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Abstrakt

SloZeni potravy u zastupct Celedi medvédovitych (Ursidae) je Casto diskutovanym
tématem. Dodnes vSak panuji urcité nejistoty o trofické urovni nékterych fosilnich skupin.
Velmi uzitecnou metodou, kterd napoméaha k ur€eni trofické tGrovné u fosilnich druht
medvédi a k urceni relativniho zastoupeni rostlinné a zivociSné slozky potravy u druht
recentnich, je analyza stabilnich izotopu.

Tato prace shrnuje poznatky o metodickych pfistupech a moznostech vyuziti stabilnich
izotopi "C a "N ve studiu potravni ekologie medvédovitych. Vysledky analyz stabilnich
izotopli jsou prezentovany spolu s vysledky ziskanymi jinymi metodami. Pozornost je
vénovana skupinam, pro které existuji relevantni izotopova data, se zvlaStnim zamétenim na
medvédy jeskynni, jejichz trofickd uroven je v zavéru zhodnocena za pomoci analyz

stabilnich izotopt 1 v kontextu evolu¢nim a nutri¢nim.

Klicova slova: stabilni isotopy, potrava, potravni ekologie, Ursidae

Abstract

Composition of food of members of the family Ursidae is often discussed topic. Up to
now, however, there is some uncertainty about the trophic level of some fossil groups. Very
useful method which helps us to determine the trophic level of the fossil species and
determine the relative proportion of plant and animal components in the recent ones is the
analysis of the stable isotopes.

This study summarizes present state of methodological approaches and possibilities of
use of the stable isotopes °C and "N in the study of foraging ecology of bears. The results of
the analysis of stable isotopes are presented together with results obtained by other methods.
Attention is paid to groups for which the relevant isotopic data are available, with special
emphasis on the cave bear, which trophic level is evaluated on the basis of stable isotopes

analysis as well as in the evolutionary and nutrition context.
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1 Uvod

Stabilni izotopy, dfive pouzivané napiiklad v geologickych a klimatologickych
vyzkumech, naSly uplatnéni 1 ve fyziologii a ekologii rostlin a nasledné¢ 1 v ekologii
a paleoekologii zivocichii. Od konce 70-tych let, kdy byly DeNirem a Epsteinem provedeny
prvni experimentalni vyzkumy zaméfené na izotopy °C a °N a jejich mozné budouci aplikace
v potravni ekologii, doznala analyza stabilnich izotopti (ASI) zna¢ného rozmachu. Ten byl
mimo jiné podpofen i technickym rozvojem umoziujicim rutinni izotopova méfeni. GANNEs et
al. (1997) zhodnotili situaci a nastinili oblasti, které¢ si zaslouzi dalsi vyzkum. Rovnéz vyzvali
k provedeni vice laboratornich experimentti a nyni, po vice jak 10-ti letech, byla vyzva
obnovena (MarTiNEz DEL Rio et al. 2009, Worr et al. 2009), protoZe v této oblasti stale zlstava
fada nejasnosti a nezodpoveézenych otazek. I pres nékteré nejasnosti je ASI velmi uziteCnym
nastrojem a Casto uzivanou metodou k rekonstrukci slozeni potravy recentnich i fosilnich
druhil. V soucasné dob¢ je hojné uzivanou metodou i k urceni relativniho ptispévku rostlinné
a zivoCisné (terestrické a marinni) slozky v potravé recentnich zastupci medvédovitych
a k ur€eni trofické Grovné u zastupct fosilnich.

Cilem této bakalarské prace je sestavit prehled metodickych piistupt a aktudlnich
poznatkil tykajicich se vyuZiti stabilnich izotopli ve studiu potravni ekologie medvédovitych.
Vymezit specifika a moznosti aplikace metody pifi hodnoceni potravni ekologie zastupcu
medvédovitych a na zdklad¢é neontologickych poznatkil kriticky zhodnotit stdvajici piedstavy

o potravni ekologii medvéda jeskynniho a dalSich fosilnich zastupcii celedi.

2 Analyza stabilnich izotopi (ASI) “C a N

V nésledujici ¢asti jsou shrnuty zdkladni principy a specifika chovéani stabilnich
izotoptt *C a "N ve vztahu k vnitfnimu i vnéj$imu prostfedi a potravé Zzivocicht. To je

dulezité pro pochopeni variability izotopovych hodnot u medvédi.

2.1 Stabilni izotopy a jejich standardy

Pojmem stabilni izotopy jsou oznacovany neradioaktivni formy tychz chemickych
prvkd, liSici se po¢tem neutronti v atomovém jadie. JelikoZ pocet protont ziistava konstantni,
neméni se ani elektronova konfigurace izotopl. Rozdilnd hmotnost izotopii téhoz prvku vSak

zpusobuje nepatrné zmény v rychlosti podléhani urcitym chemickym reakcim, ptfi¢emz tézsi



izotop zpravidla reaguje pomaleji. Tato mirnd zména v sile vazeb se projevi
v biogeochemickych procesech zménou poméru izotopu vstupujicich do reakci a z reakci
vystupujicich, tzv. izotopovou frakcionaci (DENro & EpstemN 1978; PetErson & Fry 1987).
Popsany izotopovy efekt je zakladnim principem analyz stabilnich izotopt. V ekologickych
a paleontologickych studiich zaméfenych na slozeni potravy medvédi jsou nejcasteji
vyuzivany poméry lehkych izotopt "“C/”C a "“N/"“N. Izotopové slozeni vzorku
je stanovovano ve specializovanych laboratofich hmotnostnim spektrometrem (IRMS =
Isotope Ratio Mass Spectrometry) a vyjadfovano v 6 hodnotach s obvyklou piesnosti 0,1 %o

pro PC a 0,2 %o pro “N. Standardni zapis:

SX(%O) = [(szorek /Rstandard) - 1] * 103, (l)

v

kde X vyjadiuje zkoumany vzicngjsi izotop (“C, “N) a R vyjadfuje molarni pomér
vzacngjsiho, obvykle t&z3iho izotopu a jeho leh¢i formy (C/*C, "N/"“N). R vzorku je délené
pomérem zkoumanych izotopl v mezindrodnim standardu. Pro dusik je pouzivan jako
standard pomér izotopti v atmosférickém vzduchu (AIR), protoze se v ném pomér "N/"“N
v Case a prostoru neméni (WErNErR & Branp 2001). Pro uhlik byl pouzivan pomér izotopt
z rostra kiidového belemnita Belemnitella americana ze souvrstvi Pee Dee Formation v Jizni
Karoliné¢ (PDB = Pee Dee Belemnite), a protoze zasoby toho materidlu byly vytéZeny,
Mezinarodni agentura pro atomovou energii (IAEA) jej nahradila tzv. Videiskym standardem
- VPDB (Vienna Pee Dee Belemnite) (viz Tab.1) (Corren 1994). IAEA k tomuto kroku
ptikrocila, aby sjednotila laboratofe v uzivani jednotného standardu a zabréanila tak zmatku

v uzivani standardii na vzajemne¢ si neodpovidajici Skale (Corpen 1994).

Tab.1 Mezinarodni standardy (R) izotopti “C a '*N (Cnang & Li 1990 ex WEerNER & BranD
2001; DeBIEVRE et al. 1996 ex WErNER & Branp 2001)

Prvek Standard Izotop Relativni zastoupeni R standard)
(%)
C VPDB °C 1,1056
12c 98,8944 0,011180
N AIR "N 0,36630
N 99,63370 0,003678

2.2 Izotopy “C a "N v trofickém Fetézci

V metabolickych drahach rostlin a ndsledné¢ i v metabolickych drahach Zzivocicht

dochazi podle obecného predpokladu ke zmé&né poméru (C/"*C, "N/"“N) neboli frakcionaci



izotopd, a proto se 6-hodnoty riiznych potravnich specializaci li§i (DENro & EpstemN 1978;
Mmnacawa & Wapa 1984). Herbivorni, karnivorni a omnivorni skupiny zivo€ichlt vykazuji
rozdilné izotopové hodnoty zapti¢inéné specifickymi izotopovymi hodnotami jejich potravy,
ale rovnéz fyziologickymi faktory a environmentalnimi podminkami (HiLpErBRAND et al. 1996;
Rora & Hosson 2000; McCurcuan et al. 2003; SeonuemMer et al. 2003b; VANDERKLIFT
& Ponsarp 2003; Caur et al. 2009). Ve vétsing pripadt dochazi k obohaceni tkani zivocicha
oizotop X (relativné k potrave), tedy 0X%owpotrava) < 0X%owivosicn. V opacném piipadé, kdy
OX %0(potrava) > 0X%00¢zivocich), J€ ZivoCich nazyvan ochuzenym o izotop X. Tato relativni oznaceni
se pouzivaji nejen pro 6-hodnoty rostlinnych a zivocisnych tkadni, ale rovnéz v dalSich

oblastech aplikace izotopovych metod.

2.2.1 Frakcionace izotopi v rostliniach

Zaklad vsech trofickych siti, a tudiz i zdklad pro izotopové studie zabyvajici se
slozenim potravy zivocicht, tvoii fotosyntetizujici organismy. Specifické 6-hodnoty riznych
skupin rostlin ovlivnéné vnitinimi a vnéjSimi faktory se promitaji ¢asto do celého potravniho
fetézce. Namétené izotopové hodnoty zivocichu (zvlasté herbivorl) potom odrazeji slozeni
jejich potravy, ale i prostiedi, v némz se stravovali.

Charakteristické a neptekryvajici se rozsahy &"C hodnot rostlin, které jsou nasledné
dobfte rozpoznatelné i v tkdnich Zivoc€ichli, maji rostliny vyuZzivajici rozdilny typ fotosyntézy.
Hodnota §"C v atmosférickém CO, je pfiblizné -8 %o (EHLERINGER et al. 2000; McCAaRROLL
& Loaper 2004). C3 rostliny, které zahrnuji vSechny stromy a vétSinu kefd a bylin
v chladnych a temperatnich oblastech, frakcionuji °C pfijaty z atmosférického CO, vice neZ
karboxylazy (RUBISCO) k *CO, (O'Leary 1981) Stfedni 8" C hodnota C3 fotosyntetizujicich
rostlin je ptiblizné -27 %o (O'Leary 1981, 1988; Arens et al. 2000). Ve spodnich patrech
uzavieného lesniho prostiedi mohou jejich §"°C hodnoty vlivem respirace rostlin, rozkladnych
procest probihajicich v pid€ a niz§imu osvitu klesnou az na -34 %o (EHLERINGER et al. 1986;
Baraspent et al. 1993; Ceruing & Harris 1999; EnceriNGger et al. 2000). Sussi stepni oblasti
maji naopak §"°C hodnoty zvySené, a to na vice jak -24 %o (CERLING & Harris 1999; Arens et
al. 2000). Mezi C4 rostliny, které se vyskytuji typicky v tropickych oblastech, se tadi také
nékteré travy temperatnich stepi. P¥iblizné rozpéti jejich 8"°C hodnot je od -20 %o do -9 %o (se
sttedni hodnotou okolo -13 %o) (O'Leary 1981, 1988). C4 rostliny piediazuji pted reakci



s RUBISCem v bunkach pochev cévnich svazki, reakci CO, s fosfoenolpyruviatem (PEP)
v buitkach mezofylu. PEP frakcionuje “C jen mirné a RUBISCO ma4 nésledng, vzhledem
k uzavienosti systému, jen omezenou moznost dal§i frakcionace izotopu (O'Leary 1988).
CAM fotosyntetizujici rostliny se vyskytuji v aridnich oblastech a jelikoZ nejsou Zivocichy
ptilis vyuzivany, jejich izotopové hodnoty nejsou pii urCovani potravy vyznamné. Podminky
prostiedi jako nizkd intenzita osvétleni, nizkd okolni teplota nebo nedostatek mineralnich
latek a vody mohou posunout 8"°C hodnoty a byt tak pfi¢inou jejich variability (viz Obr.1)
(EHLERINGER et al. 1986; Korner et al. 1991; Brooks et al. 1997; CerLiNG & Harris 1999; ARENs
et al. 2000). Neoddiskutovatelny vyznam ma i soucasné antropogenni zvySovani koncentrace
CO, v atmosféte. Spalovanim fosilnich paliv s velmi nizkymi 6-hodnotami v obdobi
industrializace doslo k poklesu 8"C o 1,5 %o v atmosférickém CO, (McCarroLL & LOADER
2004). K takto velkym vykyvim dochazelo 1 v pleistocénnich dobach ledovych
a meziledovych (Marmo et al. 1992). To se samoziejmé projevi na izotopovych hodnotach

rostlin a dale se promitne do trofického fetézce (Fenc 1998; Arens et al. 2000).

Mozné pficiny variability 8™°C v rostlinach

<« NiZsi teplota prostiedi VyS§i teplota prostiedi »
<« Nizsi svételnd intenzita Osmoticky stres »
<« Nutriéni stres Nizsi pCO, »
< Vy38ipCO,

<« Fixace CO, ochuzeného o *C (recyKace)

< C3 fotosyntetizujici rostliny > < C4 fotosyntetizujici rostliny >

Jehli¢naté stromy» Opadavé dieviny® Traviny
< I I I I I I I I I I I I I I >

-34 -32 -30 -28 -26 -24 -18 -16 -14 -12 -10 -8

2_ 20
5"C

Obr.1 Mozné pfi¢iny variability 8"*C v rostlindch a sméry posunu izotopovych hodnot. (podle
EnLeriNGER et al. 1986; O'Leary 1981, 1988; Korner et al. 1991; Brooks et al. 1997; CerLING &
Harris 1999; Arens et al. 2000; upraveno)

Rostliny samotné izotop "N zfejmé vyrazné nefrakcionuji, pfesto vykazuji vysokou
variabilitu v hodnotach 8N, na ¢emz se podili fada faktorti (viz Obr.2) (Dawson et al. 2002).
Asi nejmarkantngji se projevuje zplUsob fixace dusiku. Rostliny fixujici vzdusny dusik za
pomoci diazotrofnich bakterii maji hodnoty 8"N -2 az 0 %o, tedy blizké hodnoté
atmosférického dusiku (0 %o0) (Hossi et al. 2000; Crae et al. 2009). Ostatni rostliny maji
8"°N vice variabilni (pfiblizné& -11 az 5 %o) (Hossie et al. 2000; Amunpson et al. 2003). Také



mutualisticky vztah s mykorhitickymi houbami ovliviiuje 6-hodnoty, a to zvlasté v prostiedich
s nedostakem dusiku (HoeBie & Corraert 2003). Rostliny s erikoidni mykorhizou,
charakteristickou pro fad Ericales (viesovcotvaré), mohou mit 8"°N o vice nez 4 %o niZsi nez
rostliny bez mykorhizy nebo s arbuskularni mykorhizou, kterd je pfitomna u vétSiny druht
(Crame et al. 2009). Ektomykorhizni rostliny, pfedevsim konifery, mivaji hodnoty ochuzené
piiblizné o 3 %o (Crame et al. 2009). V globdlnim métitku se zvySuje obohaceni ptidy, ktera je
vzdy obohacena vuci rostlinam na ni rostoucich, a rostlin s klesajicimi primérnymi ro¢nimi

srazkami a s rostouci priméernou ro¢ni teplotou (Amunpson et al. 2003). V lokalnim métitku

potom dochazi k ochuzeni v souvislosti se vzristajici nadmoiskou vyskou (Huser et al. 2007).

Mozné pFiciny variability 8N v rostlinach

<« Mykorhiza Vys§i koncentrace N v plidé »
<« Niz8i pH pldy Nizsi koncentrace P v pudé »
<« Vy38i nadmorska wska Niz&i primérné ro¢ni srazky »
<« Vy3Si primérné rocni srazky VyS§i primérna roéni teplota »
<« Niz§i primérna rocni teplota prostredi Kultivace »

» Fixace vzdusného N <«

Jehli¢naté stromy » Opadavé stromy, kefe P Traviny
< T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T >

0 9 8 7 6 5 4 3 2 1 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
"N

Obr.2 Mozné pfi¢iny variability 3"°N v rostlindch a sméry posunu izotopovych hodnot. (podle
Hossie et al. 2000; Amunpson et al. 2003; Hossie & Corraert 2003; Huser et al. 2007; CraiNe et al.
2009; upraveno)

2.2.2 Frakcionace izotopi v tkanich Zivo&ichi

Frakcionace izotopu, kterd se projevi v trofickém fetézci, pocind uz na Urovni
biomolekul dale tvoficich Zivocisné tkané. Lipidy mivaji vyrazné nizsi "“C hodnoty nez
proteiny a sacharidy (DeNro & EpsteNn 1978; Hepges 2003; Jiv et al. 2004). Herbivoii maji
obecné nejnizsi 3" °C, protoze nejvEtsi ¢ast jejich potravy je slozena ze sacharidi, které byvaji
vici proteiniim ochuzené o "“C izotop (Bocuerens & Drucker 2003; SpoNHEIMER et al.
2003a;b). Znacna variabilita "N hodnot zivogichi Zivicich se rostlinnymi tkanémi je
zpuisobena jednak upfednostnénim rliznych rostlin a jejich ¢asti, ale rovnéz fyziologii traveni
jednotlivych taxond. Karnivorni Zivo¢ichové maji nejvyssi 8"°C i 8"°N, coz je zapfi¢inéno
stravou bohatou pfedevS§im na proteiny, ale také obohacenim ptipadajicim na dalsi trofickou

uroven (Bocuerens & Drucker 2003; Fox-Dosss et al. 2007). Omnivorni zivoCichové tvoii
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zvlasté zajimavou skupinu pro aplikace izotopovych metod, u medvédu jesté umocnénou
zvlastnostmi metabolismu. LiSici se vzdjemné poméry rostlinné a Zivocisné slozky potravy
vedou k &-hodnotdam pohybujicim se v celém rozmezi obou diive zminénych skupin
(Bocherens et al. 1994; HiLpereraND et al. 1996; Caur et al. 2008).

Nasledkem rozdilného metabolizmu biomolekul pfijatych v potravé a jejich obsahu
v tkanich ZivoCichli se 6-hodnoty rtiznych tkéni Casto 1iSi. Obohaceni nebo ochuzeni tkané
vzhledem k pfijaté potrave, ale 1 rozdily mezi tkdnémi v ramci jedince jsou Casto vyjadifovany

diskrimina¢nim faktorem A:

Anp= 8Xa—8Xs )
nebo faktorem obohaceni (enrichment factor) &:

e=(a—1)*10°, 3)
kde koeficient frakcinace a:

o= (X4 + 10°)/(8Xz + 10). 4)

V téchto rovnicich index A oznacuje é-hodnotu izotopu X tkan¢ ZivocCicha nebo reaktant
u enzymaticky katalyzovanych reakci a index B oznacuje 6 hodnotu potravy Zivocicha nebo
produktu reakce. Nékdy mohou byt koeficient frakcionace respektive faktor obohaceni
opatfeny hornim indexem "o*" respektive "¢*" coz znamena, ze se jedna o ireverzibilni, tedy
kinetickou frakcionaci (CerLiNG & Harris 1999). Tyto dva alternativni vzorce [(2); (4)] se
mohou ve vysledku mirné liSit. V ekologickych a paleontologickych studiich je Cast&ji
pouzivan jednodussi, a zfejmé i ndzorné¢jsi, vzorec (2). Ten je pouzivan i v tomto textu.
Bude-li se zde hovofit o hodnoté obohaceni ¢i ochuzeni (frakcionace), jde vzdy o A. Spoctené
diskrimina¢ni faktory vyjadiujici rozdil v izotopovych hodnotach mezi tkanémi Zzivocichi
a potravou nebo mezi tkanémi, jsou dale vyuzivany, at’ jiz pro definovani rGznych vztahi

nebo predikce slozeni potravy u dal$ich jedinct.

Materialy pouzivané pro ASI

Izotopové hodnoty jsou méfeny v riznych tkanich tak, aby co nejvérnéji odrazely
potravni zvyklosti zvifete, a to ve sledovaném useku zivota jedince. Zatimco
u paleontologickych nalezli pleistocénni fauny je zjiStovani izotopovych hodnot vétSinou

omezeno na kolagen a apatit kosti a zubu, ekologické studie zabyvajici se recentnimi druhy
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mohou volit nejvhodnéjsi material z mnohem $irs$i nabidky (napf. srst, drapy, krevni plazma,
cervené krvinky, svalova tkan, trus, zuby, kosti apod.).

Kosti a zuby jsou Casto zachovany ve fosilnim zadznamu, coZz ¢ini tento material
vhodnym pro izotopové studie vymfelych druhd a populaci. Pro analyzu izotopu “C byva
pouzivana mineralni slozka apatit, ziskdvand ze zubni skloviny a kosti. Hydrolxylapatit
[(Caio(POs){(OH,F),] obsahuje uhlik diky &etnym substitucim karbonatu €03~ nebo
hydrogenkarbonatu HCO3™ za fosfitovou POI™ nebo hydroxylovou (OH) skupinu. Uhlik
ziskany z apatitu pochazi z energetického metabolismu, tedy predev§im ze sacharidi a lipida
(Hepces 2003; Jiv et al. 2004; Passey et al. 2005). Protein kolagen, jehoz mikrofibrily tvofi
mezibunéénou matrix pro ukladani anorganickych latek, je pro izotopové studie ziskavan
z kosti a zubniho dentinu. Skladd se zejména z neesencialnich aminokyselin — glycinu,
prolinu, hydroxyprolinu a hydroxylysinu. Uhlik obsaZeny v kolagenu proto mize byt odvozen
jak ze stravenych a metabolizovanych proteind, tak i ze sacharidli a lipidd, zatimco dusik
pochézi témét vzdy ze stravenych nebo metabolizovanych proteini. Studie vSak ukazuji, Ze
kolagenovy uhlik je z vétsi ¢asti odvozen z protein (Hepges 2003; Jim et al. 2004).

JelikoZ kost je biologicky aktivni tkan, obé zminéné slozky jsou v kosti béhem zivota
jedince neustale pomalu obménovany (Hepces et al. 2006). Zjisténé izotopové hodnoty tedy
vypovidaji o né¢kolika poslednich letech zivota jedince v zavislosti na rychlosti metabolismu
druhu a staii jedince (Kocn 2007; Lee-THore 2008). Zubni tkan¢ naproti tomu rostou apozicné
a Casovy usek, o némz zdznam metabolizované potravy vypovida, souvisi s typem dentice.
Sklovina i dentin brachyodontnich zubti budou odrazet potravu z ranéj$ich fazi zivota a jejich
d-hodnoty mohou byt ovlivnény konzumaci matefského mléka (BocHerens et al. 1994,
Bocherens & Mariorti 1997). Hypselodontni zuby naopak piedstavuji kontinudlni zdznam
izotopovych hodnot ziskanych z potravy v pribéhu celého Zivota jedince.

Fosilni poztstatky mohou byt pozménény diagenzi, a proto byly vypracovany postupy
zjistujici kvalitu zachovéani izotopovych signdlii. Zubni sklovina je nejméné porézni
a predpoklada se, ze vliv diagenetickych zmén je minimalni (Koch et al. 1997). Naopak kostni
apatit je relativné porézni a tudiZ nachylny k infiltraci vody a necistot a neni pfili§ vhodny pro
ASI. Pro kolagen se mira zachovani nejcastéji zjiStuje z procentudlniho obsahu uhliku a
dusiku a jejich vzajemného molarniho poméru, ktery by mél byt blizky hodnotadm ziskanym z

»eerstvych® kosti (2,9 — 3,6) (DENiro 1985 ex BocHEerens et al. 1994).
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Nevyhodou pouziti ASI na fosilnim materidlu je jeji destruktivnost. Je tfeba vhodné
volit material uréeny k tomuto typu analyz, aby nedochazelo k ni¢eni cennych muzejnich
exponatl. Invazivnost je ziejmée také diivodem toho, ze se tato metoda jen ziidka uziva ke
zjisténi izotopovych hodnot kolagenu a apatitu u recentnich druhli. Zde je vyuZivana zejména
v experimentalnich a paleoekologickych pracich zjist'ujicich rozdily v recentni a fosilni fauné.

Pro analyzu izotopt *C a N u volné& Zijicich savci je pouzivana ve vétSing piipadi
srst, ale 1 jiné keratindzni tkan¢ jako drapy a rohy. Ty zaznamenavaji metabolizovanou
potravu zivocicha v dobé jejich ristu, tedy tydny az roky. Neinvazivnost pii odebirani vzorka
srsti, nenarocnost na uchovavani a moznost relativné rychlého vyhodnoceni primérné stravy
na velkych geografickych Uzemich jisté¢ pfispély k rychlému rozsifeni této metody, a to
predevsim v Severni Americe a vychodni Asii. Vyznamna je také moznost sledovat sezonni
zmény Vv potravnim chovani na usecich dostate¢né¢ dlouhych chlupi. Tak byla urcena
naptiklad sezénni variace v potravé mamutid (Iacummv et al. 2005), ale i medvédu usatych
(Mizukawmr et al. 2005b).

V experimentélnich studiich jsou u kontrolnich skupin vhodnou volbou pro urceni
izotopové frakcionace krevni plazma nebo cervené krvinky, které rychle reaguji na zmény
v potravé (od nékolika dni po tydny). U herbivorii byvaji vyuzivany jesté¢ moc a trus, a to
prevazné k vyzkumim hmotnostni bilance izotopt. Ztidka je pouzivana svalova tkan nebo
organy jako naptiklad ledviny, jatra, mozek apod.. Nevyhovujici je tkan tukova, ktera je

vyrazné ochuzena o izotop *C (HiLpERBRAND et al.1996).

3 ASI ve studiu potravy recentnich zastupcii medvédovitych (Ursidae)

Kapitola se vénuje potravé a jejim sezonnim preferencim u vybranych druhit medvédu.
Izotopova data jsou pro dotvotfeni celkovostniho obrazu uvadéna spole¢né s poznatky
vychazejicimi z piimych potravnich analyz. Pozornost je vénovana ptfedev$im medvédu
hnédému, ktery (jakoZto omnivor) ma populace sahajici od pfevazné herbivornich po téméf

karnivorni. U ostatnich druhti jsou nastinény konkrétnéj$i moznosti aplikace ASI.

3.1 Obecna charakteristika medvédovitych
Kraniodentdlni morfologie jednotlivych druhtti medvédi vypovidd jednak

o specializaci na ur€ity typ potravy, jednak o fylogenetické ptislusnosti (Sacco & VALKENBURGH
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2004; Ficuewrmo et al. 2009). Dentice md v puvodni podobé 42 zubl (zubni vzorec —
3142/3143), pticemz dochdzi k riznym redukcim tfenovych zubt (P1-3) a pouze P4 a p4 je
vzdy ptitomen u vSech druhti (Mazza et al. 1995).

Travici soustava medveédi se vyrazné neli$i od ostatnich zastupct fadu Selem
(Carnivora) (Davis 1964). Medvédi jsou monogastri¢ti. Maji velmi dlouhd stieva, ktera asi
7 krat ptesahuji délku tcéla (Davis 1964). Nemaji vSak slepé stfevo, coz jim znemoznuje plné
vyuzit rostlinou slozku potravy (Davis 1964; WEeLcH et al. 1997; Robe & Rossins 2000; Rope
et al. 2001). Zatimco mens$i medvédi jsou schopni se Zivit pouze na rostlinnych zdrojich, vétsi
jedinci jsou nuceni stravovat se i na zdrojich energeticky bohatsich, protoze nutri¢ni piijem
z rostlinné potravy je nizky a jsou limitovani napf. kapacitou travici soustavy, velikosti Ust,
ale 1 denzitou potravy (WEeLcH et al. 1997; Ropk et al. 2001). Schopnost traveni rostlinného
materialu je stejnd u herbivorni pandy i omnivornich medvéda (PritcHarp & Roeains 1990).
Experimentalni studie zahrnujici vyrazné¢ masozravé medvédy ledni chybéji, avSak lze
predpokladat, ze fyziologie trdveni je stejnd nebo velmi podobnd ostatnim medvédim (Dvyck
& KeBrea 2009). Efektivita traveni tukii a proteinu je pfiblizné stejna jako u ostatnich Selem
(Crauss et al. 2010). Tukova tkan medvédi riznych potravnich specializaci vSak vykazuje
rozdily v obsahu vody a délkach uhlovodikovych fetézcl, zapfiCinéné zfejmé slozenim
potravy (Cartet et al. 2001; TriemManN 2008).

Medvédi, ktefi obyvaji oblasti s vyraznymi ronimi teplotnimi vykyvy, se adaptovali
na obdobi sniZzené dostupnosti potravy zimni letargii, n€kdy oznacované jako hibernace.
Béhem této doby nepfijimaji potravu ani vodu a nevylucuji. T¢lesnd teplota klesd ptibizné
0 4 °C a pocet tept se snizi ze 40 na 10 tept/minutu (Hissa 1997). Nejedna se tedy o pravou
hibernaci s vyraznou zménou teploty jako napft. u hlodavcii (v nasledujicim textu budou pro
zjednoduSeni pouzivany oba terminy zastupné, ve smyslu zimni letargie). ProtoZze bé¢hem
tohoto stavu ztraci pfiblizné¢ 350 g (pfedevsim tuku) za den, musi si v aktivni fazi vytvorit
dostate¢né zasoby podkozniho tuku (Hissa 1997; HiLperBrAND et al. 2000; BeLanT et al. 2006).
Aktivni perioda u omnivornich zimujicich druhit medvédid zacina jarnim probuzenim
z letargie. Od jara do zaCatku léta vyhledavaji potravu bohatou pfedev§im na obsah proteind,
dualezitych pro tvorbu svalové hmoty (HiLpereranD et al. 2000; Vurra et al. 2009). Poté, az do
ulehnuti k zimnimu spanku, se stravuji na plodech s vysokym obsahem cukru a dale na
zdrojich bohatych na tuky (Beeman & Perron 1980; Nozaki et al. 1983; HiLperBranD et al.

1999b; FeLicerT et al. 2003). Samice, které béhem hibernace rodi 1-4 mlad’ata, si museji navic
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vytvorit podkozni tukové zasoby i pro gestaci a laktaci (GarsueLisa 2009). Nejvice ptibyvaji
na hmotnosti jedinci, jejichz potrava je na podzim tvofena smeési ploda a zivo¢iSnych zdroji

(Rope & Rogains 2000; Rosains et al. 2007).

3.2 Specifika ASI

Pro analyzu stabilnich izotopi "“C a "N u volné& Zijicich medvédi je pouzivana
ve vet§ing pripadi srst. Medvédi linaji jednou ro¢né, a to ptiblizn€ od konce jara do podzimu,
kdy byva dostupnad potrava bohatd na proteiny, i kdyz zacatek i pribéh linani je silné
ovlivnény mnozstvim a kvalitou potravy (Jacosy et al. 1999; Amstrur 2003; FeLicerT et al.
2003). Pesiky rostou pfiblizné od ¢asné¢ho kvétna do listopadu, zatimco podsada roste od
konce 1éta a na podzim (JacoBy et al. 1999; Hosson et al. 2000; Jones et al. 2006). Plné
dorostlé pesiky odebrané od casného kvétna do poloviny Cervna zaznamendvaji potravu
z predeslého roku a pesiky odejmuté v podzimnich mésicich poskytuji zdznam “C a “N
hodnot metabolizované potravy daného roku (Feuicerti et al. 2003). Izotopové hodnoty
podsady jsou odrazem potravy asimilované na podzim. Dal$im materidlem pro ASI jsou
dréapy, které rostou po cely rok, nicmén¢ jarni ptfirGstek mize byt odvozen jesté z podzimni
potravy predeslého roku (BeLant et al 2006). Jako material pro urceni izotopové frakcionace
je u kontrolnich skupin pouzivéana krevni plazma, a to kvili jejimu rychlému metabolickému
obratu. [zotopové hodnoty potravy se v plazmé medvédu stabilizuji do 10 dnli a v ¢ervenych
krvinkdch do 40 dnG (HiperBranp et al. 1996). Kostni kolagen, jehoz &-hodnoty jsou
zaznamem pramérné stravy nékolika poslednich let, je pouzivan pro srovnani sloZeni stravy
historickych populaci s populacemi soucasnymi. Krevni plazma a srst vykazuji piiblizné
stejné obohaceni vii¢i potraveé (HiLpErBrRAND et al. 1996; Felicetti et al. 2003), ale Casovy usek,
ktery 8-hodnoty vyjadiuji, se li§i. Izotopova hodnota téchto tkani je u medvéda obohacena

oproti potravé podle vztahu (HiLperBrAND et al. 1996):
613Ctkéﬁ = - 10,34 + 0,42(813Cp0trava), (5)

8" N = 4,76 + 0,91(8" Nyorrava). (6)

Nevhodné pro odhad relativniho sloZeni potravy jsou tkan¢ mlad’at a hladovéjicich
jedincti. Krevni plazma a &ervené krvinky medvid’at byvaji obohaceny o téméi 2 %o "N viici
samicim. Izotopy uhliku nevykazuji zaddnou zménu nebo jsou tkdné¢ medvidat jen mirné

ochuzené (Jenkmns et al. 2001; Poriscauk et al. 2001). Mlad’ata baribalt méla dokonce srst
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obohacenou i o izotop “C (Hosson et al. 2000). Tyto zmény, diive povazované za dalsi
troficky krok, jsou zptisobené¢ mlé¢nou vyzivou mlad’at a s vékem postupné slabnou (JENKINS
et al. 2001). Predpoklad, Ze medvidata budou vzhledem k ,juzavienému®“ metabolizmu
hibernujicich samic obohacena vice o "N nez mldd’ata nehibernujicich druhii, se nepotvrdil
(Jenkins et al. 2001; Barter et al. 2006). Hladovéjici jedinci byvaji obohaceni o "N a °C,
protoZze vyuzivaji pro energeticky metabolizmus proteiny (Hosson et al. 1993; PoLiscuuk et al.
2001).

Pro ur€eni relativniho sloZeni potravy recentnich druhi medvédl je tfeba nejprve
zjistit, ¢im se medvédi v dané lokalité zivi. K tomuto ucelu je uzivana nejcastéji analyza trusu,
ale také rozbory obsahu Zaludkl nebo pfimé pozorovani. Poté jsou urceny stfedni 6-hodnoty
jednotlivych zdroji, obvykle rozdélenych do dvou (rostliny a zivoCichové) nebo tii (rostliny,
terestriCti zivocichové a marinni zivo€ichové) skupin, které se dostatecné lisi v izotopovych
hodnotéch.

Matematické modely pouzivané k odhadu pftijaté (asimilované) potravy u omnivornich
druhti medvédia vyuZzivaji izotopu "N k odliSeni dvou zdroji potravy (rostlinny a Zivocisny)
nebo dvou izotopt PC a "N k odliSeni ti zdroji (rostlinny, Zivo¢isny terestricky a zivo&isny
marinni) (Hi.pereraND et al. 1996; Hosson et al. 2000; Ben-Davip & Scuerr 2001; Paiiiies &
GregG 2001; Puiuies 2001). Tyto zdroje maji dostateCné liSici se a nepiekryvajici se
d-hodnoty. Nékdy je dulezité odhadnout v potraveé relativni zastoupeni vice slozek potravy.
K odhadu aZ deseti moZznych zdroji potravy za pouZiti izotopi “C a "N je uzivan
»IsoSource” model (PuiLirs & Gregc 2003). Presnéjsiho vysledku je mozné dosdhnout
vytvofenim skupin s blizkymi d-hodnotami, ¢imz se snizi pocet ,,zdroji* (PHiLips et al. 2005).
Model ,,zavisly na koncentraci®, berouci v tivahu pomér prvka (C/N), se kvili chybnym

pfedpokladiim a pfiliSné sloZitosti a neujal (PuiLirs & Kocn 2002; Rossins et al. 2002).

3.3 Medvéd hnédy (Ursus arctos Linnatus, 1758)

Medvéd hnédy obyva rozmanitd prostiedi v ramci holarktické oblasti. Na severu
a severozapad¢ Severni Ameriky jsou to predevsim lesni, horské a arktické ekosystémy, stejné
jako v severni Asii a Evropé (McLeLLaN et al. 2008). Na Stfednim a Dalném Vychodé obyvaji
medveédi hnédi také suché stepi (McLEeLLaN et al. 2008). Smérem k jihu jsou evropské a asijské

populace casto fragmentované, Citajici pouze desitky az stovky jedinci (McLeLran et al.
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2008). Obrovsky aredl rozSiteni je dan jejich schopnosti Zzivit se potravou rostlinného
a zivo€isSného pivodu v rizném poméru podle nabidky prostiedi. Limitovani jsou
fyziologickymi naroky na udrzeni kondice a pfed zimni letargii také naroky na vytvoieni
dostatecnych zasob. Hmotnost medvédii v pfibfeznich oblastech Aljasky a Sibife muze
dosahovat az 780 kg (Nowak 2005). Bézn¢jsi je ovsem vaha okolo 200 kg, pfi¢emz samice
vazi asi 0 25 % mén¢ (HiperBraND et al. 1999b). Hmotnost medvédi je zavisld na rocnim
obdobi, protoze ke konci 1éta a na podzim medvédi vytvaieji zdsoby podkozniho tuku diilezité
pro pieckani zimy v letargickém stavu. Hibernace trva pfiblizn€ 7 mésici v nejseverngjSich
oblastech rozsifeni a do 3 mésicti u medveédi obyvajicich jizni Evropu, kde se také vyskytuji
Castéji jedinci, ktefi zlistavaji aktivni po cely rok (Scawartz et al. 2003; Swenson et al. 2007).
T¢lo maji dlouhé od 150 az po 280 cm s vyskou v kohoutku do 150 cm (GarsheLis 2009).
Znana variabilita ve velikosti a hmotnosti medvédl je davana do souvislosti s kvalitou
potravy. Pokud se stravuji pravidelné¢ pfed zimou na lososech tdhnoucich do trdlist’, jejich
velikost a samoziejmée 1 hmotnost se zvySuje vice, neZ v oblastech kde vyuZzivaji terestrické
zdroje masa (Ben-Davip et al. 2004; Mowar & Hearp 2006). Nejmensi jsou medvédi, jejichz
strava je tvofena témét vyhradné rostlinnymi zdroji, jako jsou rtizné bobule a ofisky. Typické
je hnédé zbarveni srsti bez protistinu, ale vyskytuje se celd skéla barevnych odstinti od velmi
svetleé, kterd je CastéjSi v populacich obyvajicich oteviena prostiedi, po téméf Cernou, Castejsi

u medveéda obyvajicich lesy (Pasitscuniak-ArTs 1993; Scuwartz et al. 2003).

Relativni zastoupeni t¥i sloZek potravy

Potrava medvédt hnédych je tvofena Sirokym spektrem rostlin i zivoc¢ichii. Pfimym
pozorovanim, rozbory obsahu zaludkii a analyzami trusu bylo zjisténo, ze rostlinna slozka
zahrnuje zelené Casti, kofinky 1 plody nékolika stovek druhil rostlin a ZivociSnou slozku
potravy tvoti hmyz, mékkysi, obojzivelnici, hlodavci, kopytnici a ryby (Hewit & RoBains
1996; GarsheLis 2009; Vurea et al. 2009). Analyza trusu je 1 pies korekéni faktory nachylna
k podcenéni piijaté zivocisné slozky, protoze medvédi stravi maso témet beze zbytku a piijem
masa je urcen z nestravitelnych ¢asti, jako je srst (PrircHarRD & RoBBiNs 1990; RoBBins et al.
2004). Analyza izotopt *C a "N je zde vyuzivana k pfibliznému urceni relativniho zastoupeni
rostlinné, terestrické ZivociSné a marinni Zivo€iSné slozky potravy nebo 1 detailnéjSho sloZeni
za pomoci ,,IsoSource” modelu, a to v rGznych roc¢nich obdobich a rGznych prostfedich

rozlehlych geografickych oblasti. Izotopy “C a "N v tkdnich medvédd navic zaznamenavaji
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relativni zastoupeni skute¢né¢ asimilované potravy, a tedy odrazi potieby metabolismu 1épe
nez analyza trusu, ktera je pouzivana komplementarné k ASI pro zjisténi rostlinného slozeni
potravy. Nejcastéji jsou studovany populace hnédych medvédi z poloostrova Kenai (Aljaska),
Britské Kolumbie a Yelowstonského narodniho parku s ptilehlymi oblastmi. Predpoklada se,
ze poznatky vychazejici ztéchto studii mohou byt aplikovany i na populace hnédych
medveédt obyvajici podobné ekosystémy. Pro studium evropskych populaci jsou pouzivany
tradi¢néjs$i metody jako analyza trusu nebo obsah zaludku (Ricc & Gorman 2005; SwWENSON
et al. 2007; VuLta et al. 2009).

Ackoliv medvédi nejsou schopni travit celulozu, zakladni slozku potravy medvéda
hnédého tvoii ve vSech arealech rozsifeni rostlinny material (HiLperBranD et al. 1999a;
Fericerti et al. 2003; Mowar & Hearp 2006; Vurra et al. 2009). Zvlasté na jafe, po opusténi
brlohu, se hnédi medvédi stravuji na dvoudé€loznych rostlinich a travindch sensu lato
(Poales), pti¢emz preferuji Sirokolisté rostliny s vys§im obsahem proteint a lepsi stravitelnosti
(HiperBranD et al. 1999a; Rope et al. 2001). Stiedni hodnota 3"C pro rostliny asto
konzumované medvédy (piiblizné -27 %o) byva casto generalizovana a pouZivana pro
medvédy z rtznych ekosystémi (Mowar & Hearp 2006). Stiedni 8'°N hodnota je u rostlin
velmi proménlivd (od -2,8 do 2,3 %o), vétSinou dosahuje mirn€¢ zapornych hodnot.
(Hi.perBrAND et al. 1999a; Jacosy et al. 1999; Mowar & Hearp 2006). Medvédi hnédi, jejichz
potrava je tvofena téméf vyhradné rostlinnymi zdroji maji 8"N < 4 %o a 8"°C < -22 %o
(Fericer et al. 2003; Mowar & Hearp 2006). Vyznamnéj$im zdrojem proteind, dillezitych pro
tvorbu svalové hmoty v prvni poloviné aktivni periody, je terestricka fauna (HiLpErBRAND et al.
1999a). V populacich obyvajicich boredlni oblasti, Aljasku a severni ¢ast Britské Kolumbie,
ale 1 jiznéji v Yellowstonském narodnim parku medvédi Casto konzumuji kopytniky (napf.
Rangifer tarandus, Alces alces, Oreamnos americanus), ktefi jsou zde relativné hojni
(HrperBrAND et al. 1999b; Mowat & Hearp 2006). Také u evropskych populaci medvéda tvori
zivoc¢iSna slozka na jafe a v 1ét€ podstatnou cast potravy (Swenson et al. 2007; Vurra et al.
2009). Podle podminek prostiedi dosahuji herbivorni savci spolu s hmyzem &"C hodnot
od pfiblizné -26 %o pro temperatni oblasti k -22 %o pro tundru (Korner et al. 1991; Mowar
vysokou variabilitou na urovni samotnych rostlin, ale také raznymi preferencemi herbivort
a nadmoftskou vyskou (napf. u kamzik). Pti stanovovani stiedni izotopové hodnoty Zivoc¢isné

slozky potravy je tak tfeba vychazet z dostupnosti konkrétnich druhti kofisti. Nej€astéji jsou
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u herbivorti naméfeny hodnoty 8"°N v rozsahu 3 aZ 6 %o a u medvédd, pro n&Z jsou hlavnim
zivo¢isnym zdrojem, dosahuji k 8 %o (FeLICETTI et al. 2003; JacoBy et al. 1999).

Koncem Iéta a na podzim tvoii dalezitou rostlinou slozku potravy hnédych medvéda
plody, a to duznaté ovoce (napt. Vaccinium spp., Rubus sp., Sambucus sp.), které je bohaté na
cukry, a semena bohatd na proteiny a tuky (napt. Pinus spp., Quercus spp.) (WELcH et al.
1997; FeLicerm et al. 2003; Jones et al. 2006). Lesni plody maji nizké 6"°C hodnoty (Bex-Davip
et al. 2004; Epwarps et al. in press), coz by mohl byt disledek ochuzeni CO, spodnich pater
lesa o "C zapfi¢inény recyklaci rozkladajiciho se organického materidlu. V Greater
Yellowstone Ecosystem, kde duznaté plody netvoti vyznamnou ¢ast podzimni stravy, mize
byt dulezitym faktorem pro vytvofeni podzimnich tukovych zasob troda ofiSki borovice
bélokmenné (Pinus albicaulis) (JacoBy et al. 1999; Fericermr et al. 2003). Kaloricky bohata
strava je dulezitd pro vytvofeni zasob tuku pro zimni hibernaci a u bfezich samic navic pro
gestaci a laktaci (Hi.persranD et al. 2000). Fevicert et al. (2003) pouzili ke zjiSténi pfispévku
ofiskl asimilovanych medvédy v Greater Yellowstone Ecosystem a ptilehlych oblastech vztah
izotopi 8N a &*S. Zatimco 6"°N ma u ofi$kd stiedni hodnotu pfiblizné stejnou jako ostatni
rostlinny material, hodnota 9,2 %o pro 8**S je minimalné o 4,7 %o vy$$i neZ sttedni hodnoty
jinych zdroji vyuzivanych medvédy v této oblasti (FeLicert et al. 2003). Medvédi vyuzivajici
tento zdroj potravy méli hodnoty &**S pfiblizné 4 az 6 %o a "N okolo 6 %o (FELICETTI et al.
2003). V oblastech, kde jsou sezonné hojni lososi (Onchorhynchus nerka, O. keta,
O. gorbuscha), tedy ptredevSim pii zdpadnim pobiezi Severni Ameriky, pfevazuji u vétSiny
medvédid v podzimni stravé nad jinymi zivoCiSnymi zdroji (HiLpereranD et al. 1996;
HizpersranD et al. 1999b; Mowar & Hearp 2006; Fortiv et al. 2007). Anadromni druhy losost
maji hodnotu 8"C okolo -20 %o a 8"°N hodnotu okolo 12 %o (Mowar & Hearp 2006). Jelikoz
je marinni troficky fetézec del§i nez terestricky, dochdzi u anadromnich druhd losost
k vétsimu obohaceni o "N i "C izotop neZ u terestrickych zivo¢ichti (HiLpERBRAND et al.
1996). Medvédi, ktefi se jimi ve vétsi mife zivi, maji 6"°C vétsi nez 19 %o a 6N vétsi nez
10 %o (HiLDERBRAND et al. 1996, 1999b; Mowar & Hearp 2006; Fortiv et al. 2007). Izolované
populace losost nerka (Onchorhynchus nerka), obyvajici sladkovodni ekosystémy po cely
Zivot, maji velmi nizké &"“C hodnoty (-31,1 %o) a stiedn& vysoké hodnoty 8'°N (6,7 %o)
a zdaji se byt dilezitou slozkou potravy hlavné pro mladé medvédy, ktefi pak mohou mit §*C
podobné medvédim zivicim se prevazné¢ rostlinami (Mowar & Hearp 2006).

U severoamerickych medvédi pomér pfijaté zivocisné slozky, zvlasteé pak lososi, pozitivné

19



koreluje s hmotnosti medvédii, velikosti vrhu samic, popula¢ni hustotou a velikosti lebky
(HioerBraND et al. 1999b; Mowar & HEearp 2006). V Evropé koreluje karnivorie medveéda se

zemépisnou Sifkou, ale vztah s hmotnosti nebyl nalezen (Swenson et al. 2007; VuLrra et al.

2009).

3.4 Medvéd baribal (Ursus americanus PaLLas, 1780)

Medvéd baribal je rozsifen pouze na Severoamerickém kontinentu, a to od severu
Mexika po aljaSskou tundru (Garsueuis et al. 2008). Baribalové obyvaji predevsim lesni
ekosystémy v temperatnim a boredlnim pasmu, ale i subtropické kfovinové lesy v Mexiku
(GarsheLs et al. 2008). Vnitrodruhova variabilita je podstatné nizsi nez u medveéda hnédych
aipohlavni dimorfizmus je u nich méné vyrazny. Délka téla saha od 120 do 190 cm
s kohoutkovou vyskou do 90 cm (GarsuiLis 2009). Hmotnost (rovnéz zavisla na ro¢nim
obdobi) se pohybuje okolo 120 kg (GarsheLis 2009). Srst je kratsi a je zbarvena Cerné az na
okrové¢ hnédy Cenich. Vyskytuji se ale 1 baribalové raznych odstinti hnédé (v jihozapadni ¢asti
kontinentu tato barevna faze dominuje), bili a vzacné i stiibfiti (Rounps & RicHarp 1987).
Délka hibernace odpovidda medvédim hnédym a opisuje stejnou geografickou zavislost

(Beckmann & BErGER 2003).

Kompetice s medvédem hnédym

Stejné jako u medvédl hnédych je slozeni potravy baribali studovano piimym
pozorovanim potravniho chovani, rozbory obsahu zaludkli a predevSim rozbory trusu.
Medvédi baribalové jsou omnivofi, ale ve vétsi Casti jejich geografického rozsahu jsou
vyrazné¢ herbivorni a vice nez 80 % rocni asimilované potravy je rostlinného piivodu (BeEman
& Perton 1980). Pfijem rostlinné slozky je nejvétsi na jate, kdy se stravuji z vEtsi €asti na
travinach (Beeman & Pecton 1980; Barpwin & Benper 2009). Izotopové hodnoty krevni
plazmy v populaci medvédi ze zapadniho Washingtonu s témét 90 % potravy rostlinného
ptivodu jsou velmi nizké a dosahuji ptiblizné -27 %o pro 8"°C a 2 az 5,5 %o pro 8"°N (PARTRIDGE
et al. 2001). Na jafe mnoho medvédi bariballl strhava kiiru z jehlicnatych stromt a stravuje
se na jejich vodivych pletivech (napt. Pseudotsuga menziessi) (KimBaLL et al. 1998; PARTRIDGE
et al. 2001). Od 1éta do podzimu v potravé roste zastoupeni plodi a terestrickych zivocichu
(Beeman & Perton 1980; Barpwin & Benper 2009). Podstatnou cast tvoifi hmyz a zvIaste

mravenci, ktefi maji vysoky obsah proteinii a tukii (Aucer et al. 2004; BaLpwin & BENDER
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2009). Jejich izotopové hodnoty se piekryvaji s hodnotami dal§ich ZzivocisSnych zdroji
(Hosson et al. 2000). V podzimnich mésicich jsou vyrazné frugivorni, ale zfeymé pro véetsi
efektivitu v pfijmu hmotnosti konzumuji i pfi hojnosti plodi hmyz a mensi savce (Robe
& Roseins 2000; Barpwin & Benper 2009). ASI je u medvédl baribali vyuzivana nejcastéji
pro zjisténi potravni kompetice v oblastech se sympatrickym vyskytem s medvédem hnédym.
V Britské Kolumbii vykazuji populace obou druhti nizké a piiblizné stejné izotopové hodnoty
znacici nizky obsah zivocisSnych proteini v potravé (Hosson et al. 2000). Také v dalSich
oblastech (Wyoming, Montana, Idaho) bez pfistupu k marinnim zdrojim masa mély oba
druhy podobné 6-hodnoty (JacoBy et al. 1999). Na Aljasce, v okoli fek s tdhnoucimi lososy,
tvoii tento zdroj az 50 % potravy alopatrickych baribalt s hodnotami -20 %o pro “*C a 8 %o pro
PN (Jacosy et al. 1999). Pokud vSak danou oblast obyva i medvéd hnédy, dle oéekavani jsou
v potravé bariballl zastoupeni lososi vyrazné méné nebo Uplné€ chybi. Medvédi si tedy ziejmeé
pftili§ nekompetuji o terestrické zdroje, ale spiSe o energeticky bohaté marinni zdroje a vitézi

vetsi a agresivnéjS$i medveéd hnédy (Jacosy et al. 1999; Berant et al. 2006; Forti et al. 2007).

3.5 Medvéd usaty (Ursus thibetanus Cuvier, 1823)

Medvéd usaty je rozsifen od jivychodni ¢asti Ruska pfes jihovychodni a jizni Asii az
po Iran (Garsueuis & Stemmerz 2008). Jeho aredl se ¢asteéné piekryva s arealy medvéda
malajského (Helarcos malayanus (RarrLes, 1821)), medvéda pyskatého (Melursus ursinus
(Suaw, 1971)) a hnédého (GarsueLis & Stemmerz 2008). Medvédi usati byvaji mensi nezli
baribalové s té¢lem dlouhym 110 az 190 cm a vahou okolo 100 kg (GarsHeLis 2009). Srst maji
zbarvenou vétSinou Cern¢ (je vSak zndma i hnéda faze) a na hrudi maji svétlou kresbou
vetvaru V nebo Y (Nowak 2005; Garsrearn et al. 2001). Néapadny je limec, tvofeny

prodlouzenou srsti v tylu a po strandch krku, a také velké usi.

Sezonni dynamika — kontinualni ziznam

Potrava medvédu usatych se skldda zejména z rostlinné slozky. Podobné jako medvédi
baribalové se na jafe stravuji na zelené¢ vegetaci, kofenech a vyhoncich a na spadanych
plodech z predesiého roku (Nozaki et al 1983; Huvcens et al. 2003). V 1ét¢ tvoii podstatnou

¢ast mravenci a jiny hmyz, ale v mensi mife i rizné bobule (Nozaki et al 1983). Na podzim

vvvvvv
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Mizukami et al. (2005a,b) vyuzili ASI pro odliSeni synantropnich medvédu usatych na
japonském ostrové HonSu. Pouzili novy postup pro ziskani kontinudlniho ro¢niho zaznamu
asimilované potravy ze segmentl jednotlivych pesiki. Zméfenim 6"°C a "N hodnot 3 a 5
mm dlouhych usekt srsti a sestavenim sekvence od vrcholu pesiku k jeho kotfenu je mozné
pozorovat kvalitativni zmény potravy v ¢ase. Medvedi obyvajici piiméstské prostiedi méli
pramérné vy$si 6"°C i 8N (Mizukamr et al. 2005a,b). U medvédi v okoli Nagana mél vrchol
pesiku, ktery reprezentuje jarni potravu, vétSinou vyrazné niz§i o-hodnoty nez jeho koten,
reprezentujici podzimni stravu. Jedinci obyvajici hory, bez pfistupu k antropogennim
zdrojiim, méli 8-hodnoty nizké a relativné malo sezénn¢ variabilni (Mizukawmr et al. 2005a,b).
To znacilo, ze medvédi v okoli Nagana vyuzivali v obdobi podzimu antropogenni zdroje
potravy. Snadné bylo odlisit jedince, ktery se stravoval na polich s kukufici (C4 rostlina). Srst
méla velmi vysoké 8"°C (-14,6 %o) a vyssi 8°N (4,6 %o) (Mizukami et al. 2005b).

Tento pfistup ma veliky potencidl a muize byt Gcelné¢ vyuzivan pro studium
kvalitativnich 1 kvantitativnich sezonnich zmén potravy u dalSich populaci a druht medvéda.

Dale by mohl nalézt uplatnéni pii zjistovani synantropie evropskych medvéda hnédych.

3.6 Medvéd ledni (Ursus maritimus Puipes, 1774)

Medvédi ledni obyvaji predevsim oblasti za severnim polarnim kruhem, ale vyskytuji
se 1 pfi vychodnim pobfezni Kanady a na jihu Gronska (SchriEse et al. 2008). Neé&kteti
medvédi travi cely rok na zamrzlém oceané, vétSina jich vSak obyva oblasti, kde led
pravidelné taje a jsou tak nuceni k pobytu na sousi (Amstrur 2003; Schriese et al. 2008).
Medvédi ledni spolu s medvédy hnédymi zijicimi na ostrové Kodiak jsou nejvetsi
suchozemsti predatofi, i kdyZ medvéd ledni byvd n€kdy oznacovan za marinniho savce
(Amstrup 2003). Bézné dosahuji hmotnosti okolo 400 kg a délky téla 250 cm (Amstrur 2003).
Jsou velmi dobie adaptovani k pobytu a lovu na arktickém ledu. Duté pesiky bez pigmentu
a ¢ernd pokozka pomahaji vyuzit slunecni paprsky k zahtati t€la (Amstrup 2003). Silna vrstva
podkozniho tuku slouzi jako zasoba energie, termoizolant a navic diky vztlakovym
vlastnostem medvéda ve vod¢ nadnasi. Medvédi ledni se Casto premistuji mezi ledovci
a pevninou nebo mezi ostrovy k ¢emuz jim pomahaji Siroké tlapy s plovacimi bldnami
(Amstrup 2003). Tlapy jsou navic osrsténé s krat¢imi zahnutymi drapy, coz usnadiiuje pohyb

na snéhu a ledu (Amstrup 2003). Hibernuji pouze biezi samice.
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Vyuzivani terestrickych zdroju

NejcCastéjsi potravou medveédla lednich jsou tuleni krouzkovani (Phoca hispida)
a vousati (Erignathus barbatus), v mensi miife mrozi ledni (Odobenus rosmarus), béluhy
severni (Delphinapterus leucas) a uhynulé velryby gronské (Balaena mysticetus) (PoLiscHuk
et al. 2001; RosmnGg-Asvip 2006; Bentzen et al. 2007). Tato pozorovani podporuje i ASI
(Porischuk et al. 2001; Bentzen et al. 2007). Obohaceni vici potravé v marinnim trofickém
fetézci €ini pro medvédy ledni pfiblizné 4,5 %o "N a jejich tkané&, jakozto vrcholnych
predatorti, maji hodnoty okolo 20 %o (HoBson & WEeLcH 1992; Poriscuuk et al. 2001; Bentzen
et al. 2007). Pro 8"C bylo nalezeno obohaceni <1 %o nebo zadné (Ramsay & Hosson 1991;
Hosson & WEeLcH 1992; Bentzen et al. 2007). Ledni medvédi dokonce mohou vykazovat niZsi
8"3C nez jejich kofist, protoze preferuji konzumaci tukové tkané, ktera je vici ostatnim tkanim
ochuzena o izotop “C (Hosson & WeLch 1992; Bentzen et al. 2007). Jedinci, kteti obyvaji
pravidelné tajici ledovy povrch a travi tak nékolik mésicti na sousi, se mohou stravovat
na terestrickych zdrojich (napt. Vaccinium uliginosum, Empetrum nigrum, Rangifer tarandus,
Poales, Bryophyta) (DerochEr et al. 1993). Do jaké miry této moznosti vyuzivaji a jestli tyto
zdroje mohou pokryt nebo alespont zmirnit energetické ztraty béhem doby stravené na sousi,
je v poslednich letech pfedmétem diskuze. V souvislosti s oteplovanim klimatu nastava tani
motiského ledu dfive a zamrzani pfichazi pozdéji, coz zkracuje dobu, po kterou si mohou
medveédi ledni vytvaiet podkozni tukové zdsoby a prodluzuje fazi jejich hypofagie majici
za nasledek vyssi hmotnostni Ubytek (Parks et al. 2006; Rosing-Asvip 2006; Hosson et al.
2009). Anatomicky a fyziologicky jsou medvédi ledni s vdhou <280 kg schopni pokryt
hmotnostni ubytek (Dvck & KesreaB 2009). Ackoliv Ramsay & Hosson (1991) dosli
na zéklad¢ ASI k zdvéru, ze vyuziti terestrickych zdroji medvédy lednimi je zanedbatelné,
ve svétle dalSich studii je toto tvrzeni nevérohodné. Krevni plazma ani exhalovany CO,
medveda stravujicich se na terestrickych zdrojich a té&ch hladovéjicich se nelisily v §"*C
(Hoson & StirLING 1997; Hosson et al. 2009). Znalosti frakcionace “C a "N spojené
s metabolismem tkdni u medvédl jsou nedostatené a pro mozné pouziti ke zjisténi
zastoupeni terestrické potravy u medvéda lednich je potieba dalSich experimentalnich studii.
Bilance piijaté terestrické slozky béhem letnich a podzimnich mésicti a predikce adaptace
medvédi lednich na dalsi oteplovani klimatu jsou nyni zévislé na pfimém pozorovani

arozborech trusu. Prohloubeni znalosti o potravni ekologii medvédid lednich mohou

23



napomoci také rozvijejici se metody vyuzivajici mastné kyseliny a koncentraci rtuti (CATTET

et al. 2001; Rosains et al. 2004; THiemanN 2008; CarpoNaA-MaAREK et al. 2009).

4 ASI ve studiu potravy fosilnich zastupciit medvédovitych (Ursidae)

V tomto oddile jsou podrobnéji diskutovana specifika materidld pouzivanych k ASI
u fosilnich zastupcit celedi medvédovitych. Déle je pozornost vé€novana jednotlivym
skupinam (pro které existuji izotopova data) a interpretaci jejich o-hodnot se zvlastnim
zaméfenim na medvéda jeskynniho, na jehoz trofickou Uroven, pifes Cetné studie, dosud

nepanuje jednotny nazor.

4.1 Material vhodny pro ASI

Pro urCeni trofické urovné fosilnich medvédi pomoci ASI je potieba znat také
izotopové hodnoty ze stejné tkdn€ u herbivornich a karnivornich savct, a to ze stejné lokality
a priblizn¢ stejného obdobi, protoze tyto hodnoty mohou byt ovlivnény lokalnimi
podminkami a klimatem. Na zakladé¢ porovnani o-hodnot medvédi a o6-hodnot taxont

se znamou potravni specializaci miizeme urcit jejich trofickou troven.

Kolagen

Kostni kolagen poskytuje zdznam o potraveé, predevSim jeji proteinové sloZce,
asimilované v priabéhu nékolika poslednich let Zivota jedince. Obohaceni kolagenu oproti
konzumované potravé je piiblizné v rozsahu 0 aZz 2 %o pro 8”°C a 3 az 5 %o pro 8"N
(Bocherens & Drucker 2003). Na vysledné frakcionaci se miize kromé izotopového slozeni
potravy podilet také klima, lokalni podminky prostiedi a fyziologie traveni. Protoze §"°C
v prostfedi je malo variabilni a celkem dobte definované, 1ze u jednotlivych druht odhadnout
na zéklad¢ asimilované potravy i zivotni podminky. Izotopy dusiku vypovidaji predevSim
o trofické Grovni, pFicemzZ 8" NA jouavakolagen Klesa s rostouci kvalitou piijatych proteind a tedy
i trofickou urovni (Rossins et al. 2005). Rozsah 8'"°N u rostlin v rdmci daného prostiedi miize
byt znacny a tato variabilita se promita hlavné do 6-hodnot herbivort.

Mladata jeskynnich medvédi se rodi s pomérné vysokymi hodnotami 8"°N kostniho
kolagenu, které postupné klesaji az do dospélosti (NeLson et al. 1998; TaBoapa et al. 1999;

KeeLing & Nerson 2001). Ackoliv medvid’ata zaznamenana v téchto pracich uhynula vétSinou
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v dasledku vyhladovéni, pomaly metabolicky obrat kosti ziejmé nemlze vyrazné pozitivné
ovlivnit 8N (KeeLing & NeLson 2001). Hodnoty 8"C maji opacny trend a s vékem rostou
(NeLson et al. 1998; KeeLing & Nerson 2001; Bocherens et al. 2004). U recentnich druht
medveédi se izotopové hodnoty krevni plazmy mladat 1i8i od téch samic¢ich méné a nelze
je pokladat za obohaceni ptipadajici na dalsi troficky krok, jak je to ¢asto ¢inéno u medvédi
jeskynnich (Bocherens et al. 1994; Jenkins et al. 2001; Porischuk et al. 2001; Barter et al.
2006).

Izotopové hodnoty kolagenu ziskaného ze zubl, ackoliv ¢asto méné pozménény
diagenezi nez v kostech, nejsou vhodné pro rekonstrukci potravy medvéda. Kolagen stalych
zubli medvédi jeskynnich je obohacen o "N a ochuzen o "*C oproti kolagenu kosti daného
jedince. To je zplisobeno tim, ze se za¢ina formovat jesté pred odstavenim od matetské vyzivy
(pfed druhym rokem), kterd je pokladana za dalsi trofickou troven (Bocuerens et al. 1994,
Bocuerens & Mariorti 1997; DeBeLiak 1996; LibEn & ANGErBIORN 1999). Kolagen zubi
medvéda baribala viak ukazuje obohaceni i o izotop “C (Bocuerens et al. 1994). Velka
variabilita v d-hodnotach kosti mlad’at a kolagenu zubii nedovoluje spolehlivé odvodit

izotopové hodnoty adultnich jedinct.

Apatit

Izotopové hodnoty apatitu kosti a zubu slouzi v paleobiologii nejcastéji k rozpoznani
C3 a C4 rostlin v potravé herbivort, popiipadé¢ smési obojiho. Nepiimo lze z potravy tedy
urdit i prostiedi, ve kterém tito savci Zili. To je samoziejm& mozné urcit i z "°C kolagenu, ale
sklovina zubli byva méné pozménéna diagenezi a zachovava se déle (Koch et al. 1997; Kocu
2007). Apatit kosti je vyuzivan v ASI méné, protoze jeho izotopové hodnoty byvaji ovlivnény
postdepozi¢nimi zménami (Koch et al. 1997).

Obecné hodnotu 8"°C apatitu udavaji predevsim slozky energetického metabolizmu
(AmBrOSE & Norr 1993; Jim et al. 2004). U herbivornich a omnivornich savci to jsou cukry,
tuky i proteiny a u karnivornich tuky a proteiny (Hepges 2003). Sklovina medvédl se formuje
jesté béhem zavislosti na matefském mléce a je, stejné jako kolagen zubii, ochuzena o C
(Bocherens et al. 1994). To je nejspis zplsobeno hibernaci, ve které medvédi katabolizuji
piedev§im tuky, které jsou ochuzené pfiblizné o 6 %o "“C oproti proteintim. Frakcionace
izotopli mezi potravou a apatitem medvédi neni zndma. Tedy 8" °C hodnota apatitu vypovida

0 C3/C4 potrave, ale jestli se v ni odrazi pfijem Zivo€isné slozky neni zndmo. Apatit zubt je
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u herbivorti obohacen o 14 %o vici potravé a v C3-ekosystémech dosahuje hodnoty okolo
-12 %o 6"°C (CerLING & Harris 1999; Passey et al. 2005). Potravé tvofené pouze C4 rostlinami
odpovida hodnota okolo 0 %o 8"°C (Passey et al. 2005). Tento efekt je dobie patrny i v apatitu
karnivort, kteti maji pfiblizn€ o 1,5 %o nizsi hodnoty nez herbivofi (CLemenTz et al. 2009).

K uréeni trofické Grovné se nékdy pouziva diskriminacni faktor 8" CAqpaii - kolagen, Kte€ry
ma hodnotu <4 %o pro karnivory a > 6 %o pro herbivory (AmBrose & Norr 1993; Jiv et al.

2004; Crementz et al. 2009). Omnivofi by méli mit hodnotu A patit-kolagen MmeZ1 4 @ 6 %o.

4.2 Medvédi jeskynni (Ursus gr. spelaeus)

Skupina jeskynnich medvédt (Ursus gr. spelaeus) zahrnuje nejvice pokrocilé
pfedstavitele linie spelacoidnich medvédi. V diive jediném druhu (Ursus spelaeus
ROSENMULLER, 1794) je dnes rozpoznavéano vice druhli (RaBeper et al. 2004). Jeskynni medvédi
se vyvinuli z druhu Ursus deningeri, ktery je v Evropé doloZen od konce ranného pleistocénu
(MapureLL-MaLareira et al. 2009). Ve spelaeoidni linii dochézelo k postupnému zvétSovani
télesnych rozmérh, vzristani komlexity okluznich ploch stoli¢ek a k dalsim zméndm
souvisejicim se specifickou zivotni strategii. Pozvolnost a mozaikovitost téchto zmén ztézuje
uréeni obdobi ptechodu U. deningeri - U. gr. spelaeus. NejCastéji je vSak prvni vyskyt
jeskynnich medvédu kladen na konec predposledniho glacidlu nebo na zacatek posledniho
interglacialu (RaBeper et al. 2000; Arcant 2001). Medvédi jeskynni byli rozsifeni ve vétSing
Evropy, kde zifejm¢ pied poslednim glacidlnim maximem vymieli (Pacuer & Stuart 2009).
Nalezy mladsiho data vyzaduji dal$i potvrzeni. Pfedpokladand hmotnost je kolem 250 kg pro
samice a 500 kg pro samce (ChristianseN et al. 1999). Jejich pozlstatky jsou nachazeny
v hojném mnozstvi v jeskynich, které¢ medvédi vyuzivali pro hibernaci.

Vétsina izotopovych hodnot kostniho kolagenu medvédii jeskynnich z riznych nalezist
Evropy je v rozsahu -23 az -20 %o 8"C a 2 az 5 %o 3"N. Pokud srovname tyto hodnoty
s kostnim kolagenem herbivorti a karnivorid, maji medvédi jeskynni nejnizsi 6"°N, ale Casto
také 8"°C, poukazujici na herbivorni stravu medvéda jeskynnich (viz Obr.3) (Bocuerens et al.
1994, 1997, 2001; TaBoapa et al. 1999). Pleistocénni herbivofi maji hodnoty pfiblizné
v rozsahu -22 az -20 %o pro 6"°C a 2 az 8 %o pro 8"°N, vyjma mamutl (Mammuthus sp.)
svelmi proménlivymi izotopovymi hodnotami dusiku, casto srovnatelnymi s témi
u masozravcl, coz muze byt zplisobeno mnoha faktory, jako napf. specializaci na méné

vyzivné Casti rostlin a fyziologii traveni (Bocuerens et al. 1996, Bocherens 2003). Nizké
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hodnoty 8"C u vétsiny medvéda jeskynnich jsou vysvétlovany zivotem v uzavien&j$im
lesnim prosttedi, kde by se tito jedinci stravovali (BocHerens et al. 1994, 1997). To je ale
tézko aplikovatelné pro fadu lokalit z posledniho glacialu. DalsSim moznym vysvétlenim je, ze
zésoby podkozniho tuku, které maji oproti ostatnim makromolekulam vyrazné nizsi “C, byly
vyuzivany i k syntéze proteinii (Bocherens et al. 1994; 1997). Tento efekt neni u recentnich
medvédi znam a nelze jej tedy kvantifikovat. Pokud by oba faktory plisobily nardz, mohly by
zpusobit dosti vyrazné ochuzeni kolagenu. Izotopové hodnoty dusiku, které jsou niz$i nez
u herbivorti, mohly byt zplisobeny potravou tvoienou z vétsi Casti rostlinami fixujicimi
vzdusny dusik, které jsou také nutri¢né bohaté (TaBoapa et al. 1999, 2001). Vyssi 8"°N (okolo
5 %o) maji medvédi jeskynni z jeskyné Scladina-B (Belgie) (Bocherens et al. 2001) a Muierii
(Rumunsko) (RicHarDps et al. 2008) a nezdaji se odpovidat trendu zaznamenanému napi. pro
medvédy z Eirds (Spanélsko) u kterych roste 8'°N s chladngj§i klimatickou periodou
(FernANDEZ-MosqQuera et al. 2001). Podle FernAnDEz-Mosquera et al. (2001), jak medvédi
s prodluzujici se zimou hibernuji déle, vyuzivaji vice mocoviny k syntéze aminokyselin, ¢imz
dochazi k obohaceni. Neobvykle vysoké 8'°N (8,4 %o) zaznamenal HiLperBrAND et al. (1996)
pro medvédy jeskynni pochézejici z Francie, Bulharska, Italie a Ceskoslovenska a také
Ricuarps et al. (2008) u fosilii z jihozdpadniho Rumunska (jeskyné Pastera cu Oase).
HiLperBranD et al. (1996) piipisuje vysoké hodnoty omnivorii s vice jak polovinou potravy
tvofenou zivo¢isnymi zdroji. Takto vysoké hodnoty izotopu "N jsou mozna zpisobené
vybérem vzorki, zahrnujicim hlavné velké samce, ktefi se museli Zivit na dostatecné nutriéné
bohatych zdrojich (Hi.perBraND et al. 1998). Medvédi jeskynni v Pastera cu Oase maji §'°N
(7,8 %o) dosahujici hodnot karnivorii ze stejné oblasti, ale hodnota 6"*C (-21 %o) je piiblizné
0 2 %o niz8i nez u karnivort 1 herbivori a tedy v souladu s ostatnimi misty v Evropé (RicHARDS
et al.2008). Takto vyrazny posun &"°N ke karnivornim hodnotdim nelze pFipsat
stravou (Ricuarps et al.2008). Neobvykly je inverzni vztah mezi 8N a §"C, neboli
se vzrustajici hodnotou izotopu dusiku klesa hodnota izotopu uhliku, ktery muize byt
nasledkem dvou rozdilnych zdrojl potravy (proteint) (Ricuarps et al.2008).

Dva z nové popsanych druhti medvéda jeskynniho Ursus ingressus (Gamssulzen,
Rakousko) a Ursus eremus (Ramesch, Rakousko), ktefi v tomto ptipadé obyvali horské
prostiedi, mé&li velmi nizké "N hodnoty kolagenu (Bocrerens et al. in press). Zatimco §"C

s nadmofiskou vySkou v rostlinach stoupa, 8"°N klesa, coz se nasledné projevi v 8-hodnotach
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trofického fetézce. Medvéd hnédy s omnivorni stravou mél, dle ofekavani, nejvyssi 8N
(3 %o). Ursus ingressus (1,2 %o 8"N) a Ursus eremus (0,6 %o 6"°N) zde byli bezpochyby
herbivorni (BocHerens et al. in press).
v daném ekosystému (-13 az -16 %o). Z velmi nizkych izotopovych hodnot, které jsou nizsi
nez u karnivori 1 herbivorti, mizeme usoudit na hibernaci jeskynnich medvéda (BocHERENS
etal. 1994). Pro medvédy jeskynni, kde bylo zméfeno 3"C apatitu i kolagenu, dosahuje
Agpatit-kolagen NOdNOty mezi 6 a 7 %o, tedy typické pro herbivory (BocHerens et al. 1994, in press).
V jeskynich Loutra Arideas (Recko) méli medvédi jeskynni (Ursus ingressus) vyrazné
pozitivné posunuty hodnoty apatitu kosti (-6,9 az -11,9 %o 8"C) i zubti (-9,2 az -11,9 %o 6"C)
(Dortsika et al. in press). Mohli tedy mit zkracenou fazi letargie oproti ostatnim medvédim
jeskynnim, ktefi maji 8" °C okolo -15 %o (v apatitu kosti i zubil) nebo se v podstatné mife Zivili
masem (Feranec et al. 2010; Dotsika et al. in press). Podle Dortsika et al. (in press) by tento

druh medvéda mohl byt omnivorni.

12 5 Recent 12 4 Pleistocén

Karniv ofi Karniv ofi

N
o"°N

\ \ \ 0 \ \ \

-26 -24 -22 -20 -18 -26 -24 -22 -20 -18

5°C 5"C

Obr.3 Specifické postaveni medvéda hnédého v trofické siti v recentu a medvéda jeskynniho

v pleistocénu (podle Bocrerens et al. 1994, 1997, 2001; upraveno)

4.3 Ursus deningeri vox ReicHENAU, 1904

Dalsim ptedstavitelem spelacoidni linie je Ursus deningeri, ktery je dolozen od konce
ranné¢ho pleistocénu az po konec pleistocénu sttedniho (MapurReLL-MALAPEIRA 2009; ARGANT

2001).
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Analyza izotopu "“C byla provedena také na skloving tohoto druhu. Hodnoty 8"C se
v podstaté¢ shoduji s hodnotami u medvéda jeskynniho a muzeme proto predpokladat, ze

taktéz hibernoval (BocHerens et al. 1994; Stiner et al. 1998; Garcia et al. 2009).

4.4 Ursus etruscus Cuvier, 1823

Ursus etruscus, ktery je moznym spoleénym piedkem arktoidni a spelaeoidni linie, je
doloZen z ranného pleistocénu Evropy a Asie (Barysunikov 2007; Argant 2001). Na zaklade
celkové morfologické podobnosti s medvédy hnédymi je vétSinou pokladan za omnivorni
druh (Barysunikov 2007). Mazza & Rustiont (1992) ale dosli na zakladé podrobné revize
k zavéru, ze ve vyvojove linii U. etruscus je patrna tendence ke karnivorii.

Izotopové hodnoty kolagenu byly ziskany z nékolika kosti tohoto druhu ze Spanélské
lokality Venta Micena (1,5 Ma). Nejvysi 8N (6,7 %o0) mezi karnivory v dané oblasti
a relativné nizké 8"°C (-23 %o) by mohlo poukazovat na karnivorii (PaLmovist et al. 2008a,b).
Autofi vSak zatadili U. etrucsus na zaklad¢ kraniodentalni charakteristiky mezi omnivorni
medvédy a jako mozné pfic¢iny vysoké 8"°N navrhli prodlouZenou hibernaci nebo zvysenou

konzumaci ryb (PaLmaqvist et al. 2008a).

4.5 Medvéd kratkoéely (Arctodus simus (Core, 1879))

Dal$im zkoumanym druhem byl medvéd kratkoCely (Arctodus simus; podceled
Arctotheriinae), ktery v pleistocénu obyval Severni Ameriku (Scuusert et al. 2010). Otazky
ohledné jeho trofické trovné pomohla zodpovédét ASI. Hodnoty 8N v kolagenu kosti
medvéda kratkocelého dosahuji 7,6 az 9,9 %o a 8"°C (-18,6 az -18,9 %o), stejn& jako u dalsiho
karnivorniho druhu (Panthera leo) (Bocherens et al. 1995). Neni tedy pochyb o tom, Ze byl
karnivorni. Ziejme proto také dosahoval znacné velikosti (samec 700 az 800 kg) (CHRISTIANSEN
1999). Dlouh¢ konc¢etiny mu umoziovaly rychly pohyb, ktery u recentnich medvéda hnédych
souvisi s vys§im pomérem zivocisné slozky v potravé. Koexistence s medvédem hnédym se
na jeho vymfeni asi nepodilela (Matneus 1995). ASI ukazuje, ze tyto druhy mély jen z malé
Casti prekryvajici se potravni niky. Mala variabilita v "°C a pomérné velka variabilita v §°N
medvédi kratkocelych znaci potravu tvotfenou terestrickou faunou (Marueus 1995). 1zotopové
hodnoty medvédi hnédych naopak poukazuji na rostlinné a marinni zdroje potravy a pouze

malé mnozstvi zivocisnych zdroja terestrického ptivodu (Marneus 1995).
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4.6 Agriotherium sp.

Rod Agriotherium je (spolu s rodem Indarctos PiLgriv, 1913) pfedstavitelem samostatné
podceledi Agriotheriinae. Je zndm ze svrchniho miocénu a pliocénu Evropy, Asie, Afriky
iSeverni Ameriky (Barvysunikov 2007). Predstavitelé tohoto rodu jsou povazovani
za pfevazné¢ karnivorni (Sorkin 2006). Pro Agriotherium (pozdni neogén, Myanmar)
je hodnota apatitu -3,6 %o interpretovana tak, Ze mélo potravu sloZzenou z zivo€icha, ktefi se

zivili C3 1 C4 rostlinami (ZiNn-MaunG-Maung-THENN et al. 2011).

5 Diskuze

Interpretace izotopovych dat neni jednoducha. Pro dosazeni co moznéd nejlepSiho
odhadu slozeni potravy je nutny multidisciplinarni pfistup. Tato ¢ast se vénuje medveédim
jeskynnim a interpretaci jejich izotopovych hodnot v kontextu dalSich studii. Pozornost je
postupné vénovana i) alternativnim metoddm studia sloZeni stravy, ii) interpretaci jejich
izotopovych hodnot a ii7) moznému energetickému piijmu z potravy s naslednym celkovym

vyhodnocenim pravdépodobné trofické urovné.

Ad i) Alternativni metody studia sloZeni stravy

Kraniodentalni znaky medvédi jeskynnich jako napt. molarizované ctvrté premolary,
komplikovand okluzni plocha stolicek a pozice mandibuldrniho kloubu byly tradicné
interpretovany jako doklady pro vyznamny az dominantni podil rostlinné slozky v jejich
strave (viz napt. Kurten 1976). Pfedpoklad herbivorni stravy byl podpofen i studiemi funk¢ni
morfologie, tloustky sklovinové stény ¢i sklovinové mikrostruktury (Martson 1998;
vaN HETEREN et al. 2009; GranpaL D'ANGLE 2010; Mackiewitz et al. 2010; Wiszniowska et al.
2010). Naproti tomu funkéné morfologickd prace Ficuieripa et al. (2009) svéd¢i pro
omnivorni sloZeni potravy. Tento rozpor vSak miiZze byt zplsoben problémy s odliSenim
slozky funkéné a fylogeneticky zavislé. Dal§i metodou, kterd na rozdil od piredeslych
a obdobné jako ASI, zamétuje na zjiStovani potravni specializace jedinct €1 populaci, spise
nez druhu jako celku, je studium mikroobrusu (Pinto Lrona 2006; Priong et al. 2009).

Vysledky téchto studii hovoii spiSe pro omnivorii.
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Ad ii) Interpretace izotopovych hodnot

Pro odvozeni trofické trovné pleistocénnich medvéda nelze jednoduse porovnat jejich
izotopové hodnoty s témi u recentnich medvédi. U recentnich druhtt medveéda je ASI
provadéna predevSim na keratindznich tkanich a télnich tekutinach s brzkou metabolickou
odpovédi. Frakcionace izotopu “C byla podle vyzkumu provedeného HiLDERBRANDEM et al.
(1996) stejna pro srst 1 kostni kolagen, ale zatimco kost je metabolicky aktivni tkan, a to
1 v prubéhu zimni letargie, kdy se metabolizmus kosti pouze zpomaluje (McGeke et al. 2008),
srst roste progresivné a pouze mimo fazi zimni letargie medvéda (Jacosy et al. 1999; Hoson
et al. 2000). Vyzkum byl provadén na nehibernujicich medvédech, a tudiz neni ziejmy vliv
hibernace na §"°C hodnoty kolagenu. Hodnoty izotopu "N se béhem hibernace piili§ neméni
(Lonuis et al 2007). U lidi se mohou 6-hodnoty keratinu vlasti a kostniho kolagenu 1iSit o 1 %o
u8"C a 02 %o ud"”N (O'ConneLL & Hepces 1999).

Izotopové hodnoty kostniho kolagenu medvéda jeskynnich v rdmci celé Evropy
dosahuji hodnot od velmi nizkych, svéd¢icich pro herbivorni stravu, po vysoké, zapficinéné
pravdépodobné omnivorni stravou. Po odecteni hodnoty diskrimina¢niho faktoru od 6-hodnot
kostniho kolagenu dostaneme pfiblizné izotopové hodnoty potravy medvédi (viz Tab.2).
Nizké "N potravy odpovida rostlindm fixujicim vzdusny dusik, jejichz hodnoty se pohybuji
v rozmezi -2 az 0 %o (TaBoapa et al. 1999, 2001). Hodnoty >4 %o, které by u recentnich
medveédit vypovidaly o omnivorni stravé, se vSak u medveédi jeskynnich, v kontextu tehde;jsi
fauny, zdaji byt vétSinou herbivorni. Potrava medvédi v Pastera cu Oase (Rumunsko) ale
pravdépodobné zahrnovala v podstatné mife i zivo¢isné zdroje (Richarps et al. 2008). Jiz
obsahujici sladkovodni ryby, které maji obecné velmi nizké &"°C a stiedné vysoké §"N.
Stfedné vysoké izotopové hodnoty dusiku v kostnim kolagenu z dalSich mist v Evropé
nemiizeme s jistotou interpratovat. Pleistocénni herbivofi maji velky rozsah §'°N hodnot a je
tedy mozné¢, ze ve studiich zaznamenévajicich hodnoty vSech trofickych urovni, nemusely byt
podchyceny taxony s odpovidajicimi (niz§imi) hodnotami 8N, které mohly tvofit byt’ mensi
¢ast potravy medvédl jeskynnich.

Spolehlivé dosud nejsou vysvétleny velmi nizké hodnoty 8"C (niz$i nez u herbivort),
a to jak v kostnim kolagenu, tak i v apatitu. Vyssi izotopové hodnoty apatitu (okolo -11 %o) se
nezdaji byt dasledkem obsahu zivocisné slozky v potravé medvédi jeskynnich. BocHERENS

et al. (in press) zaznamenal §"C v apatitu medvédd hn&dych z volné kanadské piirody okolo
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-16 %o (po pricteni 1,5 %o jako dusledek ochuzeni atmosférického CO,). Jelikoz potrava
téchto medveéda obsahovala jisté 1 terestrické zivoCichy, je opodstatnény ptedpoklad, ze

hodnota §"C apatitu nemtize byt jednoduse korelovana s herbivorii ¢i karnivorii medvédi a Ze

vvvvvv

Ad iii) Energeticky pFijem z potravy

Nekteti autofi poukazuji na nesoulad mezi velikosti medvédil jeskynnich a jejich
moznym energetickym pfijmem z potravy tvotrené pouze rostlinami (Hi.perBraND et al. 1998;
PeiGNE et al. 2009). Predpoklada se, ze jeskynni medvédi méli fyziologii travici soustavy
a metabolismus stejné, jako maji dne$ni medvédi hnédi a baribalové. Nemohli tedy travit
celulézu a museli si vytvorit dostateéné zasoby tuku pro hibernaci. Mensi medvédi hnédi jsou
schopni si vytvorit tukové zdsoby pouze z rostlinnych zdrojii (WeLcH et al. 1997; Rope et al.
2001). Velci medvédi, dosahujici hmotnosti samct medvédl jeskynnich, jsou na podzim
zavisli na terestrickych ZivociSnych a casto také marinnich zdrojich. Smés rostlinné
a zivoCisné slozky v potravé navic zvySuje hmotnostni piijem medvédt vice, nez kdyz
je konzumovana pouze jedna ze slozek (Ropbe & Roseins 2000; Roseins et al. 2007).
Omnivorni stravu predpokladd na zaklad¢ mikroobrusu zubl také Prigng et al. (2009)
u medveéda jeskynnich z jeskyné Goyet (Belgie). Podzimni potrava téchto medvédi ziejmée

v podstatné mife zahrnovala zivo¢isné zdroje, ale také plody.

Medvédi jeskynni byli pravdépodobné omnivorni, i kdyz ne v takové mife jako recentni
medvédi hnédi a baribalové. Vykazovali ur€itou niz$i miru plasticity, ktera jim umoZiiovala
vyuzit ijiné zdroje nez pouze rostlinné. Nekteré populace byli patrné herbivorni a jiné
vyuzivali jako potravu i ZivociSné zdroje. Jejich potravni chovani se muselo pfizpisobovat
klimatickym podminkam a jist¢ se sezonn¢ ménilo podle nabidky obyvaného prostredi. Soudé
podle pohlavniho dimorfizmu, samci zivo€isnych zdroji zfejmé& vyuzivali vice neZli samice,

jak to ostatné byva i u recentnich omnivornich medveédi.
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Tab.2 Izotopové hodnoty kolagenu medvédi jeskynnich z riznych jeskyni Evropy a odhad primérnych
izotopovych hodnot jejich potravy ode¢tenim frakcionace 1 %o u 6C a 4 %o u 8N (BocHERENS & DRUCKER
2003). Pro medvédy s 8'°N hodnotami kolagenu > 4 %o byly pouzity jesté vzorce (5) a (6) (HILDERBRAND et al.
1996).

Lokalita = CK"lage“BISN —=C POtravaalsN Vik BP
Scladina A (BE) 22,1 4,9 -23,1 0,9 >40000 |Bocherens et al. 1997
Divje Babe (SI) -20,5 1.9 21,5 2,1 52000 [Nelson et al 1998
Muierii (RO) -20,4 5,1 214 1,1 44-53 000 [Richards et al. 2008
Pastera cu Oase (RO) 21,5 7.8 22,5 38 42-52 000 [Richards et al. 2008
Scladina B (BE) 222 54 232 1.4 >45000 |Bocherens et al. 2001
Linares (ES) -21,1 3,0 22,1 -1,0 40000 [Taboada et al. 1999
Cioclovina (RO) -20,3 3.1 21,3 -0,9 36-45000 |Richards et al. 2008
Aldéne (FR) -20,8 3,1 21,8 -0,9 <30000 |Bocherens et al. 1994
Chauvet (FR) -20,5 38 -21,5 -0,2 27-42 000 [Bocherens et al. 2006
Eiros (ES) 21,1 5,1 22,1 1,1 29000 Taboada et al. 1999
V¥ Spocteno podle: Hilderbrand et al. (1996)
Scladina A (BE) 22,1 4.9 -28,0 0,2 >40000 |Bocherens et al. 1997
Muierii (RO) -20,4 5,1 -24,0 04 44-53 000 [Richards et al. 2008
Pastera cu Oase (RO) 21,5 7.8 -26,6 33 42-52 000 [Richards et al. 2008
Scladina B (BE) 222 54 -28.2 0,7 >45000 |Bocherens et al. 2001
Eirds (ES) 21,1 5,1 -25,6 04 29000 Taboada et al. 1999
6 Zavér

Analyza stabilnich izotopt je dnes jiz nepostradatelnou metodou vyuzivanou v potravni
ekologii recentnich 1 fosilnich zastupct ¢eledi medvédovitych. U recentnich druhit medvéda
je pouzivana nejCastéji k odhadu relativniho zastoupeni rostlinné a Zivoc¢isné (piipadné
i marinni) slozky a jejich sezonnich zmén. Tyto informace jsou déle vyuzitelné pro zjisténi
vztahu napft. s velikosti medvéda nebo velikosti a ¢etnosti vrhli mlad’at. I presto, ze je dnes
mozné pomoci ASI odhadnout i vice slozek potravy, rozbor trusu je stdle nenahraditelnou
soucasti potravni ekologie medvedi. V pripadé fosilnich druht slouzi ASI predevsim k urceni
trofické trovné a nésledn¢ také prostredi. Nevyhodou ASI je, Ze za pomoci stabilnich izotopti
nemiizeme z tkani fosilnich medvédi zjistit, jestli se sloZeni jejich potravy sezonné¢ ménilo.
K tomuto ucelu lze vSak pouzit analyzu mikroobrusu zubl. ASI umoziuje zjistit i pfipadnou
potravni kompetici, a to jak mezi recentnimi tak mezi fosilnimi druhy. Stabilni izotopy ndm za
pouzitim dalSich metod mohou poskytnout komplexni pohled na ekologii medvedi. Je ale
potieba dalSich vyzkumi, zaméfenych zejména na izotopy uhliku a jejich frakcionaci

v apatitu a kolagenu medveédi.
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