépisné
Sdugetierkunde. vztahu Sirky)
2012, 77, 108-112 k proménnym

prostfedi; Mann—

Whitney U test;

Spearmanlv

koeficient poradové

korelace
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4. Diskuse

4.1 Zhodnoceni recentniho vyzkumu proménlivosti télesné velikosti

Popularita tohoto ekogeografického pravidla na poli vyzkumu je vskutku velka,
ptestoze Bergmannova teorie je stara vice nez 160 let (viz Obr 1). Predmétem studie byva
vétsinou konkrétni druh (napf. Lin et al., 2008), skupina druhti (napt. Guillaumet et al.,
2008) ¢i jina taxonomicka jednotka (napt. Meiri et al., 2007) Nejcastéji byvaji ve spojitosti
s Bergmannovym pravidlem studovany ruzné skupiny savct, méné pak ptakda.

Ptfestoze Bergmann pro své pravidlo naléza Sirokou podporu, v recentnich
vyzkumnych studiich je patrnych aZ ptili§ mnoho odchylek. Tyto odchylky jsou navic v
ptipadech taxond, ¢i druhti, u kterych o¢ekavame podporu pravidla napi. Carnivora (Diniz-
Filho, 2009 ¢i Meiri et al., 2004), nebo Ursus arctos (Meiri et al., 2007). Vyvstava tedy
otazka, zda je platnost pravidla omezena vice, nez Bergmann zamyslel, ¢i zda je pravidlo
zcela neplatné. Popiipadé zda mame hledat chyby v recentnich vyzkumnych pracich?
Z ptedchozi kapitoly vidime, ze ze zminénych striktné¢ podporuje pravidlo pouze 5 praci
(viz. Tab. 1), ostatni bud’to nepodporuji v plném ¢i ptivodnim znéni, nebo uvazuji jesté dalsi
mozné faktory (Cemuz se ostatné nebrani ani sdm Bergmann). Z plné€ podporujicich jsou dvé
reSerSe (Watt et al., 2010; Meiri, 2011), dvé prace zaméfené na samostatny originalni
vyzkum (Lin et al., 2008; Giir, 2010) a jedna studie piejima data jinych autord (Boyer et al.,
2009). Je tedy mozné, Ze podporu v podobé téchto studii nemiizeme povazovat za tolik
relevantni, uvdzime-li, Ze reSerSe nema zdaleka takovou vypoveédni hodnotu jako origindlni
vyzkum, nicméné vyzkum provadény pomoci neovérenych piejatych dat z jinych studii neni
pravdépodobné také spravnou volbou (do hry vstupuje efekt pozorovatele, kde kazdy mohl
veli¢inu méfit trochu jinak).

Data jsou navic obvykle hodnocena pomoci jednoduchych korelaci mezi métenou
veli¢inou a jinymi faktory ji ovliviiujicimi, a pfestoze by mohly byt pouzity slozit€jsi metody
prostorové a srovnavaci analyzy, nejsou takika vyuzivany (Diniz-Filho, 2008). Existence
téchto korelaci totiz nemlze vyloucit vliv dalSich faktorid, které do analyzy nevstupuji.
Nekteré studie se nastésti zabyvaji i jimi (napt. Diniz-Filho et al., 2009 ¢i Yom-Tov et al.,
2005). Tento pfistup hodnotim jako velmi piinosny. Nemizeme ptedpokladat, Ze télesna
velikost zavisi pouze a jediné na jedné veli¢in€ (popi. dvou). Je tedy spravné premyslet,
které faktory mohou mit také vliv na variabilitu télesné velikosti a zda nektery z nich neni
vyznamnéjsi, nez pivodné navrhovand zemépisna Sitka (tedy v podstaté teplota) a v kterych

podminkach.
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Vétsina studii také bohuzel neuvazuje ani fylogenetickou piibuznost jednotlivych
druht, ktera mize mit na variabilitu velikosti zna¢ny vliv (Diniz-Filho et al., 2007). Nékteré
jsou sice vyjimkou (napt. Terribile et al., 2009; Adams et al. 2008), nicméné oba zde
zminéné priklady jsou studie provadéné na poikilotermnich ZzivociSich, V jejichz ptipadé
mizeme polemizovat nad tim, zda je viibec nutné je provadét. Uvazime-li, Zze Bergmannovo
pravidlo by mélo byt striktné platné pouze pro zZivocichy homeotermni (Bergmann, 1847).
Bohuzel studii na téma Bergamannovy teorie u poikilotermnich zivoéichti neni v oblasti
recentniho vyzkumu malé mnozstvi (viz Obr. 5). Divod této skuteCnosti shledavam
V nedostate¢ném prostudovani ptivodniho Bergmannova dila a v informaénim ,,Sumu‘
pieloZzenych ¢asti jinymi autory.

Zajimavy aspekt recentniho vyzkumu zminuje Meiri et al. (2004). Ve své praci se
autofi totiz mimo jiné zabyvaji i problematikou zkresleni ¢i nendhodného vybéru taxonti pro
studium Bergmannova pravidla. Zkresleni mtize napt. vychazet z biologie ptislusného druhu
(vzacné druhy mohou byt méné zastoupeny, tropické druhy mohou byt méné casto
analyzovany nez druhy mirnych past — o vlivu viz téZ Rodriguez et al., 2008). Nenahodny
vybér miize spocivat pro zménu v tom, ze pro studium dané problematiky (v nasem piipadé
Bergmannova pravidla) budeme vybirat prednostné ty druhy ¢i taxony, u kterych podvédomé
predpokladame, ze budto teorii podporuji ¢i naopak. Meiri et al. (2004) navic jesté zminuje
tzv. ,,problém studii v Supliku", coz znamena, ze pokud néjaka studie podpoti naSe minéni
pozitivnimi vysledky, nabidneme ji spiSe k publikaci, nez tu, kterda pozitivni vysledek
neukazala. Autofi zkresleni z publikovanych dat v této studii nepotvrdili, nicméné je
pfinejmensim zajimavé, ze podivame-li se na soubor nami zde zminénych publikaci (viz.
Tab. 1, str. 26-28), 17 studii je zaméfeno na ruzné druhy (¢i jiné taxony) saveu, z toho 5 je
zaméteno na Selmy a pouze 2 studie se zabyvaji proménlivosti télesné velikosti u ptaku.
Obdobn¢ je tomu podivame-li se na statistiky Web of Science (viz Obr. 6)

Stejné tak je zajimava mySlenka Meiriho et al. (2004) strzeni extrémy. Poukazuje na
néj v piipadé¢ podpory Bergmannova pravidla u druhu Panthera tigris. U tohoto druhu se
vSeobecné ocekava, ze teorii podporuje. Nicméné vysledky Meiri et al. (2004) ukazuji, ze
tomu tak neni. Divodem mohl byt fakt, Ze vyzkumnici nedisponovali vzorky nejvétsiho
poddruhu Panthera tigris altaica. To ovSem probouzi otazku, zda pokud odstranime ze
zkoumaného vzorku nejvétsiho (popifipadé i nejmensiho) exemplafe, pretrvava mezi
sttednimi hodnotami stale signifikantni trend, abychom mohli fici, ze se skute¢né jedna o
pravidlo. A neni potom mozné zpochybnit validitu pravidla i u jinych zjevnych ptikladi jako

napt. vlk obecny (Canis lupus)?
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Obr. 6: Pocet publikaci dne 20.4. 2013 databaze Web of Science®, A= klicové slovo"
Bergmann’s rule"; Refined by: ,,mammals“, celkem 75 publikaci; B= klicové slovo" Bergmann’s
rule"; Refined by: ,,birds, celkem 68 publikaci (pfevzato z: http://apps.webonowledge.com)

Pokud shrneme néjakym zptisobem problematiku recentniho vyzkumu proménlivosti
télesné velikosti ve vztahu k Bergmannovu pravidlu, je tieba fici, ze vyzkum jako takovy
dozajista piinosny je. Jednd se o popularni téma jak z hlediska védeckého tak napf.
edukac¢niho a ochranaiského. Nicméné jeho neefektivitu mizeme vidét v nedostate¢ném
prostudovani origindlntho Bergmannova dila. To dokazuje obcasné zahrnovani
poikilotermnich zivo¢ichti nékterymi autory (Adams et al., 2008; Wilson, 2009 aj.), ¢i
upravy a redefinice puvodniho znéni (Geist, 1987 aj.). Zahrnuti poikilotermnich zivocicht
do vyzkumu povazuji za zbytecné, pokud chceme dokazovat validitu plvodniho znéni
Bergmannovy teorie. Naopak toto jeho validitu sniZzuje a naznacuje, Ze by bylo t¥eba pocitat i
s dalSimi faktory, nez které pivodné zahrnoval Bergmann. Ostatné stejné plsobi i Gpravy
puvodni definice.

Mnoho studii také ptejima data jinych autord, na nichz pak stavi své zavéry
(Freckleton et al., 2012; Geist, 1987 aj.). Tento zpisob vyzkumu hodnotim také jako
ponckud nestastny, pokud chceme dokézat platnost néeho, co oznacujeme za ,,pravidlo®.
Data jsou navic hodnocena pouze jednoduchymi korelacemi, pfitom napf. zahrnutim
vysledki fylogenetickych analyz muizeme ziskat novy pohled bez vlivu piibuznosti mezi

studovanymi druhy.

4.2 Platnost Bergmannova pravidla a dalsi vyzkum

Pokud se zaméfime na samotnou platnost Bergmannova pravidla, je nutno fici, Ze se

jednd o rozsdhly a komplexni problém, ktery neni rozhodné mozné vytesit prostou resersi.
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Bergmannova teorie existuje 166 let a po prostudovani origindlni publikace se zd4 mit redlny
teoreticky zaklad, ackoliv ho né&ktefi védci popiraji (McNab, 2010). Cela situace je
pravdépodobné ale o mnoho komplikovanéjsi, nez Bergmann ptivodné zamyslel. Zaklad jeho
teorie ve tvorb¢ tepla a jeho vyméné s okolim je do jisté miry pravdivy, nicméné nelze fici,
ze to je jediny faktor urcujici velikost zvifete. To ostatné zminuje i sim Bergmann (viz
kapitola 2.). Zde tedy narazime na otazku, zda vibec Bergmann zamyslel svou teorii
pojmout jako pravidlo. Po prostudovani originalni publikace se miizeme spiSe domnivat, ze
autor svoji teorii vidi spiSe jako jednu z alternativnich pfiCin variability télesné velikosti
homeotermnich zivocichd. Je tedy pravdépodobné, ze do podoby dogmatu, jak jej zndme
dnes, se teorie propracovala béhem své existence diky nedostate¢nému piekladu originalniho
dila (Watt et al., 2010).

Pokud tedy ptistoupime na myslenku, Ze Bergmannovo pravidlo neni dogma, za které
faktory nez pouze zemépisna Siika. To ostatné naznacuje 1 mnoho recentnich studii (Yom-
Tov et al., 2005; Stillwell et al., 2010 aj.). Mezi nejvyznamnéj$i navrhované faktory patii
druh a dostupnost potravy (Meiri et al., 2007), sezonalita, velikost stanovisté (Guillaumet et
al., 2008), ¢i i jiné klimatické vlivy nez teplota (Rodriguez et al., 2008). Je také patrné, Ze
velikost reaguje spiSe na teplotu jako takovou, nez na zemépisnou Siiku, jak navrhuje
Stillwell (2010). Nemuzeme ocekavat po celé ploSe urCité zemépisné Sitky totiz stale
konstantni teplotu. Ostatné 1 Bergmann sdm bere zemépisnou Sitku jen jako jakousi
aproximaci praimérné teploty.

Pokud nechceme tedy Bergmannovo pravidlo zavrhnout zcela, je nutny dalsi
vyzkum. Jako prvotni krok vidim novou studii zaméfenou na ptaci rody, na kterych
Bergmann svou teorii vystavél. Je az s podivem, Ze dosud takovato studie nebyla provedena.
V dalSim vyzkumu by bylo dobr¢ se také zamétit na ostatni faktory ovlivitujici velikost téla a
na miru jejich vlivu na ni. Otazkou stéle zlistava jaky rozmér brat jako vychozi pro tyto
studie. Ve vétsing studii jsou ve velké mife pouzivany rozméry lebky napi. kondylobazalni
délka, délka nasalii atd. (Geist, 1987; Lin et al, 2008). Nemizeme ale vyloudit, Ze tyto
rozméry nejsou ovliviovany i dal§imi vlivy. Vyznam mutize mit velikost mozku, Allenovo
pravidlo, ¢i druh pfijimané potravy (ovlivnéni velikosti Celisti aj.). Bylo by vhodné nalézt
rozmér, ktery bude jinymi faktory, nez je sama velikost, ovlivilovan co nejméné a zaroven
bude dostupny ze sbirkového materidlu (nabizeji se napt. kréni obratle). Zajimavé by také
bylo pocitat s celkovym objemem zvifete a jeho povrchem, namisto s méfenymi rozméry (tj.

vytvofeni 3D modell napf. za pomoci tomografie, ktera se pomalu stava §ifeji pouzivanou
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disciplinou v morfologii). Tento navrh by byl vSak jesté v soucasné dob¢ velmi nakladny a u

nékterych taxont i tézko proveditelny.
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5. Zavéry

Bergmannovo pravidlo pfedstavuje popularni téma na poli vyzkumu proménlivosti
télesné velikosti. Velky poddil téchto studii popira samotnou Bergmannovu teorii a ¢ast
studii se zaobird vyzkumem tohoto jevu u poikilotermnich zivoc¢icht. Prace podporujici
pravidlo byvaji z velké ¢asti reSerSni, ¢i pracuji s daty prejatymi od jinych autord. Studie,
které jsou naopak v rozporu s Bergmannovou teorii, se zamefuji mimo jiné na hledani jinych
pri¢in zmén ve velikosti, ¢i faktort, které ji mohou ovliviiovat.

To mne vede k zavéru, ze Bergmannovo pravidlo samotné musime V souasném
stavu znalosti pokladat za nepoplatné. Pokud piihlédneme ke vSem faktorim, které ho
mohou ovliviiovat a vyjimkam, nemtzeme ho v sou¢asném stavu nazyvat pravidlem. Je tedy
otazkou, zda ho jako takové zavrhnout zcela, €1 zménit ndzev napft. na ,,Bergmannova teorie*
(zahrnujici ptvodni Bergmannovo znéni) a pfistoupit k dalsimu vyzkumu, ktery by

zahrnoval:

e Podrobné¢jsi prostudovani originalniho dila
e Nalezeni vhodnych rozméri ¢i charakteristik pro studium
e Novou studii pta¢ich rodu (uzitych Bergmannem)

e Studium geograficky rozsitenych taxonti s vyuzitim moznosti
soucasn¢ statistiky (vliv fylogenetické piibuznosti, GIS aj.)
e Aplikace 3D modela

e Ovéieni relevance jeho platnosti na zakladé soudobych poznatki

z fyziologie zivocCichii a molekularni biologie

Pokud bychom ale uvazovali o zavrhnuti Bergmannova pravidla, je nutné si
uvédomit, ze podobna situace mize panovat i u ostatnich biogeografickych pravidel. Stejné
tak se ale mizeme dostat k né¢jakému hlubSimu principu, ktery bude v kone¢ném dusledku

stat za vice pozorovanymi rozdily mezi populacemi.
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