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1. Uvod

Prakticky vSechny organismy na Zemi, snad mimo téch zijicich hluboko v oceanu ¢i
jeskynich, jsou kazdy den vystaveny cyklickym zméndm prostiedi. Reakei na tyto zmény byl
vznik biologickych rytmi. Organismy vykazuji cyklické zmény nejen pohybové aktivity, ale
i fyziologickych procest (Gattermann a spol., 2008). Tyto biorytmy piedstavuji adaptaci na
cyklické zmény prostiedi, at’ uz jde o stfidani dne a noci nebo ro¢nich obdobi. Biorytmy jsou
evoluéné velmi staré¢ a vyznamné. Mimo jiné umoznily zvyseni biodiverzity, protoze diky
nim je mozno konkrétni potravni niku rozdé€lit 1 Casové. Biorytmy jsou pozorovany

V jednotlivych buiikach i celém organismu (Kronfeld-Schor a Dayan, 2008).

Biologické rytmy lze podle periody rozdélit na né€kolik typl. Biorytmus, ktery je
endogenni a ptizplisobuje se stfidani dne a noci, kdy jsou nejvice patrné zmény teploty a
intenzity svétla, nazyvame cirkadianni rytmus. Ten zahrnuje zmény pohybové aktivity,
télesné teploty nebo konzumace potravy. DalSim rytmem je ultradidnni rytmus, ktery
vykazuje kratsi periodu, nez cirkadianni rytmus — méné nez 20 hodin - a je charakteristicky
pro faze spanku nebo piijem potravy. Naopak infradidnni rytmus ma periodou delsi nez
rytmus cirkadianni - 28 hodin a vice. Patfi sem cykly linani, hibernace, tydenni cykly nebo
cirkalunarni rytmus, zahrnujici zmény fizené faizemi mésice. Radime sem i cirkanuélni
rytmus s periodou jeden rok (http://www.circadian.org). Biologické rytmy se u savcu
vyvijeji jesté pied narozenim. Jejich spravné fungovani ve své podstaté miize zvySovat fitnes

jedince (Urs a Eichele, 2003).

Vv

a tmy ma ptimy dopad na chovani téméf vSech organismil na Zemi.

2. Cirkadianni rytmy — biologické hodiny a jejich funkce

Nézev cirkadidnnich hodin je odvozen z latinského ,circa®, coZ znamend okolo a ,.dian* —
oznaceni pro den. Leloup (2004) uvadi, ze se jedna o trvalé kmitani biologickych funkei,
které nastava spontanné s periodou kolem 24 hodin. Délka oscilace - neboli perioda - je u
kazdého jedince vrozend a individualni, u zvifat se pohybuje obvykle mezi 23 az 26
hodinami. Délka této periody je neustdle upravovana pomoci exogennich signald, které

mohou byt nejriznéjSiho charakteru, nejcastéji se jedna o svétlo, ale také piijem potravy



nebo zménu teploty. Tyto synchronizatory nazyvame zeitgebers. Cirkadianni rytmy zahrnuji

zmény mozkové aktivity, télesné teploty, hormonalni produkce nebo bunééné regenerace.

U zivoCichli mizeme béhem evoluce pozorovat tendenci k centralizaci umisténi
biologickych hodin, které cirkadianni rytmy tidi. U savcu se biologické hodiny nachézeji
Vv suprachiasmatickych jadrech (SCN) v pfednim hypotalamu. Tato jadra jsou parova a kazdé

Z nich obsahuje asi osm tisic tél neuronti (Herzog a Tosini, 2001).

V téle savci nejsou pouze jedny biologické hodiny. Vyzkumy prokazaly, ze
biologické hodiny v mozku jsou sice hlavni, ale v mnoha dalSich organech se nachazeji
vedlejsi hodiny (peripheral oscillators), které vykazuji vlastni endogenni rytmus (Schibler a
spol., 2002). Cirkadianni hodiny v mozku funguji jako setizovac pro tyto vedlejsi hodiny, ale
primo je netidi, takze periferni hodiny mohou pracovat zcela samostatné. Jejich ptisobeni se
projevi napiiklad ptfi nedostatku potravy, kdy jsou hlavni hodiny stale synchronizovany
svételnym cyklem, ale rytmus perifernich hodin se ptizptsobi dostupnosti potravy (Schibler
a spol., 2003). Je nutné podotknout, Ze vedlej$i hodiny maji v riznych tkanich rizné funkce,
naptiklad v jatrech kéduji proteiny, které souvisi se zpracovanim potravy (Akhtar a spol.,
2002). Presto pokud dojde k eliminaci SCN, zastavi se veSkeré cirkadianni rytmy, jako
pohybova aktivita, produkce melatoninu, prolaktinu nebo rastového hormonu (Meyer-
Bernstein a spol., 1999). Jelikoz vedlejsi hodiny nejsou citlivé na svétlo, jsou mistem

synchronizace pomoci nesvételnych zeitgebers.

Hlavni hodiny pfijimaji signdl z vnéjSiho prostfedi pomoci tzv. input systému.
Samotna cesta vnéjSiho signalu vSak jeSté neni zcela objasnéna. Zminény proces (pro
svételny zeitgeber) zahrnuje u obratlovcu sitnici a fotopigment melanopsin. Avsak diky
studii, kterd prob¢hla na mySich, vime, Ze 1 pfes odstranéni tyCinek a Cipki mysi dal
reagovaly na zménu svételné faze (Freedman a spol., 1999). Dalsi studie dokazuje, ze
existuje 1 jiny fotoreceptor, respektive, ze svételny signal miize byt zachycen na sitnicovych
gangliovych axonech, které se napojuji pfimo na SCN (Berson a spol., 2002). Gangliové
buiiky ale neobsahuji rhodopsin ani jinou latku, ktera by mohla fungovat jako fotoreceptor.
Nedavno v nich vSak byly objeveny fotoreceptory cryptochromy, které jsou citlivé na modré
svétlo a nachazeji se také u rostlin (Miyamoto a Sancar, 1998). Po piijeti signalu se vytvoii

vzruch diky tzv. output systému, ten jej prenese do ostatnich tkani (Urs a Eichele, 2003).

Tento systém vnimani se pravdépodobné vyvinul, aby se organismy dokazaly

snadnéji prizplsobit 24 hodinovému rytmu v pfirozeném prostfedi. Diky nému doslo ke



snizeni mezidruhové kompetice, usnadnéni hledani potravy, sexudlniho partnera nebo
omezeni predace. Diky rozliSeni organismil na denni, nocni a soumra¢né muze vice druhil

obyvat stejnou niku (Sharma, 2003).

3. Faktory ovliviiujici cirkadidnni rytmy

Biologické hodiny, a tedy i cirkadianni rytmus, jsou endogenni. Jejich vnitini perioda t (tau),
ktera je druhové specifickd, se nerovna piesné¢ 24 hodindm. V prostiedi s konstantnimi
vnéj§imi podminkami dochazi k volnob&hu (free-running) organismu. Pokud drzime
hlodavce v konstantni tmé i ostatnich podminkach, vnitini perioda (tau) biologickych hodin
neni synchronizovana s vnéj$im prosttedim. Organismus je tak nucen fungovat s vlastni,
geneticky danou periodou (Urs a Eichele, 2003). Ztoho duvodu se biologické rytmy
sledovaného Zivocicha za€nou liSit od rytmi cyklickych zmén vnéjs$iho prostredi, dochazi
k predbihani nebo naopak opozd'ovani rytmu. Diky absenci synchronizatoru dochazi také k
celkovému posunu rytmu. Aby ke zminénému posunu nedochézelo, jsou cirkadianni rytmy
ovliviiovany vnéj§im prostfedim pomoci Casovacéi - zeitgebers. Tyto ¢asovaée mohou byt

svételné 1 nesvételné. Diky této synchronizaci délka t odpovida periodé vnéjsiho prostiedi.

MY 22

.
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Obr. 1: Free-running syrského kiecka (30-180. den) a nasledna synchronizace se svétlem.

Na Obr.1 je zndzornén prubch aktivity kiecka (Gattermann a spol., 1997). Horni lista
robrazuje obdobi svétla (7.00-19.00h) a tmy (19.00-7.00h). Do 30. dne se po 12 h stiidaly
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faze svétla a tmy. Od 30. do 180. dne probihd free-running v konstantnich podminkach.

Béhem volnob¢hu je patrny posun aktivity, kiecek vykazuje vnitini periodu delsi nez 24h.

wewr

3.1. Svétlo jako nejdiilezitéjsi zeitgeber

bezesporu svétlo. Nékteré vyzkumy naznacuji, ze tato adaptace se mohla vyvinout jako
ochrana pted UV zéifenim ze slunce, ¢emuz nasvédcuji vyzkumy autort Nikaido a spol.
(2000). U jednobunééné fasy Chlamydomonas reinhardtii probihaji faze, které jsou citlivé na

svétlo, napt. replikace DNA, pouze v noci.

Ackoliv na funkci cirkadidnnich hodin maji vliv 1 ostatni faktory, je zieymé, ze
svétlo hraje u vétSiny organismu pii resetovani endogennich cyklli majoritni roli (Favreau a
spol., 2009). To, zda dojde k synchronizaci rytmu, nebo k fazovému posunu - piedbéhnuti ¢i
zpozdéni - zélezi na dob¢, ve které je organismus svételnému impulzu vystaven. Jestlize ma
dojit k ovlivnéni faze, kdy je organismus aktivni, musi tedy svételny pulz pfijit v urcitou
dobu. Pokud je denni zvife vystaveno svételnému impulzu v dobé€ subjektivniho dne, to
znamena za svétla, jeho cirkadianni rytmus neni nijak ovlivnén. Naopak po ¢as subjektivni
noci pulz mtize zpusobit posun aktivity. Zvife tudiz mize zacit aktivovat diive — pokud bylo
pulzu vystaveno jesté pfed vychodem slunce a naopak se zpozdénim, byl-li pulz pouzit

kratce po setméni (Favreau a spol., 2009).

Podle nedavnych vyzkumi ma stejny efekt jako svételny pulz béhem tmavé faze i
pulz tmy béhem svételné faze. Naptiklad Canal (2005) vystavil kiecky nékolika pulziim tmy
béhem svételné faze dne. Stiedné dlouhé (3 h) a dlouhé (9 h) pulzy ovlivnily cirkadianni
aktivitu zvitat, a fazovy posun se prodluzoval v zdvislosti na délce trvani pulzu. Podle
Gorman a spol. (2003) ma na velikost posunu vliv také intenzita svétla. U nékterych
zivo¢ichti dochazi pfi vystaveni ur¢itym podminkam prostiedi k rozdéleni (splitting). Jsou-li
napiiklad kiecci vystaveni del§i dobu pilisobeni konstantniho svétla, jejich aktivita se
rozpadne na dvé Casti, pticemz obé ¢asti bézi s vlastni endogenni periodou (tau), ktera se
ovSem pozd¢ji sjednoti. Tento fakt podporuje existenci nejen hlavniho ale i perifernich
oscilatort. U no¢nich zivocicht je toto ,,5tépeni* rytml usnadnéné pomoci zvyseni svitivosti,

u dennich je to naopak snizenim intenzity svétla (Gorman a spol., 2003).


http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0003347209000281

3.1.1 Typy aktivity

Dalsim dasledkem synchronizace svétlem je specializace organismil na aktivitu v urcité fazi
dne. Denni zivo¢ichové jsou nejvice aktivni ve dne, no¢ni zivo€ichové v noci. Soumracni
zivoCichové jsou aktivni brzy rano a ¢asné vecer a jsou zastupci organismu s bifazickou
aktivitou (Obr. 2), tedy aktivuji dvakrat denn¢. DalSim typem je aktivita monofizicka —
s jednim vrcholem aktivity (Obr. 3). Piikladem takového organismu je ¢loveék. Poslednim
druhem aktivity je polyfazicka aktivita, jejiz predstavitelé aktivuji mnohokrat v kratSich
casovych usecich, jako tfeba ncktefi hraboSoviti (Jelinek a Zichacek, 2004). N&kteti jedinci
jsou schopni ptechazet napiiklad mezi polyfazickou a monofdzickou aktivitou na zékladé¢

zmény teploty prostiedi (Oster a spol., 2002).
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Obr. 2: Znazornéni prabéhu bifazické aktivity Arvicanthis ansorgei (Slotten a spol., 2002).
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Obr. 3: Znazornéni prubéhu monofazické aktivity Octodon bridgesi (Ocampo-Garcés a spol.,
2006).



3.2. Nesvételné faktory ovliviiujici cirkadianni aktivitu

I nesvételné synchronizatory maji potencial ovlivnit biologické hodiny, piestoze jejich
ucinky mohou byt vlivem svétla maskovany. Mezi nesvételné zeitgebers patii napf. potrava,

socialni interakce, pohybova aktivita ¢i teplota.

3.2.1 Potrava

Jelikoz periferni hodiny nejsou citlivé na svétlo, musi existovat néjaky jiny faktor, ktery je
fidi. Vyzkum Schiblera a spol., (2003) naznacuje, Ze periferni hodiny mohou byt
synchronizovany naptiklad podle casového rozvrzeni stravovacich navyka. Té€lo se musi na
piijem potravy a vody pfipravit, je tedy logické, ze budou periferni hodiny na piijem potravy

citlivé (Mendoza, 2006).

Mendoza (2006) uvadi, ze periferni oscilatory jsou silné¢ ovladany potravni
nabidkou. Zaroven vsak jidlo a jeho motiva¢ni hodnota ovliviiuje i hlavni oscilatory v CSN.
Chované zvife miize zvySovat svou aktivitu béhem doby, kdy obvykle dostavalo potravu,
coz je doprovazeno zménami télni teploty i mnoha dalSich metabolickych parametri
(Mendoza 2006). Nedavné studie naznacuji, ze pokud je u potkani potravni deprivace
spojena s nizkokalorickou dietou, dochazi k ovlivnéni pohybové aktivity souvisejici se
svételnou fazi. Snizeni citlivosti CNS na svétlo bylo prokazéno také u zvitat, kterad trpcla
nedostatkem glukozy. Krysy, drzené v neustalé tmée, jsou schopny sladit své pohybové rytmy
dobou, kdy je jim podavana preferovana potrava (Mendoza a spol. 2005). Pokud nocni
hlodavci v laboratofi dostavaji potravu pouze béhem dne, vykazuji denni aktivitu. Zaroven
omezeni potravy zpusobi snizeni jejiho ptfijmu, coz mize vyustit v no¢ni hypotermii. Mysi
V této situaci vykazuji zvySenou aktivitu v o¢ekavani jidla. Tato aktivita je povazovana za
vystup tzv. food-entrainable oscilator (FeO), ktery je ovliviiovan dostupnosti potravy a
ovlivituje 1 behaviordlni rytmy. V téchto podminkach FeO ftidi aktivitu nezavisle na
suprachiasmatickych jadrech. BohuZel i pfes intenzivni vyzkum nebyla anatomicka
lokalizace tohoto oscilatoru dosud objasnéna. Jakmile maji testovand zvifata neomezeny
ptistup k potrave, dochazi k navratu k no¢nimu zptisobu zivota (Hut a spol., 2011). Presunuti
aktivity do jiné faze dne muze byt také odpovedi za zvySenou miru predace (Gattermann a

spol, 2008; Hoogenboom a spol., 1984).

10



Podle studie Mendoza (2012) nizkokalorické krmeni (HF — hypocaloric feeding)
ovliviiyje cirkadidnni rytmy nejen u nocnich, ale i u dennich zivocichii. Ve studii provedené
na mysi saudské (Arvicanthis ansorgei) doklada, ze nizkokalorické krmeni pfi konstantni
tm¢ ovliviiuje biologické rytmy, coz se nedéje u obvykle podavaného krmeni.
Nizkokalorické krmeni vedlo pfi stfidani svétla a tmy k posunu pohybové aktivity. Tato
studie ukazuje, ze k ovlivnéni cirkadidnnich hodin mize dochdzet u dennich savcl jinym
zpusobem, nez u nocnich. Zda se, ze dilezitou roli zde hraje serotonin (5-HT), ktery je
produkovan diky nadmérné pohybové aktivité, zptisobené ocekavanim jidla. Ziejme se jedna
o dulezity neurotransmiter, ktery se u tohoto hlodavce podili na ovlivnéni rytma pii

nizkokalorickém krmeni.

3.2.2 Socialni interakce

Dalsim faktorem, ktery ma schopnost ovlivitovat cirkadianni aktivitu, jsou socialni interakce.
Tato skutecnost byla dlouhou dobu opomijena, protoze studium socialnich interakci je
znacné slozité. Ackoliv maji socialni interakce schopnost ovlivnit cirkadianni hodiny, neni
pro zivoCichy, ktefi jsou vystaveni stfidani dne a noci, faktorem zékladnim, ale jedna se

pouze o vedlejsi faktor (Favreau a spol., 2009, Kleinknecht, 1985).

Témét neménné prostredi piedstavuji jeskyné, kde je vlhkost, svételné podminky 1
teplota takika konstantni. Pfesto netopyfi, kteii je obyvaji, kazdy vecer vylétaji jednotné ve
stejnou dobu. Zvitata si jsou ocividné védoma casu zapadu slunce a tim se fidi. Jednotlivi
jedinci se probudi jesté pred zapadem slunce, piipravuji se na let a kontroluji intenzitu svétla
mimo jeskyni. Jakmile se dostatecné setmi, vylétnou ven. Pokud byl v jeskyni drzen netopyr
samostatné, doSlo k volnob¢hu (free-running) a jeho aktivita se stale vice liSila od cCasi
aktivity kolonie (Marimuthu, 1980).

Goel a Lee (1995) ve vyzkumu osmaka degu (Octodon degus) ukazuji, Ze zvifata,
ktera byla drzena v neustalé tmé, se navzajem ovliviiovala a do zna¢né miry synchronizovala
své cirkadianni rytmy. Podle dalSi studie Goela a Lee (1996) se samice osmakl diky
vzajemnému socidlnimu kontaktu rychleji ,,naladi* na stejny fazovy posun, neZ kdyZ jsou
k sob& umisténa zvifata opaéného pohlavi. Zaroven vsak nebyly pozorovany rozdily v délce
aktivity, at’ uz §lo o znaceni teritoria, spanek nebo exploraci. Zajimavé jsou také vysledky

zvetejnéné v roce 1995, kdy byl u osmdkd zkoumén vliv pohlavi na ovlivnéni aktivity a
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télesné teploty pomoci socialni interakce (Goel a Lee, 1995a). Opét se ukazalo, Ze se spise
synchronizuje stejné pohlavi, a navic, ze samci (kontrola, umisténi samostatn¢) jsou schopni

rychleji ptizptisobit své hodiny vnéjSimu prostiedi, nez samice.

3.2.3 Pohybova aktivita

Ptestoze vliv pohybové aktivity na cirkadianni hodiny byl dlouhou dobu opomijen, objevuje
se stale vice experimentalnich studii, které se timto tématem zabyvaji (Weisgerber a spol.,
1997; Marchant a Mistlberger, 1996; Deboer a Tobler, 2000). Moznost spontanniho pohybu,
napiiklad béh v koleCku, muize ovliviiovat aktivitu u potkant i laboratornich mysi
(Weisgerber a spol., 1997). Spekuluje se o ném také jako o mozném synchronizatoru u
kiecki. Tyto studie ukazuji, Ze pokud jsou kiecci aktivni béhem obvyklého obdobi spanku,
dochazi k ovlivnéni cirkadiannich rytmd. Mimo jiné dochazi ke zkraceni periody free-
running u zvirat, ktera hodné béhaji a ukazala velké fazové posuny. Naproti tomu
zivocichové, jimZ je piistup ke kolecku zamezen, maji mnohem delsi tau. Délka periody
(tau) je negativné korelovdna s mnozstvim pohybu, a tedy jednotlivym otoceni b&haciho

kola, u kieckli a mysi (Weisgerber a spol., 1997).

Podle autori Marchant a Mistlberger (1996) je pro tspéSnost ovlivnéni periody
velice dulezité, zda jsou zvifata k béhu nucena, ¢i nikoliv. Ve své studii porovnavali mysi,
které musely béhat v kolecku s témi, co béhaly ,,dobrovolné®. Jedinci ze skupiny, ktera byla
nucela béhat, byli pfemisténi na automaticky bézecky pas a museli bézet rychlosti 16m/min
s desetiminutovou piestavkou kazdou hodinu. Rychlost se postupné zvySovala. Jakmile mys
zacala byt strhavana pasem, pokus bys zastaven. Autoti dosli k zavéru, ze béhani v kolecku
zpusobuje pomérné stabilni fazovy posun aktivity o n¢kolik minut, jenz je vyraznéjsi, pokud
zvite nema pfistup ke kolecku neustale. V takovém piipad¢ nehraje roli, jestli byla aktivita
vynucena nebo spontdnni. Na rozdil od soumracnych a dennich zvifat je toto ovlivnéni u
nocnich zivocicht jiz pomérné dobie prozkoumdno. Deboer a Tobler (2000) se ve své studii
zabyvaji otazkou, zda velikost kolecka miize také ovlivnit cirkadidlni aktivitu. Podle jejich
vysledkli jednotlivei vice b&haji ve vétSich koleCkdch (primér 15 cm), neZ v téch
s prumérem 11 cm. Navic ve fazi pretrvavajici tmy mély mySi béhajici v menSich koleckach

delsi free-running periodu, coz miize souviset s niz$i mirou aktivity.
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3.2.4 Teplota

Zmény teploty mohou byt jak pravideln¢ se opakujici, cyklické zmény, které souvisi se
sttidanim roc¢nich obdobi, tak ndhodné vykyvy zplsobené zménou pocasi. Na opakujici se
zmény reaguji cirkadidnni rytmy, ¢imz pomahaji organismiim orientovat se v Case béhem
dne i roku, tedy teplota je dalsim ze zeitgebers (Rensing a Ruoff, 2002). Teplota pisobi na

vlastnosti membran, iontovou homeostazi, mize ovlivnit i fosforylaci protein.

Jak se zda, vykyvy teploty maji velky vliv na biologické hodiny heterotermnich
zivo€ichli, tedy téch snestdlou télni teplotou. Tyto organismy vykazuji specificitu
V teplotnich limitech ovliviiujicich biologické hodiny. To, Ze kazdy druh potiebuje jiné
teplotni optimum, vyuastuje v rizné cirkadianni amplitudy. Heterotermni organismy jsou
velmi citlivé jiz k malym teplotnim zméndm (Rensing a Ruoff, 2002). Oproti tomu u
homeotermnich Zivocichli zplisobuji fdzovy posun hlavné velké vykyvy teploty (Buhr a spol,
2010).

U vétSiny organismul teplotni zmény kopiruji vliv svétla nebo tmy (Liu a spol.,
1998), takze se jen obtizné jejich efekt rozliSuje. Podle autorti Herzog a Huckfeldt (2003)
CSN interaguje s oscilatory reagujicimi na zménu teploty, a tento proces neni zavisly na
véku organismu. Citlivost K teploté se vyviji jiz na po¢atku ontogenického vyvoje CSN.
Zatimco fyziologické procesy zmiriiuji Sok mozku ze zmén okolniho prostredi, bézné

teplotni rytmy mozku jsou schopny ovlivnit CSN in vivo (Buhr a spol., 2010).

4. Unikatnost podzemniho prostiedi

Mezi zivocichy se nachazeji skupiny, které obyvaji pomérné extrémni ekologické podminky.
Tito Zivo¢ichové mohou byt zajimavi z hlediska studia cirkadidnnich rytmu, nebot’ abiotické
podminky prostiedi, ve kterém Ziji, mohou byt natolik specifické (a Casto konstantni), ze
mechanismy fidici jejich cirkadidnni rytmy mohou byt odlisné od rytmua Zzivocichd, kteti
takova extrémni prostfedi neobyvaji. I nékteré skupiny savcli se ptizplsobily Zivotu
V naro¢nych, vysoce specializovanych, podminkach. Patii mezi n€ naptiklad kytovci, letouni

¢1 podzemni savci.

Podzemi je domovem pro fadu savci, ktefi zde hledaji tkryt pted neptiznivymi

podminkami prostfedi nebo predatory. Zivot v podzemnim prostiedi je pomérné narocny,
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nebot’ je zde vysokd vzdusna vlhkost, nizky obsah kysliku, vysoky obsah oxidu uhli¢itého a
pomérné omezena nabidka potravy (Nevo, 1999). Zivo¢ichové se pohybuji ve tmé a hrabani
novych tunelil - jejich hlavni aktivita - vyZaduje mnoho energie. Narocnost této ¢innosti se
jesté zvysuje s hustotou a soudrznosti pudy (Zelova a spol., 2007). I orientace v podzemi

vyzaduje mnohé specialni adaptace (Nevo 1999).

Jedna z unikatnich charakteristik podzemi spociva piedev§im ve stabilnosti a
monotonnosti. Neustald tma, nizky obsah kysliku a teplotni vykyvy pouze v ramci nékolika
stupiili nepfedstavuji pfili§ rozmanité podminky, které mohou byt vyuzity jako voditka pro

cirkadianni aktivitu.

4.1. Zivot v podzemi

Zivot v takto specializovaném prostiedi Zivo¢ichy samoziejmé ovlivnil v mnoha aspektech a
zahrnuje naptiklad nejriznéj$i morfologicke, fyziologické Ci behaviordlni adaptace (Nevo,
1979, 1999). Ackoliv se zda, Ze stabilni podminky podzemi maji stejny selekcni tlak na
vSechny obyvatele, vyznamnou roli vrozvoji mnoha adaptivnich strategii hraji lokalni

rozdily napiiklad v tvrdosti ptidy nebo obsahu vody (Busch a spol, 2000).

Podzemni savci travi drtivou vétSinu zivota v chodbach svych podzemnich systémii.

K hloubeni nor pouzivaji stale rostouci fezaky a drapy.

V mife specializace existuje velky rozdil mezi striktn¢ podzemnimi — tzv.
subterannimi zivo¢ichy, jako jsou napiiklad rypoSoviti, a tzv. fosorialnimi hlodavci — jako je
naptiklad tuko-tuko (Ctenomyidae). Fosorialni hlodavci jsou pravidelné aktivni na povrchu
a jejich smyslova vybava a mira jeji specializace je podobna jako u na povrchuzijicich
zivoCichil, ackoliv ¢ast dne také travi v podzemnich chodbéch. Striktné podzemni savci jsou

specializovani na zivot vV podzemi a na povrch se dostavaji zfejmé pouze ojedinéle.

5. Charakteristika savcu s podzemni aktivitou

Podzemni savci jsou mali az stfedné velci, jejich télo ma valcovity tvar, maji kratké
koncetiny se Sirokymi chodidly a kratky krk. T¢lo je svym tvarem pfizptisobeno pohybu

doptedu, dozadu a otoceni i ve velmi stisnéném prostoru podzemnich chodeb. Délka ocasu
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se u jednotlivych druhti zna¢né 1isi, u slepct ocas zcela chybi (Nevo, 1979). Na prvni pohled

jsou patrné dva pary velkych, stale rostoucich zubu (Bennett a Faulkes, 2000).

Specializace k zivotu v naro¢nych podzemnich podminkach je fascinujici a
zahrnuje nejen nejruzn¢jSi anatomické redukce. Doslo také ke sristani krénich obratli,

zkraceni a rozsiteni prsti a u nékterych k nartstu kréni svaloviny.

Dalsi zajimavou specializaci na zivot v podzemi je citlivost k magnetismu Zemé
(Marhold a Wiltschko, 1997). Dosud vSak neni zcela jasné, jestli jej podzemni savci

pouzivaji k orientaci.

Na prvni pohled jsou patrné velmi redukované nebo chybéjici usni boltce (Nevo,
1979). Zvuk se v tunelu §ifi pouze jednim smérem, tudiz podzemni savci nepotiebuji boltec,
aby zjistili, odkud zvuk pfichazi. Vzhledem k prostfedi tunelti, které pohlcuje zvuky o vyssi
frekvenci, reaguji striktné podzemni savci pouze na zvuky o niz$ich frekvencich, které se

pohybuji od 0,5 kHz do 4 kHz (Lange a spol., 2006).

5.1. Zrak a vnimani svétla u podzemnich savci

Zrak patfi k nejspecializovan¢j$im smyslim podzemnich savci. V podzemi je neustala tma a
vizualni schopnosti téchto zivocichli jsou proto znacné omezené, ackoliv mira redukce se
mezi jednotlivymi skupinami velmi 1is§i. VéEt§ina podzemnich saveti méa vSak v ocich vse, co
potiebuji k vidéni — rohovku, ¢ocku nebo 1 sitnici. O¢i jsou miniaturizované, ale i piesto si
zachovaly zbytkové zrakové schopnosti (neplati pro slepce). Malad velikost oka souvisi
S omezenymi rozmgry sitnice a tim padem 1 zhorSenim ostrosti a obrazové kvality. Napitiklad
kururo ma pomérné veliké o¢i a dokdze rozliSit pohybujici se objekty. RyposSoviti vSak
ziejme nedokéazou sledovat pohybujici se cil a orientovat se pomoci zraku v prostoru (Némec
a spol., 2008). I kdyz bylo prokazano, Ze podzemni savci reaguji na svétlo, jejich zrakové
schopnosti mohou stézi slouzit k orientaci pii ojedinélé povrchové aktivité. Jsou
pravdépodobné schopni zaznamenat naruSeni systému, jenz tak mohou opravit, ptipadné
chodbu zasypat. Zrak se ziejmé udrzuje jako soucast antipredacniho chovani (Kott a spol.,
2010). Ptfedpoklada se, ze svétlo slouzi striktn€ podzemnim savclim hlavné k sefizeni

cirkadiannich rytmi.
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6. Cirkadidnni rytmy savci s podzemni aktivitou

Podzemni prostiedi pravdépodobné neposkytuje tolik podnétt, jako prostiedi nad zemi, které
by mohly zvifatim pomoci synchronizovat cirkadidnni rytmy. Podzemni savci jsou pouze
nepravidelné (zda-li viibec) vystaveni hlavnimu savéimu synchronizatoru - svétlu (Faulkes
a Bennett, 2000). Ani potravni nabidka a pravdépodobné¢ ani mira predace se béhem 24
hodin nijak zvlast’ neméni, proto se predpokladalo, Ze striktné podzemni savci jsou aktivni
stejné v noci i ve dne (Avivi a spol., 2002; Cutrera a spol., 2006; Nevo, 1979; Nevo a spol.,
1982).

Ptesto mnohé¢ studie ukdzaly, Ze podzemni savci vykazuji cirkadianni aktivitu, a to
Vv laboratornich podminkach (Hart a spol., 2004; Lovegrove a spol., 1993; Lovegrove a spol.,
1995; Oosthuizen a spol., 2003; Riccio a spol., 2000; Schoéttner a spol., 2006; Vasicek a
spol., 2005; de Vries a spol., 2008), i v pfirozenych podminkach (Benedix, 1994; Lovy a
spol., 2013; Rezende a spol., 2002; Skliba a spol., 2007).

6.1. Typy aktivity savci s podzemni aktivitou

Podzemni savci vykazuji monofazickou 1 bifazickou cirkadidnni aktivitu v laboratornich 1
piirozenych podminkach. Druhy, které vykazuji monofazickou aktivitu, jsou napiiklad
zlatokrt Grantuv (Eremitalpa granti namibensis) (Fielden a spol., 1992), kururo (Spalacopus
cyanus) (Urrejola a spol., 2005), rypo$ hotentotsky (Cryptomys hottentotus) (Schoéttner a
spol., 2006), (Ctenomys cf. knightii) (Valentinuzzi a spol., 2009), rypo$ Anselluv (Fukomys
anselli) (de Vries a spol., 2008), (Fukomys darlingi) (Vasicek a spol., 2004), slepec egyptsky
(Spalax ehrenbergi) (Rado a spol., 1993) nebo i néktefi jedinci rypoSe stiibfitého
(Heliophobius argenteocinereus) (Skliba a spol., 2007).

Bifazickou aktivitu tj. aktivitu se dvéma vrcholy vykazuji kururo (Spalacopus
cyanus) (Rezende a spol., 2002), pytlono$ nizinny (Geomys bursarius) (Benedix, 1994), ¢i
rypos$ kapsky (Georychus capensis) (Lovegrove a Muir, 1996; Lovegrove a spol., 1993).

Preference denni ¢i no¢ni aktivity, stejné jako typ aktivity, se mezi jednotlivymi
druhy znaéné li$i. V nekterych ptipadech se setkavame i s rozdilnymi zavéry laboratornich a
terénnich studii, nebo miZe byt tento rozdil také zplisoben zménou aktivity béhem roku

(Benedix, 1994; Bennett a spol., 2002; Nevo a spol., 1982; Rado a spol. 1993; Rezende a
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spol., 2002; Tobler a spol., 1998; Tomotani a spol, 2012; Urrejola a spol., 2005;
Valentinuzzi a spol. 2009). Diky rozdiliim ve studiich vyvstava otazka, ktery faktor vlastné
cirkadianni rytmy ovliviluje a pifipadné jestli neni téchto faktort vic. Jiz zminéna velka
variabilita aktivity mezi podzemnimi savci naznacuje, ze cirkadianni hodiny nékterych druhti
nejsou tak silné ovlivnény svétlem, jako je tomu u ostatnich druhii a nesvételné faktory zde

ziejme& mohou hrat vyznamnou roli (Oosthuizen a spol., 2003).

6.2. Cirkadianni aktivita savcti s podzemni aktivitou a vliv svétla

V mnohych laboratornich studiich (Bhagwandin a spol., 2011; Bennett, 1992; Hart a spol.,
2004; Lovegrove a spol., 1995; Oosthuizen a spol., 2003; Riccio a spol., 2000; Schottner a
spol., 2006; Vasicek a spol., 2005; de Vries a spol., 2008) bylo prokazano, Ze i striktné
podzemni savci a dokonce i slepci (r. Spalax), ktefi maji o¢i pterostlé kazi (David-Gray a
spol., 1999; Tobler a spol., 1998), reaguji na svétlo jako na synchronizator endogennich
cykli. Stejné tak byl prokazan i vliv svétla na cirkadianni rytmy u nekterych fosorialnich
savcl, ktefi pomérné pravidelné vychéazi na povrch (Begall a spol., 2002; Fielden a spol.,
1992; Valentinuzzi a spol., 2009).

Zajimavym zastupcem podzemnich savci je solitérni slepec egyptsky Spalax
ehrenbergi (Spalacidae), Zijici v Izraeli. Jeho o¢i jsou zakrnélé a dokonce prerostlé kuzi
(Burda, 2006). I kdyz je slepy, vrstvou kiize dokéze svétlo proniknout. Svételné podnéty dal
ovliviiuji jeho cirkadianni aktivitu, nebot’ jeho sitnice stdle obsahuje receptory citlivé na
svétlo (David-Gray a spol., 1999). Zrakova centra v mozku jsou sice znacné zredukovana,
ale struktury slouzici k vnimani fotoperiody jsou naopak zvétSeny. Béhem evoluce byly
ziejme preprogramovany tak, aby mohly slouzit pouze k ovliviiovani biologickych rytmt
(Cernuda-Cernuda a spol, 2002). V letech 1972-1975 na tomto podzemnim savci probéhla
laboratorni studie, zabyvajici se vlivem svétla na cirkadidnni rytmy (Nevo a spol., 1982).
Byly zde pouzity étyfi chromosomalni formy (2n = 52, 54, 58 a 60). Nevo a spol. (1982)
dochazi k zavéru, ze vSichni jedinci vykazovali spiSe nocni polyfazickou aktivitu. Byly
zaznamenany i rozdily mezi variabilitou mnoZstvi aktivity. Tato studie testovala predpoklad,
ze n¢které chomosomalni formy slepce budou vykazovat vyssi miru aktivity. Formy 2n = 52,
58 wvykazovaly nejvétsi variabilitu v pohybovych vzorech. Tyto pokusy probihaly
Vv systémech, které mély napodobovat pifirodni podminky (ale nebyl v nich pouzit Zadny

substrat), ve kterych slepec Zije, k zaznamenani aktivity byly pouZity naslapné senzory.
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Vasicek a spol. (2005) ve své studii provadéné na F. darlingi uvadi, ze tento
socidlni podzemni hlodavec vykazuje v konstantnich podminkdch endogenni rytmicitu
s periodou 23.83-24.10 h. Jednotlivci aktivovali jak v denni, tak i v nocni dobé
s monofazickym pribéhem. Autorka dochazi k zavéru, ze svétlo funguje u F. darlingi jako

zeitgeber.

Podle studie, kterou provedla Oosthuizen a spol. (2003) na jedincich soliterniho
druhu G. capensis, socialnich C. hottentotus pretoriae a eusocialnich F. damarensis jsou
tyto druhy schopny rozliSit mezi svétlem a tmou a vykazuji endogenni rytmy, avsak
synchronizace vnitinich hodin u F. damarensis se zda méné stabilni, nez u zbylych dvou
druhti. Tento druh vykazuje preferenci denni aktivity, pficemz G. capensis a C. hottentotus
pretoriae preferuji spiSe nocni aktivitu. Autofi dochazeji k zavéru, ze socialni druhy
podzemnich savci k synchronizaci svych cirkadiannich rytma pouzivaji spiSe jiné zeitgeber,
nez je svétlo. Tuto mySlenku podporuje také fakt, ze obéma socidlnim druhiim trvalo delsi
dobu, nez se piizpisobily zméné svételné faze cyklu. Lovegrove a Muir (1995) se ve své
studii také zaméFili na rypose kapského (G. capensis). | v této studii rypos kapsky vykazuje

cirkadidnni rytmy a bifazickou no¢ni aktivitu.

Ve studii de Vries a spol. (2008), ktera prob&hla na socialnim F. anselli, autofi
uvadéji, ze tento druh vykazuje pouze velice slabé cirkadianni rytmy. Mezi jednotlivei byla
velika variabilita, co se tyCe zacatku a konce aktivity, néktefi jedinci dokonce nevykazovali
zadnou rytmicitu. Autofi soudi, ze F. anselli reaguje spiSe na piitomnosti/nepfitomnost
svétla, nez ze by byl synchronizovan pomoci zmény svételné faze. Tyto vysledky opét
studii Skliby a spol. (in prep) se ukézalo, Ze tento druh ma napadnou monofazickou aktivitu

s vrcholem béhem dne.

Socialnim druhem Cryptomys hottentotus natalensis se zabyval Hart a spol. (2004).
Dozvidame se, Ze i tento druh vykazuje cirkadianni rytmycitu. Nicméné jedinci vykazovali

denni, no¢ni nebo oba ¢asy aktivity.

Riccio a spol. (2000) se ve své studii zamétili na rypoSe lysého (Heterocephalus
glaber). Tento eusocidlni savec zije ve velkych rodinach. Jedinci umisténi individualné

vykazovali silné cirkadidnni rytmy.
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Valentinuzzi a spol. (2009) se ve své studii zaméfili na solitérniho, fosorialniho
hlodavce Ctenomys cf. knightii. Jedinci vykazovali no¢ni monofazickou aktivitu. Pfi zméné
svételné faze se jedinci velice rychle synchronizovali, coZ naznacuje silny vliv svétla jako

zeitgeberu.

V nasledujicich tabulkach (Tab. 1., Tab. II., Ila. a Tab. II1.) jsou shrnuty poznatky

z vyse zminénych laboratornich studii a také ze studii, které prob&hly v terénu.

V tabulce I. je patrny jasny patern, kdy zminéni fosorialni savci, ktefi oCividné
dobfe vnimaji svétlo, vykazuji v laboratornich studiich monofazickou noc¢ni aktivitu. To
muze naznacCovat, ze se svétlu vyhybaji. Pokud vSak srovndme vysledky laboratornich a

Mrw e

vice faktory, které jsou diskutovany pozdéji.

V laboratornich studiich, které jsou shrnuty v tabulce II. a Ila. jsou na prvni pohled
patrné velné rozdily mezi vysledky jednotlivych studii, nako je naptiklad C. hottentotus, S.

ehrenberi nebo F. damarensis.

Cast studii pouziva k uréeni cirkadiannich rytmd posun svétla o 6h. Bez tohoto
posunu neni mozné piesveédCiveé urcit, jeslti doSlo k ovlivnéni cirkadidnnich rytmt pomoci
svétla, ¢i nikoliv. K zaznamenani aktivity se v téchto typech studii pouzivaji infracervené
senzory nebo kolecko k behani, které je napojeno na pocitac. Zvirata jsou casto drzena
Vv plastovych boxech, nebo dokonce klecich (Begall a spol., 2002; Fielden a spol., 1992; Hart
a spol., 2004; Ocampo-Garcés a spol., 2006; Tobler a spol., 1998; Tomotani a spol., 2012;
Valentinuzzi a spol., 2009; Vasicek a spol., 2005; de Vries a spol., 2008).
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Tabulka I.: Laboratorni studie vlivu svétla na fosorialni savce (N = pocet jedinct, t- Free-running perioda, N/A — ano, ne; * - terénni studie).

Metodika
LD Technika Free- Typ Cas ) )
Druh N cyklus : i It | ey | UG ivity | aktiviy | Doznamky Zdroj
Vi Tunely KOI(EC]EO Terargum Senzor (°C) perioda (1) y y
(dny) (pocet) (cm) (pocet) (h)
1.12:12 (21) | N A 53x29x27 | N DD:
2.DD (38) 24.09 - 24.48 — . Valentinuzzi a
8 3.12:12 (29) 22+1 LL: Monofazicka Noc¢ni spol. (2009)
4. LL (134) 23.83 - 24.43
N=10 N A(1) 37x26%21 A(L)
_ DD 53x29x27 .
Ctenomys cf knightii 15 N=5 2342 T#24 Monofizickd |  Notni Tzoorggtam aspol.
12:12 ( )
DD
o ' Ve dne aktivitana | Tomotani a spol.
3 Telemetrie Monofazicka Denni povrchu (2012) *
1.12:12 (9 | N N 150x150 A 21.2-23.4 L . Fielden a spol.
Zlatokr Grantlv 12 2.DD (9) 30 Monofazicka Nocni (1992)
(Eramitalpa granti Monofazicka Fielden a spol.
i i 19 i Noéni
namibensis) Telemetrie Bifizicka (1992) *
1.12:12 (10) | N N 60x80x60 | A )
12 2.Posun 6h 252 | 23020014 | Monofizicks | Noemi | SKkuPinaposundo | Begallaspol.
2o dennich hodin (2002)
12:12 (10) N N 30x40x30 A . .. Ocampo-Garcés a
6 DD (21) 21-23 Monofazicka Nocni Sp0| (2006)
Kururo Bifizicka Rezende a spol.
(Spalacopus cyanus) 5 Telemetrie Denni
Monofézicka (2002) *
Urrejola a spol.
10 Telemetrie Monofazicka Denni (2005) *
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Tabulka II.: Laboratorni studie vlivu svétla na podzemni savce (N = pocet jedinct, T - Free-running perioda, A/N — ano, ne).

Metodika Cas
Druh L:D cyklus Technika - t Fre_e-runnmg Typ aktivity akmf'ty Poznamky Zdroj
N (dny) Tunely | Koletko Terrium | If. Senzor ©0) perioda (pocet
Y| (pocet) (cm) (podet) () (h) jedincir)
1.12:12 (21) A A(1) 41x20%20 N Pouziti pouze
Rypos lysy 2.6h posun (21) jedinci .
(Heterocephalus | 23 | 3.DD (40) 30-32 23.2-23.9 Nogni s vyraznou Rz'ggbo aspol.
glaber) 4.1:23 (26) pohybovou (2000)
5. 1:24 (29) aktivitou
11212 (33) N A4 70x40x40 | A (8)
2. DD (37) icek
i 3.12:12 (26) 25+1 B Monofazicka Denni (5) Vasicek a
Fukomys darlingi | 12 | 4"575') 15 (33) 2383-24.10 | Bigsicka (1) Noéni (5) spol. (2005)
5. LL (41)
6.3:3 (70)
1.DD (30) N N A AL ,
Rypo§ Anselliay |, | 3720269 2541 2 jedinci Monofizicki | Notni(6) | om®% | de Vries a
(Fukomys anselli) 412:12 T#24h Arytmiéti (2) Denni (3) rytmus spol. (2008)
5.12D:12L
1. 16:8 (10) A N A A4
o |21212030) 28.2-29 241-242 | Sklony k bifazické | Spise denni Lovegrove a
Rypos damarsky . 12_1(2 (%8) spol. (1993)
(Fukomys 1.12:12 (30) A A@) 60x30<30 | A(4) _
damarensis) g | 2DD(0) 26 24.1h +0.17 Monofizicks Denni (6) Oosthuizen a
3.D12:L12 (30) onolazicka Noéni (2) spol. (2003)
4. LL (30)
1.12:12 (10) A A4 60x30x30 | A(4)
2.DD (14) _
S | 3121209) 2 122‘\‘/ 'i;:g;‘% Bifisick Denni (2) Oosthuizen a
Rypos kapsky 4. 6h posun (30) ‘ Noéni (5) spol. (2003)
Goiras || 325808
capensis) 1. 12:12 (40) A N A A(6) L
2. DD (129) Monofazicky - ovegrove a
7| 312:12 (38) 21 t#24h Bifazicky ? Nocni spol. (1995)
4. LL (40)
1.12:12 (59) A A3 60x45x30 | A(4) Seh
; , 2.DD (49) 23.8-24.4 Monofizicka (11) - chéttner a
Rypos hotentotsky 121 312:12 (68) 23+l Arytmické (1) Nocni spol. (2006)
(Cryptomys 4.12D:12L (52)
hottentotus) 8 A N A A1) 26-28 — Neni Jednotlivci Bennett
Tetrafazicka L, ,
18-21 ziejmy asynchronni (1992)
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Tab. Ila.: Laboratorni studie vlivu svétla na podzemni savce (N = pocet jedinct, t- Free-running perioda, A/N —ano, ne; * - terénni studie).

Metodika .
. Technika . Cas aktivity
Druh LD . o If. Naslap. t Fre_e-runnlng Typ aktivity (pocet Poznamky Zdroj
N cyklus Koletko | Terarium o perioda R
f Tunely sof cm) Senzor | Senzor (°C) h jedinct)
(dny) (pocet) (pocet) | (pocet) (@ (h)
Rypos stribrity 1 Telemetrie MBo?gzéili]l(C;(é Spise denni | Polopiirodni podminky | Jarvis (1973)
(Heliophobius . Monofazicka &
argenteocinereus) 11 Telemetrle Bifazicka Skliba a SpO]. (2007)*
112:12 (30) | A A(4) 60x30x30 | A@4) | A(4) o
Cryptomys . , ;:ggﬁg’ 2 24.1h+0.103 'g“:;:zoliff(‘;*; Notn (5) 6 jedinci endogenni | Oosthuizen a spol.
pretoriae (30) Arytmick (2) Denni (2) rytmus (2003)
4.LL (30)
1.12:12 N A(4) 60x30x30 | A(4) N DD: Denni
Cryptomys h. 2.DD 26 23.93-24.13 Individualni . Zména mezi denni a
natalensis 12| 51212 LL: variabilita Nolni noéni aktivitou Hart a spol. (2004)
4.LL 2398 26.13 Oba Casy
1.12:12 (40) | N A1) 54x34x31 | A(1) N . L
} ., No¢ni (4) Free-running vice nez
B 5'1'32'_312(?3?%) 21-22 T#24 Monofazicka Denni (2) 50% zvifat, ale Tobler a spol. (1998)
4' Db (10) Oba casy (3) variabilni délka period
| AN I5x15x15 | N A2 | 9 T#24 Polyfazicka Spise nocni Nevo a spol. (1982)
Slepec egyptsky -
(Spalax ehrenbergi) | A N 20020151 A@®) | N 1719 2395 Arytmicki (13) Dennt Ben-Shlomo a spol.
Polyfazické (17) Oba casy (1995)
12 Telemetrie Monofazicka Denni Rado a spol. (1993)*
12 Telemetrie Monofazicka Denni Rado a Terkel (1989)*
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Tabulka III.: Terénni studie fosoriachlich savci (N = pocet jedincit).

Druh N Typ aktivity Cas aktivity Poznamky Autor
Bifazicka
5 ) Denni Rezende a spol. (2002)
Kururo (Spalacopus cyanus) Monofazicka
10 Monofazicka Denni Urrejola a spol. (2005)
Ctenomys cf knighti 3 Monofazicka Denni Ve dne aktivita na povrchu Tomotani a spol. (2012)
Tuko-tuko (Ctenomys talarum) 11 Polyfazicka Denni Cutrera a spol. (2006)
Pytlono§ nizinny (Geomys bursarius) 13 Bifazicka Soumracny Bendix (1994)
8 Monofazicka Denni Zachvaty aktivity i od 24 do 4h v noci Gettinger (1984)
Pytlonos horsky (Thomomys bottae) _
14 Monofazicka Denni Bandoli (1987)
Pytlono§ Atwatterdv (Geomys attwater) 6 Polyfazicka Cameron a spol. (1988)
. ] ] ] Monofazicka Nektefi jedinci aktivita i ve dne .
Zlatokrt Grantiv (Eremitalpa granti namibensis) 19 Bifizicks Noéni Fielden a spol. (1992)
11azicka

Tabulka I11a.: Terénni studie podzemnich savct (N = pocet jedinctt).

Druh N Typ aktivity Cas aktivity Poznamky Autor
Nonofazicka Aktivita se pfizpusobuje teploté pud .
11 PHzp Je feplofe pucy Skliba a spol. (2007)
. . . Bifazicka
Rypos stiibtity (Heliophobius argenteocinereus) i
Monofazicka Poloptirodni podminky )
1 o Spise denni Jarvis (1973)
Bifazicka
Rypos obii (Fukomys mechowii) 11 Polyfazicka Spise no¢ni Lovy a spol. (2012)
12 Monofazicka Denni Rado a spol. (1993)
Slepec egyptsky (Spalax ehrenbergi
pec egyptsky (Sp 2 12 Monofazicka Denni Rado a Terkel (1989)
. Trifazicka
Krtek obecny (Talpa europia) 29 ] McDonald a spol. (1997)
Tetrafazicka
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6.3. Porovnani aktivity savci s podzemni aktivitou v pFirodé a v laboratofi

Vysledky aktivitnich studii provadénych Vv laboratofich se né¢kdy neshoduji s vysledky, které
jsou ziskany pii vyzkumu v terénnich podminkach. Jak bylo zminéno dfive, svétlo se u
Dayan, 2008). Jakou roli ovSem hraje u striktné podzemnich savct, ktefi jsou ziejmé jeho
ucinkiim vystaveni ojedinéle, minimaln¢ v nékterych ¢astech roku? Jiz zminéné rozdily a to
nejen mezi vysledky laboratornich a terénnich studii, ale i mezi jednotlivymi laboratornimi
studiemi naznacuji, ze v laboratofi jsou podzemni savci vystaveni pomérné nepiirozenym
podminkdm, mozna zbytecné stresovani (napiiklad drzenim v akvariich a klecich, misto
Vv systémech umelych chodeb, socialni druhy jsou testovany po jednotliveich). Vysledny typ
aktivity mize byt artefaktem, nebot’ zvifata mohou byt aktivni v dob€, kdy nejsou rusena.
V neposledni fadé tento rozpor miize byt diikkazem toho, Ze jsou cirkadianni hodiny alespon
nékterych v podzemi Zijicich savci synchronizovdny nejen pomoci svétla, ale i dalSich

synchronizator(, jako je napiiklad teplota nebo socidlni interakce.

Jednim z ptikladu tohoto ndpadného rozporu mezi laboratornimi a terénnimi
studiemi je fosorialni, jihoamericky, socialni hlodavec kururo (S. cyanus). Podle laboratorni
studie analyzujicic aktivitu (Begall a spol., 2002), jsou tito zivoCichové pifevazné nocni.
Pfesto v terénni studii publikované stejny rok Rezende a spol. (2002) dochazi k zavéru, ze
kururo v 1ét¢ vykazuje bimodalni vzor aktivity s vrcholy ¢innosti ptiblizné mezi 8.00 — 11.00
hodinami a 16.00 — 18.00 hodinami. V zimé kururo aktivuje pouze jednou denné a to mezi
10.00 — 16.00 hodinami. V ptirod¢ tedy aktivuje ve dne, k tomuto zavéru dochazi také
Urrejola a spol. (2005) ve své telemetrické studii. V dalsich laboratornich testech (Ocampo-
Garcés a spol., 2006) se ovsem opét prokazala nocni aktivita, stejn¢ jako u Begall a spol.
(2002). Toto mize naznaCovat, zZe jejich aktivita je fizena pomoci ne pfili§ silného ovlivnéni
svétlem a zaroven diky socialni interakci — nebo pomoci néjakého jiného zeitgebers

(Ocampo-Garcés a spol., 2006).

Velice zajimavy je piipad podzemniho savce slepce egyptského (Spalax
ehrenbergi), ktery v laboratornich podminkach vykazuje jak denni, tak i no¢ni monofazickou
i polyfazickou aktivitu (Tobler a spol., 1998; Nevo a spol., 1982). Ptesto velka Cast zvifat
byla arytmicka. Rado a spol. (1993) vSak ve své terénni studii naznacuji, ze Spalax
egrenbergi vykazuje denni monofazickou aktivitu od 8.00 — 13.00 h v 1été¢ a od 11.00 —

19.00 h v zim¢. Rado a spol. (1993) se domniva, ze ackoliv i svétlo ovliviiuje cirkadianni
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aktivitu téchto podzemnich savcu, teplota pudy v piirodé plsobi jako dalsi zeitgeber.
K podobnému zavéru dochazi i Rado a spol. (1989), kdy slepci zacali byt aktivni 2-4 hodiny
po vychodu slunce a jeho aktivita ustava 2-4 hodiny po zapadu slunce. Tento fakt naznacuje,
ze cirkadidnni rytmy slepce jsou fizeny pomoci teploty pudy. Pida se zahtiva pomaleji, nez
teplotni kapacitou, ptida se zahiiva déle neZ vzduch a teplo také déle udrzi (Sumbera a spol.,
2004). V souvislosti s vysledky z této studie Rado a spol. (1989) uvadi, ze hlavnim faktorem
ovlivityjicim cirkadianni aktivitu podzemnich savcli je svétlo, a vedlejsimi faktory jsou

teplota vzduchu a pidy, 1 kdyz to skutecné vypada spiSe na teplotu.

6.4. Cirkadianni aktivita savci s podzemni aktivitou a vliv nesvételnych

zeitgebers — socialni interakce

Dalsi z faktorti, ktery maze ovlivnit funkei vnitinich hodin, jsou socialni interakce. U rypose
damarského, ktery je socialni, bylo pozorovano pravdépodobné ovlivnéni free-running
rytmi pravé na zakladé socialnich interakci. Cel4 rodina vykazovala periodu t 24.1 az 24.2
hodin a jelikoz je bézné, Ze u jednotlivct je délka této periody pti konstantnich podminkéach
rizna, mohlo dojit k synchronizaci pravé pomoci socialni interakce (Lovegrove a spol.,
1993). Lovy a spol. (2013) v terénni studii provadéné na socialnim ryposi obiim (Fukomys
mechowii) dochazi k zavéru, Ze jedinci vykazuji polyfazickou aktivitu, ale nerozmnozujici se
jedinci soustiedili svou aktivitu spiSe do no¢nich hodin, kdy dosahuje teplota systémut v 30
cm hloubky maxima. DalSim zdvérem autori je, ze cirkadidnni aktivita rypose obiiho je
flexibilni a maze byt ovlivnéna jak socialnimi interakcemi, tak zménou okolniho prosttedi,

zejména teploty.

Begall a spol. (2002) ve své laboratorni studii provadéné na socidlnim, fosoridlnim
savei kururovi také ptipousti moznost, ze jeho cirkadianni aktivita je ovlivnéna pomoci
socialnich interakci. V okamziku, kdy Begall a spol. (2002) v laboratorni studii umistili
nékolik zvifat pohromadé, doSlo k slabému posunu aktivity k dennim hodindm, pfiCemz
byla-li zvitata drzena zvlast, jedinci vykazovali no¢ni aktivitu. Tento fakt miZze naznacovat,
ze jedinci drZzeni samostatné byli ve stresu. Pokud by to tak skute¢né bylo, vysledky zminéné

studie by timto faktem byly zna¢né ovlivnény.
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6.5. Cirkadianni aktivita savcii s podzemni aktivitou a vliv nesvételnych

zeitgebers - teplota

Cirkadidlni rytmy zfejmé nejsou ovlivnény pouze jednim synchronizatorem, ale na setizeni
biologickych hodin jich mtze dohromady pracovat nékolik (Oosthuizen a spol., 2003).
Ackoliv je zifejmé, ze cirkadianni aktivita podzemnich saveli mize byt ovliviiovana svétlem,
je dost mozné, ze ve volné ptirodé s nim do kontaktu pfijdou pouze velmi ziidka. Ackoliv se
vSeobecné predpokladd, ze tito savci jsou svétlu vystaveni pomérné Casto, a to pfi
vyhrabavani krtin, ve studii Skliba a spol. (2009) zvefejnili data, ktera dokazuji, Ze podzemni
savci nemuseji krtinu vyhrabat 1 n€kolik tydnii. Obecné se také predpoklada, ze beéhem

obdobi sucha podzemni savci nevyhrabavaji krtiny viibec.

Podzemi poskytuje natolik konstantni podminky, ze se nabizi jako mozna odpoved’
teplota. Ta je sice také pomérné konstantni, av§ak pfeci jen 1 v pudé, v hloubce podzemnich
tuneld, existuje kolisdni minimalné v fadech nékolika stupni v zavislosti na hloubce, oblasti
a ro¢nim obdobi (Bennett a spol., 1988; Sumbera a spol., 2004). Cim hloubéji se Zivo¢ichové
dostavaji, tim je teplota stabiln€j$i. V hloubce pod 60 cm jsou uz teplotni vykyvy zcela

minimalni (Bennett a spol., 1988).

Bendix (1994) ve své terénni studii provadéné na pytlono$i nizinném (Geomys
bursarius) uvadi, ze tento druh vykazuje bifazickou aktivitu, kdy nejvice aktivni je v noci
(22.00-6.00h) a poté odpoledne (13.00-17.00h). Tyto vysledky vysvétluje tim, ze jedinci
reaguji na zménu teploty v systémech. Autor zjistil, ze zvifata byla nejméné aktivni, kdyz

vy

nejvyssi mezi 17.00- 20.00h). Z toho vyplyva, Ze se snazi vyhnout teplotnimu stresu.

Vliv teploty piidy na pohybovou aktivitu je znam také u slepce egyptského, ktery
Vv ptirod¢ vykazuje monofdzickou denni aktivitu, jejiz vrchol souvisi se zménou teploty
Vv tunelech (Rado a spol., 1993). Studie naznacuje, Ze v zim¢ zvitata kopou tunely, aby se
zahtala (nejveétsi aktivita v dobé od 11.00h do 19.00h), jejich aktivita totiz roste s klesajici
teplotou v tunelu. Naopak v 1été posouvaji svou aktivitu do doby, kdy je v tunelech nizsi
teplota, shodna s teplotou v hnizd¢ (8.00-13.00h). Jakmile se teplota v tunelu dostane pfili§

vysoko, jejich aktivita ustava.

Jisty vliv teploty se prokazal i u zlatokrta Grantova (Eremitalpa granti namibensis).
Fielden a spol. (1992) ve své studii uvadéji, Ze ackoliv je cirkadidnni aktivita tohoto zlatokrta

ovlivnéna svétlem, i teplota hraje velmi dulezitou roli. V pfirodé¢ tato zvifata vykazuji no¢ni
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monofazickou aktivitu na povrchu, pfi¢emz nektefi jedinci byli aktivni i béhem dne, ovSem
pouze v podzemi. V laboratornich podminkéach zlatokrt vykazoval monofazickou nocni
aktivitu pti 30°C, ale pii teplotdch nizSich nez 25°C Slo o bifazickou aktivitu s nejvyssi

mirou aktivity opét v noci.

Podle nedavné terénni studie Skliby a spol., (2007) rypos stéibrity (Heliophobius
argenteocinereus) reaguje na zménu teploty v pidé zménou cirkadiannich rytmd. Tento
solitérni, podzemni savec zije na uzemi jihovychodni a vychodni Afriky a pfi telemetrii
vykazoval béhem 24 hodin polyfazicky rytmus. OvSem v okamziku, kdy se spojila data ze tii
dnt (72h), ukazalo se, Ze rypo§ stiibfity vykazuje monofazickou nebo bifazickou aktivitu.
V nejchladnéj$im obdobi roku byl rypo§ stfibrny aktivni s rostouci teplotou piidy a naopak
V teplejsi ¢asti roku posunul svou akvitu do ¢asnéjSich hodin, kdy nebyla okolni teplota jesté
tak vysoka. To naznacuje, Ze svou aktivitu posouva, aby aktivoval v pro n&j nejvhodnéjsich

teplotach — tedy snazi se vyhnout teplotnimu stresu.

Ve vysledcich laboratornich studii - které se zabyvaji vlivem svétla na cirkadianni
hodiny podzemnich savcil - a studiich probihajicich v terénu, se vyskytuji znacné rozdily.
Ackoliv bylo potvrzeno, Ze V laboratornich podminkach podzemni savci reaguji na svétlo
jako synchronizator biologickych hodin, neni zcela jisté, jestli s nim ptichazeji do kontaktu
dostatecné Casto na to, aby v jejich piirozeném prostiedi dokazalo ovlivnit jejich cirkadianni
rytmy. Tyto poznatky naznacuji, ze u téchto vysoce specializovanych zivoc¢ichti hraji velkou
roli i nesvételné faktory (Oosthuizen a spol., 2003; Rado a spol., 1993; Skliba a spol., 2007).
Vzhledem k stabilnosti podzemniho prostiedi se jevi teplota jako dalsi faktor, ktery by mohl
hrat v synchronizaci bilogickych hodin dulezitou roli. Je proto nutné domnénku, Ze teplota
ovliviiuje  cirkadidnni hodiny podzemnich savcl, ovéfit vhodnym laboratornim

experimentem.

Ve své magisterské diplomové praci bych se chtéla vénovat experimentu, ve kterém

se bude testovat, zda jsou cirkadianni rytmy rypoSe stiibfitého ovlivnény svétlem i teplotou a

vvvvvv
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7. Navrh experimentu

7.1. Aparatura

ey

Podzemni savci ziji ve volné piirodé v Casto rozlehlém systému chodeb. To se samoziejmé
neda upln€ napodobit, nicméné bychom se méli co nejvice snazit respektovat potieby zvirat.
V nékterych laboratornich studiich tykajicich se studia problematiky cirkadiannich rytmi
byla pouzita teraria (Begall a spol., 2002; Fielden a spol., 1992; Hart a spol., 2004; Tobler a
spol., 1998; Tomotani a spol., 2012; Valentinuzzi a spol., 2009; Vasicek a spol., 2005; de
Vries a spol., 2008). To je pro zvitata pohybujici se po cely Zivot v podzemnich tunelech
stresujici. V mnou navrhovaném experimentu jsou pouzity systémy z trubek z plexiskla
(109x59 cm, pramér kulaté 7 cm), které se skladaji ze dvou domecku (28,5x25%x19,5 cm) a
spojovacich tuneli (Obr. 4). Jako substrat byla pouzita raselina.

Vyhodou takového usporadani je, ze zvifata maji k dispocizi zhruba Ctyii metry

chodeb, kde je nadbytek raseliny, ktery je nuti neustale pfesouvat substrat, takze jsou aktivni.

Navic diky propojeni chodeb se mohou volné pohybovat dokola.

Obr. 4: Model systémitl s vyznac¢enymi civkami (¢ervené kruhy), modie chodby a boxy

ptistupné zvitatim.
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I kdyz se bézn¢ ve studiich pouzivaji infradervené senzory (Lovegrove a spol.,
1993; Oosthuizen a spol., 2003; Vasicek a spol., 2005; de Vries a spol., 2008) nebo kolecka
na béhani (Hart a spol., 2004; Lovegrove a spol., 1995; Oosthuizen a spol., 2003; Vasicek a
spol., 2005), jejich pouziti pro sledovani aktivity v naSem experimentalnim uspotadani je
nevhodné, nebot’ raselina by mohla omezit funk¢nost senzorti a na instalaci kolecka neni
11784, 11785 a ptedpisim EU), ktery ma kazdé individuum implantovany. Na obou
vstupech do domeckti a dvou spojovacich tunelech je ru¢né navinuta civka, ktera funguje
jako anténa. Na kazdém systému jsou 4 takové antény a diky jejich rozmisténi je pokryt cely
systém a pohyb zvitat je monitorovan. Antény jsou napojeny na ¢tecky (RFIDRW-E-USB,
Priority 1 Design, Australia) a jednotlivé ¢tecky jsou pomoci kabelu napojeny na USB
rozbocovaé, ktery nalezi ke kazdému systému. VSech pét rozbocovact je seriové piipojeno
do pocitace, ktery ukldda vSechny prichody jednotlivych zvifat. Identita kazdé jednotlivé
CteCky je zajiSténa pomoci seriového Cisla. Budu zaznamendvat Cislo zvifete, systému,

¢teCky, Cas a datum.

7.2. Pokusna mistnost

Laboratorni pokus bude probihat v samostatné mistnosti s klimatizaci (Mistubishi Electric,
MSZ - GC35VA), nastavitelnou fotoperiodou i intenzitou osvétleni. JelikoZ mym hlavnim
cilem je zjistit, jestli teplota ovliviiuje cirkadidnni aktivitu rypose stiibfit¢ho, diky
klimatizaci mtizeme nastavit pribéh teploty, ktery byl zméfen v terénu, tedy teploty 18 -
21°C v srpnu (Skliba a spol., 2007) a tim vérné napodobit podminky v ptirods. Pokus bude
probihat paraleln¢ v 6 samostatnych systémech. Mistnost neni odhlucnénd, proto byly
nahrany kazdodenni zvuky z chovii, a béhem pokusu se budou v ndhodném potadi poustét a
vytvaret tak Sum. Zaroven budou béhem pokusu zvifata krmena ad libitum v nahodnych
casech, abychom omezili synchronizaci pomoci ¢asu podavani potravy. Systémy budou

Cistény jednou za 6 tydnd.

7.3. Testovany druh

V kazdém systému je umistén jedinec rypose stiibtitého (Heliophobius argenteocinereus;

Bathyergidae, Rodentia). Vsichni jedinci byli odchyceni ve volné piirod¢ v letech 2005 a
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2010. Tito striktn€ podzemni savci ve volné piirodé obyvaji savany Keni, Tanzanie, Malawi,
Konga, Zambie a centralniho Mozambiku. Jednd se o solitérné zijici druh, ktery je velice

agresivni (Bennett a Faulkes, 2000).

7.4.  Design pokusu

Samotny experiment bude rozdelen do nékolika fazi. Kazda faze bude probihat po dobu tii

tydnti. Design tohoto pokusu je zndzornén na Obr. 5.

Faze 1: ryposi jsou drzeni ve svételném rytmu 12L — 12D (6.00-18.00h L, 18.00-
6.00h D). Teplota je konstantni (22°C).

Féaze 2: (24D), teplota je stabilni (22°C). Tato faze by méla prokdzat, zda testovani
jedinci vykazuji cirkadianni rytmy, které bézi s vnitini periodou v konstantnich

podminkach.
Faze 3: stejna jako fazel - 12L — 12D a konstantni teplota.
Faze 4: 6h posun svétla (12-24hL, 24-12hD). Teplota konstantni.

Faze 5: Simulace pfirodnich ptfirozenych podminek, co se tyce zmén teploty.
Svételny cyklus 12:12 (6-18hL, 18-6hD)., vykyvy teploty ve véts$im rozsahu (19°C v 9.00 h
rano a 24°C v 17.00 h), aby byl stimul siln¢;jsi.

Féaze 6: konstantni tma (24D), teplota jako ve fazi 5.
Féaze 7: stejna jako faze 5.

Faze 8: svételny cyklus 12L:12D (6.00 - 18.00h L, 18.00 - 6.00h D), pusun teploty

cvvr

Féze 9: stejnd jako faze Sa 7.

Féze 10: konstantni tma (24D), teplota jako ve fazi 5 (minimim 19°C v 9.00 h rano

a maximum 24°C v 17.00 h vecer).
Féaze 11: jako faze 9 (a 5.17.).

Féaze 12: souCasné posunuti svétla a teploty proti sobé o 6h (nejvyssi teplota o

v

30



6h 18h 6h

Obr. 5: Znazornéni designu svételné a teplotni faze jednolivych ¢asti pokusu (1-
12.). Cervena &ara znazoriuje priibéh teploty, stiidani ¢erné a bilé listy znadi svételny cyklus
(bila — svétlo, Gerna — tma), teckované &ary znaéi 6h. Cerna lista (2., 6., 10.) — konstantni

tma.

Presny design tohoto experimentu je stale ve vyvoji, ale zde predstavena verze (1-
12. faze), je nejobsahlejsi. Tento design je velice Casové narocny, vezmeme-li v Gvahu, Ze
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kazda ¢ast by méla trvat tii tydny. Abych stihla otestovat co nejvice zvitat, bylo by vhodné
tento design upravit. Jednou z moznosti je zkratit faze, které se opakuji (1., 3.,7.,9.a 11.) na

dva tydny. Nékteré faze by se mohly dokonce zcela vynechat.

Nejpravdépodobnéjsi vsak je, ze cely tento experiment bude rozdélen do nékolika
samostatnych podexperimentii. Jednou moznosti je zacit naptiklad 2. fazi a pokracovat 10. a
nasledné 1. Toto uspotfaddani by mohlo dat jasnou odpovéd’ na otazku, ktery faktor hraje u

rypose stiibfitého vyznamnéjsi roli. Nasledné pokracovat 5., 10. a poté 12. fazi.

7.5 Dosavadni komplikace

Zvitata pouzitd v experimentu byla po celou dobu v zajeti vystavena vyssi teploté (26°C),
nez se kterou se bézné setkavaji v prirod€. Ziejmé z toho diivodu zacala pii snizeni teploty
(20°C) vyrazn¢ hubnout. Proto jsme byli nuceni teplotu snizovat postupné — o 1°C za tyden

na vychozich 22°C, aby mé¢la cas se op¢ct aklimatizovat.

Dalsi komplikace nastaly se zaznamendvanim priichodu jedince. Vzhledem k tomu,
ze se jednotlivé Ctecky na systémech mezi sebou rusily, bylo nutné upravit Casy jejich
spinani tak, aby na systému cetla vzdy jen jedna Ctecka a zaroven se spinaly dvé vzdalengjsi
¢teCky na jednotlivych systémech. Diky vzdjemnému ruSeni neni mozné, aby bézely vSechny
Stecky na viech systémech zaroveni. Cteci ¢asy — a tedy i ¢asy, kdy jsou ostatni Gtecky
V systému neCinné — jsou nastaveny na 210 ms. Doba vypnuti kazdé jednotlivé Ctecky
V jednom cyklu ¢teni je max. 630 ms. Za tento ¢as se ve vétSingé piipadl rypos nepiemisti
Z dosahu ctecky a jeho pruchod je zaznamenan. Procento uspésnosti zaznamenani zavisi i na
pozici Cipu uvniti zvifete. Vhodnost pouziti jedince z hlediska unisténi implantovaného Cipu

bude pted pokusem otestovana.
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