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1. Obecné vymezení 
 
1.1. P�vci jako modelovØ organismy studia akustickØ komunikace 

 
 P�vci p�edstavují tØm�� ideÆlní skupinu pro studium akustickØ komunikace i v�ech 
souvisejících aspekt� behaviorÆlní ekologie, a to hned z n�kolika d�vod�. Tím hlavním je 
schopnost zp�vu, co� je komplexní a opakující se hlasový projev, u dosp�lých ptÆk� v zÆsad� 
stereotypní, jen� m��e být snadno nahrÆvÆn, kvantifikovÆn a analyzovÆn. Jeho hlavní funkcí 
je sd�lení obvykle pom�rn� komplexní informace nej�ast�ji konspecifickým, vzÆcn�ji i 
heterospecifickým  poslucha��m, kte�í po p�ijetí a zpracovÆní doty�nØ informace na ni 
obvykle odpovídajícím zp�sobem reagují. KonkrØtní charakteristiky zp�vu dosp�lce jsou 
získÆvÆny u�ením se podle n�jakØho vzoru v konkrØtním období, p�ípadn� improvizací a 
imitací. Stejn� jako jinØ komunika�ní systØmy je i zp�v projevem, jeho� podoba je výrazn� 
ovlivn�na konkrØtními podmínkami, ve kterých se doty�ný jedinec nachÆzí, jakými jsou nap�. 
biotop, fÆze hnízdního cyklu, sociÆlní kontext, ale i t�eba zku�enosti získanØ z p�edchozích 
interakcí s jinými jedinci. Dal�ím z d�vod�, pro n�j� se p�vci stali modelovými studijními 
organismy, je fakt, �e mnoho druh� bylo domestikovÆno a mohou tak být vychovÆvÆni a 
studovÆni v laboratorních podmínkÆch. N�kterØ druhy mají pom�rn� krÆtkou genera�ní dobu 
a mohou produkovat a� t�i generace ro�n�, co� je rovn�� výhodnØ. KontrolovanØ podmínky 
laboratorních chov� tak skýtají ideÆlní mo�nost pro spojení molekulÆrních a genetických 
výzkum� se studiemi etologickými, co� výrazn� p�ispívÆ k objasn�ní d�di�ných i eko-
etologických mechanism� ontogeneze akustickØ komunikace. Zdaleka ne posledním faktem, 
který p�edur�uje ptÆky, coby ideÆlní modelovou skupinu, je skute�nost, �e pta�í mozek 
funguje na zÆklad� stejnØho organiza�ního schØmatu jako mozek sav�í; poznatky získanØ p�i 
studiu pta�í komunikace a u�ení jsou tedy do zna�nØ míry aplikovatelnØ i na savce, pota�mo i 
�lov�ka (Zeigler 2004).  
 IdeÆlní kombinací výraznØho spektra hlasových projev� a schopnosti u�it se disponují 
v rÆmci ptÆk� p�edev�ím 3 skupiny.  Jsou to papou�ci (350+druh�), kolib�íci (300+druh�) a 
skupina pravých p�vc� (Oscines, 4500+druh�). ZÆm�rn� zde neuvÆdím Suboscines (1150 
druh�), druhou �Æst skupiny p�vc� (Passeriformes), znÆmØ z NovØho sv�ta. Tato skupina je 
pro komplexní studium hlasovØ komunikace vhodnÆ mØn�, nebo� se zp�v neu�í (Wiliams 
2004). Dal�í kapitoly tØto prÆce jsou z vý�e uvedených d�vod� v�novÆny p�edev�ím p�vc�m 
skupiny Oscines.    
 Cílem tØto prÆce je podat ucelený p�ehled dosavadních v�domostí o behaviorÆlní 
ekologii pta�ího zp�vu s d�razem na intraspecifickØ interakce mezi jedinci obou pohlaví, 
nebo� prÆv� ty prozrazují význam samotnØ komunikace. �Æst prÆce je v�novÆna takØ samotnØ 
struktu�e zp�vu, kterÆ je kruciÆlní pro podchycení funk�ních aspekt� pta�í komunikace. 
 
1.2. Klasifikace vokalizace 
 
 PtÆci mají oproti savc�m dva zdroje zvukovØ produkce. Jsou jimi dv� pr�du�inky 
(bronchi), tvo�ící vokÆlní orgÆn syrinx. Ob� �Æsti syrinxu mohou produkovat bu� stejný zvuk 
a tím zdvojovat celkovou hlasitost, nebo m��e ka�dÆ �Æst zvlÆ�� p�ispívat k r�znØ �Æsti zp�vu. 
P�ísp�vky obou �Æstí syrinxu k celkovØ akustickØ produkci p�itom nemusejí být symetrickØ. 
Nap�. Notebohm (1971) p�i pokusu s odd�lením levØho hypoglosÆlního nervu p�nkavy 
(Fringilla coelebs) zjistil, �e levÆ �Æst syrinxu p�ispívÆ k v�t�in� tón� ve zp�vu. PodrobnØ 
sledovÆní spektrogramu Borrorem a Reesem (1953,1956) prozradilo, �e zp�vy les�Æ�ka 
kÆpovØho (Wilsonia citrina) a drozda lesního (Hylocichla mustelina) �asto obsahují �Æsti s 
výrazn� rozdílnou frekvencí, a musí být tedy produkovÆny dv�ma r�znými zdroji (Baptista & 
Gaunt 1994).  
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 DruhovÆ specifita u zvuk� vydÆvaných ptÆky je kódovÆna rychlostí, rytmem, 
frekvencí nebo celkovou tónovou kvalitou (Becker 1982). TónovÆ kvalita je dÆna 
harmonickou strukturou zvuku (Davis 1964, Marler 1969). Ve�kerý obsah funk�n� a 
strukturn� odli�ných typ� vokalizace se nazývÆ repertoÆr. D�líme ho na volání (calls) a zp�v 
(Baptista & Gaunt 1994). JednotlivØ œseky zp�vu nazývÆme strofami, ty se dÆle obvykle 
sklÆdají z jednotlivých motiv�, �i frÆzí. Ty jsou tvo�eny ze zÆkladních jednotek zp�vu, 
kterými jsou slabiky. Motiv se na rozdíl od frÆze sklÆdÆ z nestejných slabik (obr.1).  

 

Ka�dý ptÆk u�ívÆ r�zn� velký repertoÆr volání pro komunikaci. VolÆní (nebo takØ 
vÆbení) je krat�í a jednodu��í ne� zp�v, av�ak jeho uplatn�ní je daleko �ir�í. Informuje o 
potravních zdrojích, slou�í ke koordinaci aktivit pÆr�, rodinných skupin nebo hejn. Rovn�� 
signalizuje situaci p�i agresivních a sexuÆlních konfliktech. Výstra�nÆ volÆní (alarm calls) se 
�asto li�í v zÆvislosti na behaviorÆlním kontextu, p�i�em� nej�ast�j�ím typem jsou tís�ovÆ a 
zahÆn�cí (mobbing calls) volÆní a hlasy oznamující p�ítomnost predÆtora (hawk alarm calls). 
V poslední dob� se ukazuje, �e výstra�ný typ volÆní hraje významnou roli i na œrovni 
mezidruhovØ komunikace (Forsman & Monkkonen 2001). RepertoÆr volÆní se dosti  li�í   
mezi druhy. N�kdy dosahuje a� dvaceti r�zných typ�. Hrubý odhad u p�vc� se pohybuje mezi 
5-10 typy, av�ak nap�íklad u kurovitých(Galliformes) je to a� dvakrÆt více. U�ití volÆní je 
�asto pohlavn� specifickØ, m�ní se v pr�b�hu sezony a v zÆvislosti na fyziologickØm stavu. 
V�t�ina volÆní se zdÆ být vrozenÆ, nov�j�í poznatky ale nazna�ují takØ získÆvÆní v pr�b�hu 
�ivota (Riebel & Slater 1998). I v rÆmci volÆní narÆ�íme na dialekty (Marler 2004). 

Pta�í zp�v je ve srovnÆní s volÆním obvykle mnohem komplexn�j�í a slou�í k jiným 
funkcím (viz dÆle). Popis pta�ího zp�vu (birdsong) je zna�n� problematický a v pr�b�hu let se 
k n�mu takØ r�zn� p�istupovalo. Hartshorne (1956) d�lil produkci zp�vu na souvislou a 
nesouvislou. TypickØ souvislØ zp�vÆky reprezentuje nap�. sk�ivan polní (Alauda arvensis) 
produkující dlouhý zp�v s krÆtkými intervaly ticha mezi jednotlivými strofami. Oproti tomu 
ptÆci projevující se nesouvisle zpívají krÆtkým zp�vem (dv� a� �ty�i sekundy), rozd�leným 
obvykle del�ími pauzami. Intervaly ticha mezi jednotlivými strofami, tedy kadence, mohou 
být druhov� specifickØ. Kadence je �asto v terØnu pou�ívÆna pozorovateli ptÆk� jako 
významný determina�ní znak. (Beletsky 1989). Nejb��n�j�í, ale takØ nejproblemati�t�j�í, je 
charakterizovÆní zp�vu pomocí velikosti repertoÆru. RepertoÆr je charakterizovÆn typy zp�vu, 
jimi� jedinec disponuje, p�ípadn� slabikami, kterØ tyto zp�vy tvo�í. Druhy � a to i zna�n� 
p�íbuznØ - se mohou výrazn� li�it ve velikosti repertoÆru.. V �eledi strnadovitých 

Obr.1. Popis zp�vu p�nkavy obecnØ (Fringilla coelebs). Spektrograf p�evzat od Laitao et al. (2004), 
popis �Æstí p�evzat z Veselovský (2001) 

 

strofa 

fráze 

slabika 

motiv 
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(Emberizidae) najdeme druhy jako strnÆdka vrabcovitÆ (Spizella passerina) s jediným typem 
zp�vu na stran� jednØ, a strnÆdka p�tipruhÆ (Aimophila quinquefasciata) s 200 typy zp�vu na 
stran� druhØ, p�i�em� v�t�ina ostatních druh� tvo�í v podstat� kontinuum pohybující se 
v rÆmci tohoto rozp�tí (Marler & Isaac 1960, Groschupf & Mills 1982).  

Velikost zp�vovØho repertoÆru je obecn� definovÆna jako po�et r�zných element� 
nebo typ� zp�v�, kterØ je samec schopen produkovat. Problematika mezidruhovØho srovnÆní 
není dodnes zcela vy�e�ena. U druh�, jako je sýkora ko�adra (Parus major), m��e být zp�v 
samce rozd�len do dvou kategorií (song types), charakterizovaných unikÆtní sekvencí 
element� (Peake et al. 2005). U jiných druh�, nap�. u rÆkosníka prou�kovanØho 
(Acrocephalus schoenobaenus), se zp�v sklÆdÆ ze sekvence nÆhodn� posklÆdaných element�, 
vzÆcn�ji opakovaných ve stejnØm po�adí. V takovØm p�ípad� je jako m��ítko velikosti 
repertoÆru po�ítÆn celkový po�et element� . N�kterØ druhy mají v tomto sm�ru p�echodný styl 
zp�vu - nap�íklad u budní�ka v�t�ího (Phylloscopus trochillus) netvo�í jednotlivØ typy zp�vu 
homogenní kategorie, ale obsahují spole�nØ elementy (Gil & Slater 2000). 
 V otÆzce velikosti repertoÆru narÆ�í v�t�ina dosavadních studií na problØm 
srovnatelnosti jednotlivých druh� �i skupin ptÆk�, p�edev�ím pak v souvislosti s volbou 
vhodnØho m��ítka �i kvantitativn� srovnatelnØ jednotky. Ve v�t�in� komplexních 
srovnÆvacích analýz velikosti repertoÆru Read & Weary (1992) pou�ili jako ukazatel po�et 
typ� zp�vu (song types) a po�et element�. A�koliv je to dobrý kompromis, není takový 
p�ístup zcela vhodný, co� je zjevnØ z nÆsledujícího p�íkladu. RÆkosník prou�kovaný 
(Acrocephalus schoenobaenus) byl za�azen mezi druhy s obrovským (nejv�t�ím mo�ným) 
repertoÆrem díky svØ schopnosti kombinovat, p�esto�e jeho repertoÆr obsahuje p�ibli�n� 60 
element�. V kontrastu s tím strnadec zp�vný (Melospiza melodia) mÆ repertoÆr o 15 typech 
zp�vu a ka�dý obsahuje pr�m�rn� p�t element�. CelkovØ mno�ství �materiÆlu� zp�vu je tedy 
stejnØ, a tak není tedy zcela jasnØ jeho za�azení do jinØ skupiny. Zatím z�ejm� nejpou�iteln�j�í 
srovnÆvací jednotkou míry velikosti repertoÆru se zdÆ být celkovÆ dØlka (�as) repertoÆru. Ta 
je rovna sou�tu sekund dØlky v�ech rozdílných element� v repertoÆru (Irwin 2000). Nervový 
mechanismus odpov�dný za skladovÆní informací je pravd�podobn� stejný jak pro velikost 
repertoÆru, tak pro dØlku �Æstí zp�vu. Z tohoto d�vodu se dØlka repertoÆru zdÆ být nejlØpe 
pou�itelným m��ítkem pro mezidruhovØ srovnÆvací analýzy. 
 Zp�v m��e být takØ klasifikovÆn podle charakteristik nezÆvislých na konkrØtním 
obsahu. Jde p�edev�ím o kvantitativní vlastnosti, jako je �as strÆvený zp�vem, rychlost zp�vu, 
dØlka nebo amplituda. TerØnní studie ukazují, �e i tyto znaky jsou p�edm�tem sexuÆlní 
selekce a jejich vypovídací hodnota není tedy nikterak bezvýznamnÆ. Významu zp�vu 
v sexuÆlní selekci se v�nuje celÆ kapitola 2.5. 
  
2. Funkce zp�vu 
 

Pokud se chceme zabývat n�jakou problematikou, musíme si nejd�íve polo�it zÆkladní 
otÆzku, na kterou hodlÆme odpovídat. P�i hledÆní smyslu pta�í vokalizace je ta nejzjevn�j�í 
otÆzka: Jaký mají ptÆci d�vod ke zp�vu? UniverzÆlní hypotØzu vyslovili Krebs & Dawkins 
(1984). Jejím zÆkladem je skute�nost, �e zví�ata signalizují pouze tehdy, je-li to v jejich zÆjmu 
a pokud jim to poskytuje vlastní výhodu. PrimÆrn� jde tedy pouze a jedin� o vlastní u�itek, 
nikoliv o snahu kooperovat nebo být v��i n�komu altruistou.  

Ve sv�tle tohoto postulÆtu se nezdÆ co nejhlasit�j�í hlasovÆ produkce z viditelnØho, 
�asto co nejvy��ího místa na strom�, ideÆlní cestou ke zvý�ení vlastního fitness. U� kv�li �asu 
strÆvenØmu n��ím jiným ne� shÆn�ním potravy nebo vystavovÆním se riziku predace. P�es 
ve�kerou vzne�enost tohoto chovÆní jde p�edev�ím o sex. Z reproduk�ního a evolu�ní pohledu 
jde o to vyslat svØ geny nap�í� generacemi. Samci vÆbí samice k pÆrovÆní a stimulují je 
k pÆ�ení. Zp�v je takØ ur�en jiným samc�m, ale hlavní smysl œsilí je získat p�ístup k míst�m, 
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kterÆ jsou prostorem pravd�podobn� v budoucnu obývaným samicemi, a tedy místem 
potencionÆlního hnízd�ní. Význam sam�ího teritoria samoz�ejm� nespo�ívÆ jen v budoucí 
p�ítomnosti samice a hnízda, ale takØ v dostupnosti zdroj�, jimi� je kvalita teritoria �asto 
definovÆna. To v�ak spolu œzce souvisí.  

Cílem tohoto oddílu je shrnout dosavadní znalosti mechanism� a evolu�ního pozadí 
vnitro- a mezipohlavních vokÆlních interakcí u ptÆk�.  

 
2.1. Zp�v jako soubor funk�ních jednotek 
  

Celkovou výslednou podobu zp�vu definují druhov� specifickÆ pravidla. Jsou u�ívÆna 
k organizaci a ur�ují souvislost signÆlu s okolím. Sekvence mohou být regulovÆny rychlostí 
zm�n nebo uspo�ÆdÆním jednotlivých motiv�, jejich po�tu apod. Informace, je� je podÆvÆna 
zp�vem, m��e být modifikovÆna zm�nou fyzikÆlní (akustickØ) struktury. JednotlivØ druhy 
mohou obm��ovat zp�v nejrozmanit�j�ími zp�soby. ZÆstupci z r�zných vývojových v�tví 
pou�ívají r�znØ zp�vy, aby poskytly r�znØ informace o chovÆní. ZÆkladní znaky zp�vu jsou 
paradoxn� �asto bli��í u nep�íbuzných druh�. Dosud víme jen velmi mÆlo o tom, jak ptÆci 
vnímají �irokou variabilitu zp�vu a jak ji pou�ívají pro rozli�ovÆní. Dosavadní výzkumy se 
soust�e�ují p�edev�ím na to, jakou vyvolÆvají r�znØ typy zp�v� reakci u poslucha�� stejnØho 
nebo opa�nØho pohlaví. Bohu�el, i p�es mno�ství pokus� mÆme v tomto ohledu k disposici 
jen velmi omezenØ v�domosti. Klí�ovou otÆzkou není, jak ptÆk reaguje na r�znØ zp�vy �i 
jejich �Æsti, ale jestli reaguje r�zn� a zda konkrØtní typ zp�vu koreluje s  rozdílným typem 
chovÆní u poslucha�e.  
  
2.1.1. Význam strukturních prom�nných  
 Pro za�Ætek je asi nejvhodn�j�í podívat se na význam stuktury pta�ího zp�vu. CelkovÆ 
struktura je dÆna konkrØtními charakteristikami, mezi kterØ pat�í rytmicita, kompozice, 
struktura element�, syntax a celkovØ spektrum. P�i p�enosu prost�edím jsou vlastnosti t�chto 
prom�nných zna�n� ovlivn�ny akustickou degradací. DÆ se p�edpoklÆdat, �e ty nejmØn� 
zkreslenØ a nejvíce variabilní parametry budou mít velký význam pro komunikaci, tzn. 
ponesou klí�ovØ informace. Problematika vlivu charakteristických �Æstí na vyvolÆní 
teritoriÆlní odpov�di byla zkoumÆna nap�. na st�ízlíkovi obecnØm (Troglodytes troglodytes) 
(Holland et al. 2000). Zjistilo se, �e nejd�le�it�j�í roli v teritoriÆlní signalizaci hraje ve zp�vu 
st�ízlíka struktura jednotlivých element� (rozdíly ve frekvenci, amplitud� a dØlce). P�esto�e 
rytmus, syntax a celkovØ spektrum jsou v teritoriÆlní signalizaci spí�e mØn� d�le�itØ, i tyto 
parametry hrají p�i rozpoznÆvÆní jistou roli. Tak nap�. vnitrodruhovØ rozpoznÆvÆní zp�vu u 
sýkory ko�adry (Parus major) je velmi rychlØ. Weary (1991) zji�toval, zdali ko�adra rozli�uje 
na zÆklad� frekvence a dØlky slabik nebo celØho zp�vu. P�esto�e ptÆci z�ejm� vyu�ívali 
v�echny akustickØ paramentry, nejvýznamn�j�ím rozli�ovacím znakem byla frekvence a 
nÆsledn� dØlka jednotlivých slabik. Díky tomu m��e ptÆk rozli�t jedince d�íve, ne� p�ednese 
celý zp�v. U strnada zahradního (Emberiza hortulana) byla nejv�t�í variabilita ve frekvenci 
mezi samci zji�t�na na œrovni slabik, p�i�em� nejvíce kolísaly œvodní slabiky zp�vu (Osiejuk 
2004). To nazna�uje mo�ný potenciÆl pro rozli�ovÆní jednotlivc� podobným zp�sobem jako u 
ko�adry. U v�ech t�í vý�e zmín�ných (navíc mÆlo p�íbuzných) druh� hrají z�ejm� hlavní roli 
v individuÆlním rozpoznÆvÆní a v d�raznosti signÆlu obsa�enØm ve zp�vu p�edev�ím 
frekven�ní charkteristiky. Frekvence by tedy mohla být tou d�le�itou prom�nnou 
v komunikaci, slou�ící k individuÆlnímu rozpoznÆvÆní.  
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2.1.2. Song types a song categories 
 Velmi d�le�itým problØmem v komunika�ních studiích je ur�it zÆkladní jednotku pro 
analýzy. Typy zp�vu (song types) jsou �iroce u�ívÆny výzkumníky jako zÆkladní jednotka pro 
hodnocení komplexity u mnoha pta�ích druh�. U p�ibli�n� 75% p�vc� skupiny Oscines 
disponují samci dv�ma nebo n�kolika (výjime�n� a� stovkami) typy zp�vu (song types) 
(MacDougall-Shackleton 1997). N�kterØ d�ív�j�í studie pracovaly s hypotØzami, �e v�echny 
typy zp�vu poskytují stejnou informaci. Za primÆrní smysl více typ� zp�vu bylo pova�ovÆno 
zvý�ení diverzity stimul�, sní�ení p�izp�sobení poslucha�e nebo redukce jednostrannØho 
namÆhÆní syringeÆlního aparÆtu (Searcy 1992). Recentní studie v�ak indikují u�ívÆní 
rozdílných typ� zp�vu v odli�ných kontextech, kterØ nazna�ují r�znorodou funkci. 
 Výb�r ur�itých typ� zp�vu pro konkrØtní situace byl zji�t�n u st�ízlíka pÆskovanØho 
(Thryothorus pleurostictus), který u�ívÆ kolem 20 r�zných typ� zp�vu (st�edn� velký 
repertoÆr). Druh zpívÆ více typy zp�vu v p�ítomnosti cizí samice a jeden konkrØtní zp�v ve 
spole�nosti vlastní partnerky. V sousedských interakcích zpívÆ t�mi typy, je� sdílí se 
sousedem. V p�ípad� vyru�ení neznÆmým samcem volí op�t jiný repertoÆr (Trillo & 
Vehrencamp 2005). T�i druhy amerických les�Æ�k�: les�Æ�ek lejskovitý (Setophaga ruticilla), 
l. �lutotemenný (Dendroica pensylvanica) a l. �lutý (D. petechia) mají ka�dý dva typy zp�vu. 
U v�ech t�í druh� je jeden typ pou�ívÆn u neru�ených a nespÆrovaných samc�, zatímco druhý 
typ je b��n�j�í po spÆrovÆní a b�hem teritoriÆlních interakcí. PodobnØ u�ití dvou typ� zp�vu 
m��eme sledovat u hýla rudØho (Carpodacus erythrinus) (Bjorklund 1989, tato prÆce). Dva 
typy zp�vu byly zji�t�ny i u strnada obecnØho (Emberiza citrinella) (Hiett & Catchpole 1981) 
a mnoha dal�ích. P�nkava obecnÆ (Fringilla coelebs) umí zpívat 2-4 typy (Riebel & Slater 
2000). Strnad lu�ní (Miliaria calandra), mající dva typy repertoÆru, odpovídÆ na ka�dý z nich 
song matchingem, tedy tím stejným typem (McGregor 1986).  

U ptÆk� s malým repertoÆrem je typ zp�vu (song type) definovÆn nejjasn�ji, proto�e 
zde ka�dý typ plní jinou behaviorÆlní funkci. (Bjorklund 1989). U druh� s velkým 
repertoÆrem se takovÆ definice typu zp�vu pon�kud ztrÆcí. Slavík (Luscinia megarhynchos) je 
schopen produkovat obrovskØ mno�ství vokalizace popisovanØ stovkami typ�. Jak vyplývÆ 
z recentních studií, velkØ repertoÆry se vyvinuly p�edev�ím pod sexuÆlní selekcí, a ne pod 
tlakem teritoriÆlního soupe�ení. A tak velkØ mno�ství typ� zp�vu pravd�podobn� nemÆ funkci 
na œrovni behaviorÆlních interakcí, ale na œrovni prezentace vlastních kvalit v podob� 
schopnosti pojmout velký repertoÆr (Laisler & Catchpole 1992). U druh� s tak velkým 
repertoÆrem je pak jistÆ charakteristika zp�vu pou�ita pro rozli�ení do kategorií, kterØ mohou 
do jistØ míry významov� splývat se song types u druh� s men�ím repertoÆrem.  

Ve velkØ rozmanitosti slavi�ího repertoÆru p�eva�uje jedna kategorie, a to hvízdavý 
zp�v (whistle song). Od ostatních �Æstí zp�vu se li�í syntakticky a akusticky. Zatímco 
�normÆlní� zp�v se sklÆdÆ ze sØrií strukturn� odli�ných element�, whistle song obsahuje sØrie 
modifikovaných, p�ípadn� neupravovaných opakujících se hvizd�. Hvízdavý zp�v je zpest�en 
r�znými intervaly bez zjevnØ organizace. Slavík reaguje více na zp�v obsahující v�t�í 
mno�ství hvízdavých �Æstí ne� na zp�v bez hvizd�. Rovn�� za p�ítomnosti hvizd� reaguje 
song matchingem. P�ítomnost a variabilita whistle songu mÆ tedy u slavíka zÆsadní význam 
v sam�ích interakcích  (Naguib et al. 2002). U p�nkavy (druh s malým repertoÆrem) se 
v�echny typy zp�vu sklÆdají ze dvou strukturn� odli�ných �Æstí (obr.1). První, ozna�ovanÆ 
jako trylek (trill), je sØrie dvou a� p�ti frÆzí opakujících se slabik. DruhÆ, koncovÆ �Æst, je 
mnohem komplexn�j�í, sklÆdÆ se z krÆtkých, v�t�inou neopakujících se slabik a je 
ozna�ovÆna anglickým termínem flourish, co� by se dalo p�elo�it jako �kv�tnatÆ� �Æst �i 
fanfÆra, spí�e ale jde o zvukomalebnØ ozna�ení (Leitao 2004). Samci �asto zpívají 
nekompletní zp�v bez koncovØ �Æsti, ale jeho funkce je zatím neznÆmÆ. V sam�ích interakcích 
vyvolÆvÆ nejsiln�j�í reakci dlouhý trill a krÆtký flourish, zatímco samice up�ednost�ují dlouhý 
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flourish. Odli�nÆ preference u samc� a u samic nazna�uje st�ed zÆjm� mezi intra- a 
intersexuÆlní selekcí (Leitao 2002).  

 
 

2.1.3. Soft songs 
 Krom� �klasickØ� vokalizace p�vc�, kterØ se ze�iroka v�nuji v celØ svØ prÆci, je t�eba 
krÆtce zmínit i mØn� �astý, ale významný zp�sob dorozumívÆní pomocí zÆhadnØho, ne p�íli� 
�asto zkoumanØho tichØho zp�vu. Zp�v o malØ amplitud�, �asto nazívaný �soft song� nebo 
takØ �quiet song� (Dabelsteen et al. 1998), je produkovÆn samci p�vc� ve dvou odli�ných 
kontextech. U n�kterých druh�, jako lejsek �ernohlavý (Ficedula hypoleuca) a sýkora ko�adra 
(Parus major), je soft song pou�ívÆn pouze p�i nÆmluvÆch (Dabelsteen et al. 1998), zatímco u 
jiných (Zonotrichia albicollis, Turdus iliacus, Melospiza melodia) je produkovÆn pouze p�i 
agresivních setkÆních (Dabelsteen et al. 1998, Anderson et al. 2007). Kos �erný (Turdus 
merula) a p�vu�ka modrÆ (Prunella modularis) vyu�ívají zp�v jak p�i nÆmluvÆch, tak p�i 
agresi (Dabelsteen & Pedersen 1990, Dabelsteen et al. 1998).  

Proto�e je soft song velmi mÆlo probÆdanÆ �Æst pta�í komunikace, nebudu se mu ji� 
více v�novat. Pro œplnost jsem ho v�ak za�adil do tØto kapitoly.   

 
2.2. Velikost repertoÆru: velkØ vs. malØ repertoÆry  
 

Vysv�tlení rozdíl� ve velikosti repertoÆru u r�zných druh� p�vc� bylo jedním 
z primÆrních zÆjm� výzkum�. Velký potenciÆl odhalit korelaci mezi repertoÆrovou velikostí a 
fylogenetickou p�íslu�ností �i ekologickými podmínkami mají p�edev�ím srovnÆvací studie. 
IdeÆlní by bylo u�ít takovØ studie pro mezidruhovØ, p�ípadn� mezipopula�ní srovnÆní. 
Nezbytným p�edpokladem k provedení takových studií je p�edev�ím dokonalÆ znalost 
fylogenetických vztah� jednotlivých druh� v rÆmci vy��ích taxonomických jednotek, aby bylo 
mo�nØ �íci, jak dlouhou dobu se ur�itÆ vokÆlní charakteristika nezÆvisle vyvíjela. Takovýchto 
studií bylo v�ak do je�t� zcela nedÆvnØ doby jen minimÆlní mno�ství, proto na�e dosavadní 
znalosti jsou v tomto ohledu dosti omezenØ. 
  Ve t�ech mezidruhových srovnÆních provÆd�ných v sedmdesÆtých a osmdesÆtých 
letech dvacÆtØho století, zabývajících se velikostí repertoÆru, nebyla fylogeneze dosud znÆma 
(Kroodsma & Byers 1991). Výsledky ka�dØ studie jsou dÆle pou�ívÆny jako p�edpoklad pro 
dal�í výzkumy. Nap�íklad hustota hnízdících samc�, tedy vliv mo�nØ frekvence vzÆjemných 
interakcí, byla pozitivn� korelovÆna s velikostí repertoÆru (Kroodsma 1977, Catchpole 1980). 
Kroodsma (1977) rovn�� nalezl korelaci mezi stupn�m polygynie (co� je b��n� u�ívanÆ 
charakteristika korelující s mírou sexuÆlní selekce) a velikostí repertoÆru. V nÆsledujících 
studiích byl v�ak zji�t�n opa�ný trend nap�. u rÆkosník� r. Acrocephalus (Catchpole 1980). U 
n�kterých skupin se vztah mezi pohlavním výb�rem a velikostí repertoÆru nepoda�ilo najít 
v�bec (Nowicki et al. 1998). Vysv�tlení rozporných výsledk� tohoto vztahu u r�zných  druh� 
není v�bec jednoduchØ. Je mo�nØ, �e pokud sexuÆlní selekce ovliv�uje spí�e u�ení a ne jeho 
vyœst�ní v behaviorÆlních interakcích, m��e být lep�ím ukazatelem sami�ího výb�ru míra 
schopnosti samc� u�it se. P�itom z�ejm� ani tak nezÆle�í na tom, jak moc je samec schopen se 
nau�it, ale jak dob�e (Nowicki et al. 1998). O sami�ím výb�ru v�ak pojednÆvÆ jinÆ kapitola.  
 Porozum�t malØmu repertoÆru o n�kolika mÆlo typech zp�vu je n�kdy t���í ne� 
porozum�t velkØmu. A to p�edev�ím proto, �e se pravd�podobn� nevyvíjí pod sexuÆlní 
selekcí. V kontrastu s velkými repertoÆry se zdÆ, �e malØ repertoÆry se vyvíjely primÆrn� na 
zÆklad� vnitrosexuÆlních (sam�ích) interakcí. Hlavní teorie vysv�tlující existenci malých 
repertoÆr� p�edpoklÆdají, �e jejich hlavní funkcí je znemo�nit poslucha�i odhalit, kolik samc� 
sou�asn� zpívÆ, p�ípadn� �e malØ velikosti repertoÆr� zp�vu slou�í jako mechanismus, jak se 
vyhnout svalovØ œnav� hlasovØho aparÆtu (Slater 2003). Nejpravd�podobn�j�í se zdÆ být 
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tvrzení, �e jednoduchý zp�v se dÆ efektivn� pou�ít p�i vzÆjemných interakcích, kdy samci 
vyu�ívají p�ekryv zp�vu soka (song overlapping), p�ípadn� p�echÆzení na jiný typ zp�vu 
(song switching) pro signalizaci vlastní agrese apod. 
 
2.3. Denní charakteristiky pta�í komunikace  
 

Denní aktivita ve zp�vu se mezi jednotlivými druhy li�í. Na mezidruhovØ œrovni jsou 
znÆt velkØ rozdíly v na�asovÆní vrchol� hlasovØ produkce jak b�hem dne, tak v pr�b�hu 
sezóny. Rovn�� panuje zna�nÆ nejednotnost v chovÆní, je� zp�v doprovÆzí. N�kterØ druhy 
nevykazují �Ædný vrchol v pr�b�hu dne, jinØ druhy zpívají nejvíce p�ed rozb�eskem (dawn 
chorus), p�es den nebo ve�er (dusk chorus). VokÆlní aktivita se zpravidla zvy�uje p�i 
intenzivn�j�ích sociÆlních interakcích. Celkov� lze v�ak �íci, �e ptÆci zpívají nejvíce na 
za�Ætku a na konci svØ denní aktivity (Thomas 1999). Dawn chorus je jedním 
z nejd�le�it�j�ích aspekt� denní periody ve zp�vu ptÆk�. Vokalizace jednotlivých druh� 
za�ínÆ v�t�inou 30-60 minut p�ed rozedn�ním, kdy teritoriÆlní samci mnoha druh� zpívají 
velmi intenzivn�. Kolem východu slunce p�ijde relativní ticho a dÆle pokra�uje hlasovÆ 
produkce s pon�kud men�í intenzitou. Smysl denního rytmu v aktivit� zp�vu je mØn� zjevný 
ne� denní cykly jiných behaviorÆlních aktivit, jako nap�íklad pohybu a hledÆní potravy. 
Pokud chceme pochopit význam denní aktivity ve zp�vu a dawn chorus samotný, je t�eba 
podchytit co nejvíce druh� a individuÆlní variabilitu. N�kterØ znaky denní vokÆlní aktivity ze 
star�í literatury shrnuli Staicer et al. (1996). 

 
1. Za�Ætek vokÆlní aktivity se u r�zných druh� li�í. Je obvykle druhov� specifický a 

jednotlivØ druhy se tedy p�idÆvají ka�dØ rÆno k chóru v p�edpov�ditelnØm po�adí. 
2. JednotlivØ druhy kon�í svou denní aktivitu ve vícemØn� p�evrÆcenØm po�adí, ne� 

v jakØm rÆno se zp�vem za�ínaly, ale uspo�ÆdÆní není tak striktní, jako je tomu rÆno 
3. �as, ve kterØm r�znØ druhy za�ínají zpívat, ur�uje sv�telnÆ intenzita. V�t�ina druh� 

obvykle za�ínÆ zpívat za ni��í sv�telnØ intenzity, ne� za jakØ kon�í se zp�vem ve 
ve�erních hodinÆch. 

4. Za�Ætek zp�vu ovliv�uje i po�así, sv�telnÆ intenzita je v�ak nejd�le�it�j�í 
5. Na�asovÆní za�Ætku a konce zp�vu se m�ní se zem�pisnou �í�kou, a tedy rozdílným 

na�asovÆním rozb�esku. 
6. Za�Ætek a konec zp�vu za v�t�í sv�telnØ intenzity ne� v ni��ích zemských �í�kÆch 

probíhÆ v Arktid�; i tak se na�asovÆní �ídí sv�telnou intenzitou a �asov� koliduje 
s denní dobou, kdy se sv�telnÆ intenzita m�ní nejvíce. 

7. Celkov� vzato, druhy mají v rÆmci taxonomických skupin podobnØ na�asovÆní 
vokÆlní aktivity, vzÆjemn� p�íbuznØ druhy tedy za�ínají zpívat za podobnØ sv�telnØ 
intenzity. 

8. Druhy se li�í v charakteru hlasovØ aktivity v pr�b�hu sezony. 
9. Aktivita se m�ní s fÆzí hnízd�ní.  
10. Jak postupuje hnízdní sezona, zp�v v dawn a dusk choru zabírÆ �ím dÆl tím v�t�í �Æst 

celodenní vokÆlní aktivity.  
  

Existuje dlouhý seznam hypotØz, vysv�tlujících denní a sezonní rytmus v hlasových 
projevech ptÆk�. Vzhledem k tomu, �e detailní rozbor tØto konkrØtní problematiky není cílem 
tØto prÆce, pokou�ím se dÆle o generalizující shrnutí. 

Celkov� lze rozd�lit hypotØzy vysv�tlující �asov� vymezený vrchol aktivity do t�í 
velkých skupin (Staicer et al. 1996): 

1. Sezonn� vy��í intenzita zp�vu b�hem dawn choru m��e být vysv�tlena hladinou 
hormon�. Zvý�ení hladiny testosteronu obecn� podn�cuje ke zp�vu a k receptivit� na n�j. 
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Pokud je dawn chorus atributem vrcholu testosteronovØ hladiny, pak se dÆ o�ekÆvat, 
�e sezonn� se m�nící intenzita dawn choru odpovídÆ sezonním výkyv�m v hormonÆlní 
koncentraci. Data od teritoriÆlních temperÆtních ptÆk� nazna�ují, �e hladina testosteronu je 
nejvy��í pouze v dob� hnízd�ní, co� koresponduje s na�asovÆním dawn choru (Wingfield & 
Hahn 1994). Zp�v konspecifických samc� a jejich zapojení v teritoriÆlních interakcí stimuluje 
zp�v, teritoriÆlní chovÆní a zvý�ení hladinu testosteronu (Wingfield et al. 1990). ZdÆ se takØ, 
�e vlastní zp�v ptÆka m��e zp�sobit r�st gonÆd, a tím pÆdem i produkci hormon� (Wingfield 
& Farner 1993). Tato hypotØza (self-stimulation hypothesis) navrhuje, �e dawn chorus m��e 
být zp�sobem regulace sezonního r�stu gonÆd a produkce jejich hormon�. Dawn chorus by 
potom m�l regulovat p�ipravenost jedince na sociÆlní interakce.  

2. Dal�í okruh hypotØz se zabývÆ na�asovÆním vrcholu intenzity zp�vu do konkrØtní 
denní doby. P�eva�ujícím hlediskem se zdÆ být p�edev�ím na�asovÆní sociÆlních interakcí: 
nap�. v p�ípad� dawn choru by se tedy samci mohli sna�it upoutÆvat potencionÆlní partnerky 
v dob� nejvhodn�j�í, �ili v dob�, kdy hledají potravu a jsou nejvíce receptivní. Pokud tomu 
tak skute�n� je, m�lo by nap�. platit, �e nespÆrovaní samci zvý�í svou vokÆlní aktivitu b�hem 
œsvitu (Staicer et al. 1996).  

Samice sýkory mod�inky (Parus caeruleus) preferují star�í samce. Ti za�ínají zpívat 
v dawn choru d�ív ne� samci jednoletí (Poesel et al. 2006), co� dÆvÆ samicím mo�nost 
hodnocení sam�ích kvalit podle v�ku. Star�í samci sýkory lu�ní (Parus montanus) zpívají 
v dawn choru více ne� mlad�í (Welling et al. 1995). Bohu�el o denní aktivit� ve zp�vu je 
znÆmo jen mÆlo, a proto �ekÆ tato hypotØza na více dat. JinÆ alternativa p�edpoklÆdÆ stimulaci 
partnerek, a tudí� pozitivní ovliv�ovÆní hnízdního chovÆní a r�stu sami�ích gonÆd (Wingfield 
& Farner 1993). Nap�. samec slavíka obecnØho (Luscinia megarhynchos) zpívÆ v noci v dob�, 
kdy není spÆrovÆn. Po spÆrovÆní zpívÆ p�evÆ�n� ve dne a b�hem kladení svØ samice zvy�uje 
op�t zp�v p�es noc (Amrhein et al. 2002). To nazna�uje mo�nost, �e zp�v funguje jako faktor 
stimulující samici ke kladení vajec. Tato skute�nost dob�e koresponduje i se zji�t�nou korelací 
prodlu�ovÆní dawn choru a na�asovÆní kladení vajec partnerky u kosa �ernØho (Turdus 
merula) a ko�adry (Parus major) (Mace 1987, Cuthill & Macdonald 1990). Význam vokÆlní 
komunikace mezi partnery v dawn choru nazna�uje Gorissen & Eeans (2004), který prokÆzal 
oboustrannou vým�nu signÆl� u sýkory ko�adry prÆv� v tØto dob�. Samice zvonohlíka 
zahradního (Serinus serinus) vystavenØ více sam�ímu zp�vu se v�novaly intenzivn�ji stavb� 
hnízda. Oproti tomu jiní samci na playback nereagovali, co� nazna�uje jeho sm�rovÆní 
k samicím (Mota & Depraz 2004). Vliv zp�vu na hnízdní chovÆní samic je nepopiratelný a 
v�t�í intenzita zp�vu v dawn choru pravd�podobn� p�ispívÆ ke sprÆvnØ stimulaci. Dal�í 
mo�nost je mate guarding (hlídaní samice). Samci zpívají za rozb�esku, proto�e se sna�í 
uchrÆnit partnerky p�ed mimopÆrovými kopulacemi (EPC), kterØ jsou b��nØ a mohou zna�n� 
ovlivnit reproduk�ní œsp��nost. Zp�v m��e redukovat EPC, proto�e odrazuje konkuren�ní 
samce a utvrzuje svazek se samicí demonstrací jeho plnØ síly a kvality. Na jednu stranu se 
nezdÆ, �e by dawn chorus m�l význam p�i obhajob� teritoria, proto�e nej�ast�j�í vpÆdy do 
teritoria byly u mnoha druh� na�asovÆny na jinou dobu, ne� je dawn chorus. Oproti tomu se 
objevuje �ada d�kaz� o jeho zapojení do systØmu teritoriÆlní obrany. Intenzita zp�vu u 
st�ízlíka obecnØho (Troglodytes troglodytes) v dawn choru stoupla, kdy� byl ptÆk den p�ed 
tím vystaven teritoriÆlnímu konfliktu (Amrhein & Erne 2006). ZdÆ se, �e pro rezidentní samce 
slavíka obecnØho (Luscinia megarhynchos) je zp�v v dawn choru prost�edkem k oznamovÆní 
a udr�ovÆní teritoria, zatímco pro samce bez teritoria slou�í k hodnocení a zji��ovÆní 
obsazenosti biotopu jinými samci (Amrhein et al. 2004), co� poukazuje na význam dawn 
choru i p�i obhajob� teritoria. SociÆlní situace je p�i rozedn�ní zna�n� nestabilní, a tak by 
mohl dawn chorus hrÆt roli v hodnocení soused� a jejich vzÆjemných vztah�, jak bylo ji� 
zmín�no u mladých slavík�. Mod�inka (Parus caeruleus) získÆvÆ p�ed rozedn�ním informace 
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od okolních zpívajících samc� a ty pak vyu�ívÆ v teritoriÆlních interakcích (Poesel et al. 
2004).  

Rovn�� nelze opomenout teorii handicapu. P�i hlasovØ produkci p�ed rozb�eskem na 
sebe vokalizující samec upozor�uje, a tak se m��e stÆt snadn�ji ko�istí jak no�ních predÆtor�, 
kte�í za svítÆní sni�ují aktivitu, tak denních, kte�í lovit za�ínají. Pokud i p�esto p�e�ívÆ, 
reflektuje to jeho kvality a samice podle toho m��e volit (Moller et al. 2005).  
 3. Do poslední skupiny spadají hypotØzy zahrnující tlak prost�edí. PtÆci by mohli 
zpívat více za rozedn�ní, proto�e atmosfØrickØ podmínky jsou v tØto denní dob� k p�enosu 
zvuku nejvhodn�j�í (Henwood & Fabrick 1979). �patnÆ viditelnost v �ase rozb�esku m��e 
znesnadnit shÆn�ní potravy, a proto zp�v je rozumným napln�ním �volnØho �asu�. Dal�í 
hypotØza se týkÆ energetickØho rozvrhu. Vzhledem k mo�nØmu p�íchodu ne�ekaných 
podmínek je rÆno nejvhodn�j�í dobou ke zp�vu, nebo� ptÆci shroma�dují mnoho energie pro 
p�e�ití chladných nocí. Pokud chladnÆ noc nep�ijde, mají ptÆci rÆno p�ebytek energie, který si 
mohou dovolit investovat do zvý�enØ hlasovØ produkce (Hutchinson et al. 1993). 
 Z uvedených publikací vyplývÆ, �e dawn chorus slou�í p�edev�ím k získÆvÆní 
informací o ustanovených teritoriích a jejich vlastnících. Na zÆklad� informací získaných 
b�hem dawn choru mohou samci i samice p�izp�sobovat svØ chovÆní p�i obhajob� teritorií a 
p�i pohlavním výb�ru  
 
2.4. Funkce zp�vu v teritoriÆlních interakcích  

 
Teritorium m��e být definovÆno jako vícemØn� stabiln� obsazenØ œzemí, kterØ je 

obývÆno a brÆn�no konkrØtním jedincem po ur�itou dobu jeho �ivota. V d�sledku kone�nØ 
velikosti vhodnØho prostoru v prost�edí spl�ujícím nÆroky konkrØtního druhu vznikÆ obvykle 
sousedství n�kolika teritorií s dlouhodobými a stabilními vzÆjemnými interakcemi jejich 
majitel�. Zm�ny v hodnot� prost�edí, hnízdních statut� partner� a kondici soused� vy�adují 
neustÆlou vým�nu informací pot�ebných k hodnocení okolí. Na zÆklad� vyhodnocení 
takových informací ptÆci volí vhodný typ chovÆní. Komunikace je v jistØm slova smyslu 
prost�edkem pro získÆní adaptivních výhod pro signalizujícího i poslucha�e. Selek�ní tlak 
ovliv�ující evoluci schopnosti vnímat je u ptÆk� do zna�nØ míry ovlivn�n aspektem 
teritoriality. Existuje n�kolik zÆsadních schopností p�íjemce signÆlu, je� jsou zjevnou adaptací 
ke zvý�ení efektivity teritoriÆlní obrany. Pat�í mezi n� ur�ení vzdÆlenosti, identifikace a výb�r 
vhodnØ reakce Pro hodnocení okolní situace je nejzÆkladn�j�í schopnost identifikace jedinc� a 
odhad jejich vzdÆleností (McGregor 1993).  

 
2.4.1. RozpoznÆvÆní 
 
2.4.1.1. P�enos zp�vu a odhad vzdÆlenosti 
 TeritoriÆlní zví�ata schopnÆ stanovit, zdali je signalizující jedinec uvnit� nebo mimo 
teritorium, mají výhodu ve dvou sm�rech. Za prvØ redukují nÆklady vynalo�enØ na p�iblí�ení 
a ur�ení pozice jedince. Za druhØ minimalizují risk zran�ní, kterØ je mo�no utr�it v blízkosti 
n�koho jinØho, �asto oprÆvn�nØho majitele sousedního teritoria.  
 Vliv vzdÆlenosti na �í�ení a zm�nu parametr� zvuku produkovanØho zví�aty je dob�e 
znÆm (Naguib & Wiley 2001). Se vzdÆleností se zmen�uje amplituda a zvy�uje se stupe� 
degradace signÆlu. Degradace je zp�sobena p�ítomností p�ekÆ�ek, jako jsou stromy a jinÆ 
vegetace. NepravidelnØ fluktuace v amplitud� bývají zavin�ny nap�. zm�nami rychlosti 
proud�ní vzduchu, tedy v�trem. Klí�em k ur�ení vzdÆlenosti m��e být míra degradace, 
proto�e na rozdíl od amplitudy není ovlivn�na chovÆním signalizujícího (McGregor 1993).  
 PlaybackovØ experimenty prokÆzaly schopnosti rozli�it vzdÆlenost u mnoha druh� 
(Naguib et al. 2000). PtÆci reagují na zp�v poznamenaný v�t�í degradací mØn� ne� na zp�v 
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nedegradovaný. Na mÆlo ovlivn�ný zp�v reagují �asto tichým p�iblí�ením, kde�to na zp�v 
simulující v�t�í vzdÆlenost pouze zp�vem z v�t�í vzdÆlenosti. 
 
2.4.1.2. IndividuÆlní rozpoznÆvÆní 

 RozpoznÆvÆní je bazÆlním aspektem ve�kerých sociÆlních interakcí. P�i interakcích je 
t�eba rozli�ovat mezi n�kolika nestejnými œrovn�mi identifikace. Mezi n� pat�í rozpoznÆvÆní 
pohlaví, partnera, �len� rodiny, p�Ætel, soused�, nep�ítele, predÆtora nebo ko�isti. Je 
definovÆno jako za�azovÆní konkrØtního jedince do ur�itØ skupiny podle jeho unikÆtních 
charakteristik, kterØ jej odli�ují od ostatních (Dale et al. 2001). P�i rozpoznÆvÆní na zÆklad� 
vokÆlní signalizace identifikuje poslucha� konkrØtního volajícího jedince na zÆklad� 
unikÆtních znak� v hlasovØm projevu; identifikace doty�nØho jedince je nÆsledn� vyu�ívÆna 
p�i nejr�zn�j�ích interakcích. I pro zví�ata je d�le�itØ v�d�t, kdo je kdo (Tibbetts & Dale 
2007). JÆ se zde zabývÆm funkcemi zp�vu, a tak nÆsledující �Ædky budou zam��eny �ist� na 
rozpoznÆvÆní podle zp�vu u p�vc�. 

EtologovØ nejd�íve zkoumali vokÆlní rozpoznÆvÆní jako sou�Æst generÆlního programu 
na vysv�tlení organizace a vnímÆní zp�vu. Úsp�chy na tomto poli posunuly studie na œrove� 
dialekt�, rozpoznÆvÆní mezi sousedy a cizími a mezi sousedy navzÆjem. Nejzajímav�j�ím 
zji�t�ním, vychÆzejícím z t�chto prací, je, �e schopnost rozpoznÆvat sousedy podle zp�vu 
ovliv�uje velikost repertoÆru danØho druhu (Kroodsma 1976, Falls 1982). Mnoho prací se 
v�nuje rozpoznÆvÆní potomk� a rodi��, nap�íklad u koloniÆln� hnízdících ptÆk�. V tØto 
kapitole se zam��uji p�edev�ím na interakce dosp�lc� v rÆmci teritoriÆlního chovÆní.  

TerØnní studie rozpoznÆvÆní soused� odkryly mnoho komplikací. Jedním ze 
zÆkladních a nejd�le�it�j�ích problØm� je nalezení zp�sobu, kterým by bylo mo�no stanovit 
rozpoznÆvací schopnosti.Pokud toti� ptÆk neprojevuje r�znØ chovÆní p�i odpov�di na rozdílnØ 
zp�vy, m��e to mít n�kolik p�í�in: 1) Jedinec nerozpoznÆvÆ, a tak nem��e odpov�d�t r�zn�. 
2) Zp�v stimuluje ob�ma zp�soby sociÆlní situaci, na kterou se reaguje stejným zp�sobem. 3) 
Výzkumník selhal ve vyvolÆní odpov�di, nebo naopak neumí odpov�� rozpoznat (Stoddard 
1996). SrovnÆvací studie o rozpoznÆvÆní soused� mezi druhy s r�znou velikostí repertoÆru 
byly zalo�eny na p�edpokladu, �e sociÆlní podmínky, jako je teritorialita, jsou podobnØ mezi 
p�íbuznými druhy, a tak rozdíly v odpov�dích musí být dÆny rozdíly v rozpoznÆvací 
schopnosti poslucha�e.  

 
2.4.1.3. VokÆlní kódovÆní identity 

 Výsledky dosavadních výzkum� nazna�ují, �e identita jedince (samce) je 
v hlasovØm projevu (zp�vu) u p�vc� kódovÆna �ty�mi mo�nými zp�soby: (1) Ka�dý jedinec 
pou�ívÆ unikÆtní typ zp�vu nebo soubor typ� zp�vu (repertoÆr). Tato strategie byla zji�t�na 
nap�. u strnadce zp�vnØho (Melospiza melodia) (Beecher et al. 1994). (2) Ka�dý jedinec m��e 
sdílet typ zp�vu s jiným jedincem (song sharing), ale p�esto z�stÆvÆ ka�dý v rÆmci tohoto 
sdílení rozeznatelný. Tuto strategii z�ejm� vyu�ívÆ nap�. strnÆdka r��ovozobÆ (Spizella 
pusilla) (Nelson 1989). (3) UnikÆtní spektrÆlní �i hlasovØ charakteristiky mohou být zahrnuty 
ve v�ech hlasových projevech jedince. Tato situace je znÆma nap�. u sýkory ko�adry (Parus 
major) (Weary & Krebs 1992). (4) Sekvence, ve kterých se typy zp�vu objevují, mohou takØ 
vypovídat o individuÆlní variabilit�. To v�ak zatím z�stÆvÆ neotestovÆno. U druh� s 
obrovským repertoÆrem nemusí být ani �ty�i vý�e uvedenØ mechanismy k individuÆlní 
identifikaci samostatn� posta�ující � p�íkladem m��e být nap�. �pa�ek obecný (Sturnus 
vulgaris) (Gentner & Hulse 1998). U t�chto druh� m��e poskytovat identifika�ní informace 
stupe� organizace repertoÆru. Uspo�ÆdÆní je ve zp�vu klí�em k poznÆní jednotlivc� nap�. u 
�ervenky obecnØ (Erithacus rubecula), u slavíka obecnØho (Luscinia megarhynchos) jen 
�Æste�n� (Naguib & Todt 1998). �ervenka mÆ repertoÆr o 100-250 elementech na jednoho 
jedince. Variabilita se zde pohybuje v rÆmci ur�itých pravidel, a tak jsou ptÆci schopni 
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rozeznat nejen naru�itele, ale takØ sousedy navzÆjem (Brindley 1991). Zatím se v�ak neví, 
zdali �ervenka provÆdí rozpoznÆvÆní na zÆklad� jednotlivých element� �i celých sekvencí.  
 
2.4.1.4. Velikost repertoÆru vs. rozeznÆvÆní soused� 

Kroodsma (1976) poprvØ p�i�el s my�lenkou, �e velikost repertoÆru interferuje se 
schopností rozpoznÆvat souseda a naru�itele. Bylo navr�eno teoretickØ vysv�tlení, pro� by 
zvý�ení velikosti repertoÆru m�lo sní�it schopnost rozpoznÆvat sousedy (Stoddard 1996): (1) 
Jak se repertoÆr zv�t�oval, opera�ní pam�� poslucha�e p�estÆvala sta�it na p�ibývající 
mno�ství podn�t� k rozli�ení a kategorizovÆní. (2) Ka�dý zp�v je oproti velkØm po�tu 
ostatních zpívÆn mØn� �asto, a tak je poslucha�i dÆn men�í �as na to, aby se konkrØtní klí�ovØ 
zp�vy nau�il. (3) Rozdíly mezi typy zp�vu se zmen�ily, �ím� se zp�v samc� stal podobn�j�ím 
a za�al mÆst poslucha�e. SrovnÆvací studie tyto teorie do zna�nØ míry podporují. Druhy s 
malým repertoÆrem rozpoznÆvají sousedy a naru�itele velmi dob�e, druhy se st�ední velikostí 
repertoÆru (kolem 10 zp�v�) reagují mØn� a druhy s velkým repertoÆrem nerozli�ují v�bec 
(Falls 1982). Celkov� lze tuto zÆvislost pova�ovat za platnou p�edev�ím na �kÆle cca 1 � 25 
typ� zp�vu, tedy spí�e u druh� s men�ím repertoÆrem. U druh� s velkým repertoÆrem se tato 
zÆvislost projevuje vzÆcn�ji.  
 
2.4.1.5. Dear enemy efekt 

Studie zam��enØ na sousedskØ rozpoznÆvÆní t��í z dear enemy efektu, co� je tendence 
teritoriÆlních ptÆk� vykazovat ni��í agresi v��i znÆmým jedinc�m, �ili soused�m. D�vodem 
je nepot�eba tropit povyk, kdy� se soused ozývÆ ze svØho vlastního teritoria, kde se normÆln� 
projevuje. Pokud v�ak zpívÆ poblí� ptÆk neznÆmý, jednÆ se pravd�podobn� o jedince 
shÆn�jícího vlastní teritorium nebo EPC, a tedy o necht�nØho naru�itele, který ohro�uje 
suverenitu majitele teritoria. Rezidentní samec tedy reaguje slab�ji na samce sousedskØho a 
siln�ji na neznÆmØho. Pr�kazný rozdíl mezi odpov�dí na souseda a naru�itele lze pova�ovat 
za d�kaz o schopnosti tyto 2 kategorie rozpoznat. Rozli�ení mezi jednotlivými sousedy je 
v�ak obvykle slo�it�j�í ne� rozli�ení souseda a naru�itele. Prvý p�ípad vy�aduje pouze 
schopnost odli�it znÆmØ a neznÆmØ, kde�to rozli�ení mezi znÆmými jedinci navzÆjem 
znamenÆ t�ídit informace do mnoha skupin podle ur�itých charakteristik � a to je z�ejm� 
mnohem nÆro�n�j�í (Stoddard 1996). 
 
2.4.1.6. Song sharing 
 

Kombinace velikosti teritoria, v�rnosti danØmu okrsku a u�ení zp�vu �asto vyœstí v 
sousedství ptÆk�, kte�í sdílejí typy zp�vu (song sharing). Sdílení zp�vu u soused� m��e vØst 
a� k extrØmní podobnosti mezi jednotlivými ptÆky. Sdílení repertoÆru je zajímavý znak pta�í 
komunikace, proto�e je �asto pou�ívÆno v sam�ích interakcích (song matching). Charakter 
sdílení zp�vu se �asto odrÆ�í v œsp��nosti p�i ustanovení a obhajob� teritoria; jde tedy 
p�edev�ím o chovÆní spojenØ s teritorialitou. 

 
2.4.1.6.1. Song sharing a rozpoznÆvÆní 

Mnoho, pokud ne dokonce v�t�ina druh�, u nich� bylo zji�t�no rozli�ovÆní soused� a 
naru�itel�, vykazovala sdílení zp�vu (Stoddard 1996). Song sharing m��e uleh�it rozli�ovÆní 
naru�itele, proto�e sousedi zpívají navzÆjem sob� podobn�, na rozdíl od nov� p�íchozích. 
Objevuje se v�ak i opa�ný nÆzor, tedy �e podobnost ve zp�vu by mohla dokonce znemo�nit 
individuÆlní rozpoznÆvÆní jednotlivc� podle zp�vu. Schrodeder & Wiley (1983) navrhli 
ovlivn�ní identifikace soused� sdílením zp�vu na zÆklad� svØho výzkumu na sýko�e 
rezavobokØ (Parus bicolor). Druh je znÆm zna�ným sdílením zp�vu, je schopen rozli�ovat 
naru�itele od soused�, ale nikoliv sousedy od sebe. PodobnØ ovlivn�ní bylo zji�t�no i u sýkory 
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ko�adry (Parus major) (McGregor & Avery 1986), ale rozpoznÆvÆní jednotlivých soused� 
není zcela vylou�eno (Stoddard 1996). 

P�esto�e sdílení zp�vu (song sharing) v�t�inou zcela nevylu�uje schopnost rozli�ovat 
sousedy, m��e dÆt paradoxn� p�íle�itost naru�itel�m. Samec, který hledÆ teritorium, se m��e 
vloudit mezi teritoria n�kolika vzÆjemn� sousedících samc� a nau�it se jejich sdílený zp�v. 
Ten pak m��e vyu�ít jako nÆstroj pro zmatení rezidentních samc�, kte�í nejsou schopni zp�v 
rozli�it od ostatních samc� � tento jev je œst�edním tØmatem tzv. hypotØzy akustických 
mimikry (Acoustic mimicry hypotheses). Takovýmto zp�sobem obýval svØ teritorium, kterØ 
bylo sou�Æstí teritorií jiných samc�, samec strnadce zp�vnØho (Melospiza melodia) (Arcese 
1990). P�esto�e rezidentní samci obvykle rozpoznají cizího jedince, v tomto p�ípad� jej nejsou 
schopni odli�it od ostatních soused�. Sdílení zp�vu m��e samoz�ejm� znesnadnit za�len�ní 
samc� ze vzdÆlen�j�ích míst �ist� proto, �e nejsou schopni nau�it se p�íli� odli�ný zp�v. 
Pokud se jim to i p�esto poda�í, m��ou mít nadÆle problØm s rozpoznÆvÆní soused� a dal�ích 
naru�itel�, co� jim ztí�í udr�ení teritoria mezi ostatními samci.  

 
2.4.1.6.2. Song sharing vs. œsp��nost v sam�ích interakcích 
 Proto�e se zp�v sklÆdÆ z r�zných strukturÆlních �Æstí m��e být p�edm�tem sdílení 
zp�vu i r�znÆ stavební œrove� vokÆlního repertoÆru. Sdílení zÆkladních element� se m��e li�it 
od sdílení typ� zp�vu, kterØ obsahují takovØ jednotky ni��í œrovn� (slabiky). Samci s velmi 
podobným repertoÆrem na œrovni slabik, mohou tvo�it odli�nØ typy zp�vu na œrovni 
syntaktickØ. Rovn�� mohou sdílet r�znØ sekvence zp�vu zpívanØ v ur�itØm po�adí. Sdílení na 
ka�dØ hladin� m��e reflektovat informaci o plasticit� vokÆlních schopností a m��e mít 
rozdílnØ funk�ní aplikace. TakovÆ hierarchie byla zji�t�na u slavíka tmavØho (Luscinia 
luscinia). Samci sdílejí velkou �Æst zÆkladních komponent zp�vu (a� 80 %) nezÆvisle na tom, 
zda jde o sousedy �i vzÆjemn� naprosto neznÆmØ jedince. Na œrovni typ� zp�vu v�ak sdílejí 
prokazateln� v�t�í �Æst repertoÆru samci navzÆjem si sousedící. To nazna�uje vliv selekce na 
konkrØtní hierarchickØ jednotky celkovØ syntaxe zp�vu u p�vc� a jejich potencionÆlní roli 
v sociÆlních interakcích (Griesmann & Naguib 2002). 
 Proto�e sdílení zp�vu dÆvÆ potenciÆl u�ití zp�vu v �ad� sociÆlních interakcí, dÆ se 
p�edpoklÆdat, �e míra sdílení zp�vu m��e reflektovat sociÆlní uspo�ÆdÆní a s tím související 
schopnost udr�et teritorium. �pa�ek obecný (Sturnus vulgaris) je druhem, u kterØho zpívají 
ob� pohlaví. V mimohnízdní dob� se pohybuje v r�zn� velkých skupinÆch, kterØ jsou nez�ídka 
jednopohlavnØ. Zatímco ve skupinÆch samic bylo sdílení rovnom�rnØ mezi v�emi samicemi, 
mezi samci odrÆ�elo sociÆlní postavení (Hauserger et al. 1995). P�esto, �e se jednÆ o 
mimohnízdní období, dokazuje tato prÆce vliv schopnosti sdílet zp�v na sociÆlní uspo�ÆdÆní.  
 Pokud míra sdílení reflektuje sociÆlní hierarchii ve skupin� zimujících �pa�k�, mohla 
by rovn�� reflektovat kondici jedince a tedy schopnost uhÆjit teritorium v hnízdní dob�. 
Velikost repertoÆru u poddruhu strnadce zp�vnØho (Melospiza melodia cooperi) kolísÆ mezi 
7-14 typy zp�vu. Sdílení zp�vu je prokazateln� v�t�í mezi sousedy a klesÆ se vzdÆleností 
sam�ích teritorií. Samci ze vzÆjemn� sousedících teritorií sdílí pr�m�rn� 22% typ� zp�vu (0-
86%). Pravd�podobnost p�e�ití a udr�ení teritoria koreluje v konkrØtní subpopulaci 
s procentem sdílenØho zp�vu (Wilson et al. 2000). Schopnost jedince sdílet repertoÆr tak m��e 
slou�it jako indikÆtor sam�ích kompetitivních schopností udr�et a obhÆjit preferovanØ 
teritorium. 
 
2.4.1.7. Zvyk vs. rozpoznÆvÆní 

Men�í odpov�� na souseda je pova�ovÆna za sousedskØ rozpoznÆvÆní. M��e se jednat 
o pouhØ zvyknutí si poslucha�e na znÆmý zp�v, p�ichÆzející ze znÆmØho místa (Falls 1982). 
PozorovanÆ redukce agresivity na soused�v zp�v p�ichÆzející z jeho teritoria je v souladu s 
tímto mechanismem (Stoddard 1996). Zvyknutí si bylo �asto nejoblíben�j�ím, ale takØ z�ejm� 
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p�íli� jednoduchým vysv�tlením redukce agresivity. Recentní pokusy v�ak nazna�ují, �e 
odpov�� na souseda m��e mít daleko komplikovan�j�í pozadí. Samec strnadce zp�vnØho 
(Melospiza melodia) neodpovídÆ na sousedního samce stejným sdíleným zp�vem (song 
matching), ale zpívÆ jiným typem zp�vu, který s ním ale rovn�� sdílí (repertoire matching). 
Repertoir matching nem��e být pova�ovÆn za pouhØ zvyknutí, nebo� vy�aduje zapamatovÆní 
ka�dØho typu zp�vu ze sousedova repertoÆru nebo jeho sdílení. Vzhledem k tomu, �e 
takových soused� je obvykle n�kolik, vy�aduje tento jev schopnost p�i�azovÆní jednotlivých 
�Æstí repertoÆru konkrØtním samc�m (Beecher et al. 1994). 
 
 
2.4.2. Komunika�ní sít� 
 

V�t�ina akustických signÆl�, pou�ívaných ptÆky, je p�enÆ�ena na velkØ vzdÆlenosti, a 
tak se objevuje mo�nost interakcí mnoha jedinc� a to zdaleka nejen soused�. TØm�� v�echny 
studie jsou zam��eny na komunikaci mezi dv�ma jedinci (dyady), hlavn� pro jednoduchost a 
interpretovatelnost jednotlivých situací. Recentní studie p�estÆvají opomínat velký význam 
komunika�ních sítí, jejich� uspo�ÆdÆní a v nich probíhající interakce mají skute�nou 
výpov�dní hodnotu o reÆlných situacích v �ivot� zví�at. 
 Efektivita p�enosu na ur�itou vzdÆlenost œzce souvisí s funkcí n�kterých typ� 
vokalizace. N�kterØ pta�í signÆly, nap�íklad volÆní (alarm calls, distress calls), jsou utvÆ�eny 
takovým zp�sobem, aby mohly dorazit  k co nejvzdÆlen�j�ím poslucha��m. U samotnØho 
zp�vu, slou�ícího teritorialit� i k vÆbení samic, je situace daleko komplikovan�j�í.  
Významnou roli hraje takØ po�etnost œ�astník� chór� (komunika�ích sítí), kterÆ zna�n� 
ovliv�uje efektivitu p�enosu signÆl� - �asto více ne� samotnØ vlastnosti zp�vu. Paralelou 
chór� s velkým po�tem jedinc� u �ab a hmyzu m��eme najít i v pta�í �í�i. Cvr�ilky (r. 
Locustella) a hlavn� rÆkosníci (r. Acrocephalus) brÆní navzÆjem sob� velmi blízkÆ teritoria 
s relativn� velkou po�etností na omezenØm œzemí.  
 
2.4.2.1. Sm�rovÆní 
 Pta�í zp�v pou�itý v teritoriÆlních interakcích nevyhnuteln� vnímÆ mnoho poslucha��, 
ale zpravidla je ur�en jednomu konkrØtnímu individuu. Pokud je signÆl majitele teritoria 
doru�en k n�jakØmu naru�iteli, ten m��e bu� ustoupit nebo pokra�ovat v ovliv�ovÆní 
suverenity rezidentního samce. Naru�itel pak ustoupí jen v p�ípad� akustickØ výhru�ky nebo 
p�ímØ fyzickØ agrese. Aby takovkÆ situace mohla v rÆmci komunika�ních sítí v�bec nastat, je 
nutnØ ozna�it jedince, jemu� je signÆl ur�en (Brumm & Todt 2004). Zp�sob, jak ozna�it 
konkrØtního partnera interakce, je zm�nit n�jakou charakteristiku vokÆlního chovÆní. To m��e 
prob�hnout nap�. tak, �e rezidentní samec za�ne zpívat nebo pokud u� zpívÆ, zm�ní vlastní 
zp�v na zp�v zam��enØho poslucha�e (song matching). TakovÆ zm�na chovÆní mÆ jasný œ�el: 
zastra�it naru�itele. Mnoho studií song matchingu studuje song type matching, co� je zm�na 
typu zp�vu. Song matching v�ak m��e zahrnovat jakoukoliv �Æst zp�vu. Jiným zp�sobem 
ozna�ení (sm�rovÆní) vokÆlního chovÆní je zalo�eno na frekven�ním rozsahu. VolÆní o 
vysokØ frekvenci m��e sm��ovat k ur�itØmu poslucha�i, zatímco nízkÆ frekvence slou�í 
�irokØmu okolí poslucha�� (Naesbye & Dabelsteen 1990). Mnoho druh� se takØ otÆ�í hlavou 
k jedinci, se kterým interagují. I takovØ chovÆní m��e napomoci k rozli�ení cíl� komunikace.  
 
2.4.2.2. SoukromÆ komunikace 
 V n�kterých p�ípadech m��e zp�vÆk získat výhodu zadr�ovÆním informací p�ed 
v�t�inou œ�astník� komunika�ní sít�. StÆvÆ se to v p�ípadech, kdy by signÆl vyvolal 
necht�nou aktivitu okolních samc�. Jiní samci by mohli na zÆklad� signÆlu vyu�ít situace, 
kterou signalizující ptÆk zamý�lel a pokusit se vniknout do jeho teritoria, pop�ípad� se sna�it o 
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EPC s jeho partnerkou. Díky vyu�ití doty�nØ informace mÆ cizí samec men�í �anci, �e bude 
p�isti�en. Tichý zp�v u �ervenky (Erithacus rubecula) nebo twitter song u kosa (Turdus 
merula) jsou pou�ívÆny ve velmi agresivních sporech, co� nazna�uje snahu vyhnout se 
p�ítomnosti dal�ích naru�itel� v dob� vlastního zaneprÆzdn�ní (McGregor & Dabelsteen 
1996). Sm�rovÆní zvuku je ovlivn�no kombinací n�kolika faktor�, a to velikostí t�la a hlavy, 
rozevírÆním zobÆku a frekvencí vokalizace. Dal�í mo�ností minimalizace necht�nØho �í�ení je 
vhodnÆ kombinace s jinými typy signÆl�. U ptÆk� jsou to hlavn� signÆly vizuÆlní. 
Komunikace za pomoci zraku je v�ak umo�n�na pouze tehdy, jsou-li dva jedinci na dohled. 
Teprve v tomto p�ípad� m��e být vyu�ita vhodnÆ kombinace akustických a behaviorÆlních 
signÆl� k navÆzÆní soukromØho komunika�ního kanÆlu.  
 
2.4.2.3. Eavesdropping 
 P�es pokusy o zabezpe�ení komunika�ních kanÆl� m��e mnoho jiných jedinc�, 
nepodílejících se na aktivní komunikaci, zachycovat signÆly a tím se podílet na tvorb� 
komunika�ních sítí. Poslucha� tak m��e obdr�et informace monitorovÆním cizích interakcí. 
ExtrahovÆní informací z cizích �rozhovor�� je univerzÆlním rysem komunika�ních sítí 
(Shennan et al. 1994). Poslucha� je ozna�ovÆn jako nelegitimní œ�astník (Verrell 1991) a jeho 
chovÆní se pak popisuje jako eavesdropping (naslouchÆní).  
 MonitorovÆní aktivity soused� skrz jejich vokalizaci m��e poskytnout pou�itelnØ a 
u�ite�nØ informace o sm�ru �i pozici naru�itele v teritoriÆlním systØmu (Naguib et al. 2004). 
SystØm propojení teritorií komunika�ní sítí byl dob�e popsÆn nap�. u kardinÆla �ernobrvØho 
(Paroaria gularis), kde informace o pozici naru�itele byla jasn� indikovÆna interakcí mezi 
sousedy (Eason & Stamps 1993). Tento druh brÆní lineÆrní teritoria podØl �ek a jezer. 
Naru�itel vyvolÆ volÆní s nÆsledným pronÆsledovÆním a je okam�it� vyprovozen rezidentním 
samcem na hranice teritoria dob�e viditelnými eskortovacími lety. V�t�ina naru�itel� byla 
detekovÆna neprodlen� potØ, jakmile byli vyhnÆni ze sousedního teritoria (90%). V opa�nØm 
p�ípad�, tedy pokud nebyl doty�ný vet�elec zaznamenÆn v sousedních teritoriích, byl 
rezidentním samcem odhalen pouze v 15% p�ípad�. V�t�ina vniknutí ze strany, kde není 
�ÆdnØ obsazenØ teritorium, byla zachycena ihned v 55% p�ípad�. To nasti�uje pozornost 
samc� v��i soused�m a tendenci naru�itel� vyhýbat se hÆjeným teritoriím, jako�to cestÆm 
k vniknutí (Eason & Stamps 1993). NaslouchÆní p�i interakcích mezi sousedy m��e 
poskytnout mnohem více informací, ne� je pouhÆ p�ítomnost naru�itele (Peake et al. 2001). 
Vyu�ití naslouchÆní m��e spo�ívat takØ ve vzÆjemnØm vyhnutí dvou œsp��ných soused�. 
Rezidentní samci mohou vyu�ít svØ sousedy v komunika�ní síti jako m��ítko k hodnocení 
kvalit jiných samc� (McGregor 1993). Tato my�lenka mÆ zÆklad v p�edpokladu dobrØho 
odhadu bojových schopností soused� nabytØho ze vzÆjemných interakcí a schopnosti 
srovnÆvat. Ko�adry (Parus major) hodnotí podle vlastních zku�eností a informací získaných 
odposlechem. Samci zpívají více v odpov�di na jedince, kte�í vyhrÆli n�jakou sousedskou 
rozep�i nebo na samce œpln� neznÆmØ. Na ty, co prohrÆli, reagují mØn� (Peake et al. 2001, 
2002). Slavíci (Luscinia megarhynchos) reagují více na samce, kte�í v sousedskØ interakci 
projevovali v�t�í agresi ve form� na�asovÆní p�ekryvu  zp�vu rivala (Naguib & Todt 1997). 

To, �e zp�v poskytuje zÆsadní informace pro hodnocení relativních kompetitivních 
schopností, je dÆno dv�ma fakty (McGregor & Dabelsteen 1996): (1) Zp�v je individuÆln� 
odli�ný a schopnost rozpoznÆvat jedince podle zp�vu je �iroce vyu�ívÆna (viz IndividuÆlní 
rozpoznÆvÆní). (2) Charakter interakcí, p�esn�ji na�asovÆní, poskytuje informace o ochot� 
jedinc� navy�ovat agresivní chovÆní a tedy o jeho schopnostech bojovat.  

Hodnocení potencionÆlních konkurent� za pomoci odposlechu mÆ �ty�i selektivní 
výhody pro poslucha�e (McGregor & Dabelsteen 1996): 1) Informace je získÆna bez rizika 
zran�ní v blízkých interakcích. 2) Poslech na ur�itou vzdÆlenost není nijak energeticky 
nÆkladný. 3) Zví�ata zpravidla vyhrÆvají �arvÆtky pokud mají výhodu p�ede�lØho varovÆní (to 
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v�ak m��e být dÆno odhalením velkØ síly protivníka b�hem naslouchÆní a nÆslednØm 
vyhnutím se p�edem prohranØmu konfliktu). 4) Informace o relativní bojovØ schopnosti 
jedince m��e umo�nit vlastníku teritoria zvÆ�it nÆklady a zisk z hÆjení zdroj� a zvolit 
nejvýhodn�j�í strategii. OdposlouchÆvající jedinec takØ m��e odhadovat zm�ny v kondici 
soused� podle zm�n  œsp��nosti v �arvÆtkÆch, co� mu m��e napomoci p�i hodnocení �ancí na 
vlastní uchvÆcení jejich dr�av.  

VelkÆ �Æst problematiky zabývající se odposlechem u ptÆk�, je zatím jen teoretickÆ a 
nabízí �irokØ pole p�sobnosti pro dal�í výzkum.  
 
 
2.4.3. VokÆlní interakce dvou samc� 

 
V�t�ina zví�ecích komunika�ních systØm� je charakterizovÆna reciprocitou, tzn. role 

poslucha�e a zp�vÆka se m��e m�nit, kolísÆ takØ postavení jednotlivých ptÆk� p�i interakci. 
ZnamenÆ to, �e komunikace je dynamickÆ a zahrnuje interaktivní vým�nu signÆl�. Dobrým 
p�íkladem je zp�v teritoriÆlních samc�, u kterých se m��e m�nit jak typ zp�vu, tak na�asovÆní 
v relativn� krÆtkØm �ase, n�kdy i zp�v od zp�vu. P�esto, �e interaktivní vým�na signÆl� je 
�asto popisovÆna jako fenomØn dvou samc� (dyad), v�t�ina samc� se projevuje v rÆmci 
zvukových polí jiných samc�, a tak se stÆvÆ sou�Æstí komunika�ní sít� v rÆmci ni� interaguje 
(Mcgregor 1993). Reakce teritoriÆlních samc� na stimul v podob� konspecifickØho zp�vu je 
r�znÆ nejen mezi druhy, ale i mezi jednotlivci stejnØho druhu, ba dokonce v rÆmci jedince. 
Smith (1996) rozd�luje reakce do �ty� zÆkladních skupin. (1) Jedinec se v reakci na zp�v stÆvÆ 
pozorným, ale nep�ibli�uje se, zpívÆ rychleji, nebo rovnom�rn�, m��e takØ odpovídat. (2) 
PtÆk ztichne a zkoumÆ, p�istupuje, zastavuje se a zase pokra�uje, �asto a� za zdroj zvuku, dÆle 
zkoumÆ a m��e p�ijít blí�. StÆle je potichu. (3) P�iblí�í se, nebo ne a zpívÆ aby vyvolal 
odpov�� neviditelnØho, �asto za�ínÆ potichu. (4) sna�í se p�iblí�it a hlasov� projevovat, 
pokou�í se vyvolat konfrontace. Snaha vyvolat odpov�� se nazývÆ probing.  

 
2.4.3.1. Zp�v jako zbra� teritoriÆlní obrany 

U v�t�iny druh� je vrchol vokÆlní aktivity v dob� hnízd�ní. B�hem sezóny samci 
zpívají hodiny, p�itom není œpln� jasnØ, komu je zp�v ur�en, zdali samicím nebo jiným 
samc�m. PtÆci se mohou chovat odli�n� v zÆvislosti na tom, jestli jsou poslouchÆni nebo ne. 
Výrazný vliv na zp�vovou aktivitu samc� mÆ i to, kdo je zrovna poslouchÆ � samoz�ejm� 
pouze v p�ípad�, �e jsou si poslucha�e v�domi, resp. o n�m v�dí. Výsledky pokus� nazna�ují 
pou�ití sam�ího zp�vu v dyadových interakcích, kterØ slou�í k obran� teritoria a hÆjení pozice 
ve spole�enskØm �eb�í�ku. Samci zpívají proti sob�, �emu� se obecn� �íka countersinging.  

Veliký význam zp�vu v systØmu teritoriÆlní obrany, byl dokÆzÆn p�i pokusech, kterØ 
se zabývaly vlivem zbarvení samc� na schopnost zpívat (muting). Metodika takových pokus� 
spo�ívala v �odst�i�ení� inervace syringeÆlního aparÆtu, nebo propíchnutí interklavikulÆrního 
vaku (Peek 1972, Smith 1979). PotØ bylo sledovÆno, zda  n�mota ovliv�uje obranu teritoria. 
McDonald (1989) zbavoval hlasu strnadce pob�e�ní (Ammodramus maritimus). ZtrÆta 
schopnosti zpívat obvykle znamenala ztrÆtu �Æsti, nebo i celØho teritoria ve prosp�ch samc� 
z okolních teritorií.  

Pokud ztrÆta hlasu sni�uje schopnosti samce brÆtnit teritorium, m��e být zp�v 
pova�ovÆn za prost�edek k jeho udr�ení? Aby v�dci zodpov�d�li tuto otÆzku, odstranili samce 
z jejich teritorií a nahradili je za�ízením, kterØ produkovalo v pravidelných intervalech 
nahrÆvky hlasu. Výsledky studia sýkory ko�adry (Parus major), vlhovce �ervenok�ídlØho 
(Agelaius phoeniceus), strnadce b�lohrdlØho (Zonotrichia albicollis) a strnadce zp�vnØho 
(Melospiza melodia) (Nowicki & Searcy 2004) nazna�ují, �e tomu tak skute�n� je. Obsazení 
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teritorií s nahrÆvkou trvalo dØle, ne� obsazení teritorií bez nahrÆvky. Zp�v je tedy významným 
prost�edkem  k udr�ovÆní a obhajob� teritoria.  

 
2.4.3.2. Interakce dvou samc� 
 
 VokÆlní interakce mezi samci jsou nÆpadným chovÆním a jsou tak pravd�podobn� 
nejvíce studovaným aspektem akustickØ komunikace u ptÆk�. Pro co nejlep�í podchycení 
interakcí je t�eba stanovit zÆkladní otÆzky problematiky. PtÆme se v zÆsad� na t�i: 1) Kdo se 
œ�astní interakcí?, 2) Pro� k interakcím dochÆzí? a 3) Co se p�i nich odehrÆvÆ, tedy co 
sledujeme? : 
Ad 1) Nejd�le�it�j�í jednotkou komunika�ních systØm� je jedinec a v dyadových interakcích, 
jen� jsou nej�ast�j�ím objektem analýz, rozli�ujeme obvykle rezidentního teritoriÆlního samce 
a naru�itele.  
Ad 2) K interakcím dochÆzí hlavn� kv�li odstra�ení naru�itele a udr�ení nebo ustanovení 
teritoria.  
Ad 3) Na poslední otÆzku je rovn�� jednoduchÆ odpov��. Sledujeme chovÆní p�i zp�vu a 
obsah zp�vu samotnØho.  
 Nej�ast�ji jsou popisovÆny dva aspekty vokÆlní komunikace. Výb�r vokalizace 
ptÆkem z jeho repertoÆru a na�asování interakcí mezi jedinci. PtÆci mohou vybírat mnoho 
znak� zp�vu b�hem interakcí. Nejjednodu��í hladina výb�ru zp�vu je zm�na vokalizace, kdy� 
prot�j�ek zm�ní zp�v (song switching). U mnoha druh� je song switching  kombinovÆn se 
song matching.  P�i song matching se ptÆci sna�í zpívat zp�vem, který je alespo� v n�kterých 
parametrech co nejpodobn�j�ím zp�vu oponenta (Smith 1991). U n�kterých druh� se d�je 
p�esn� naopak. PtÆci odpovídají œpln� jiným zp�vem a sna�í se vyhnou œ�asti v song 
matchingu. Song switching je u n�kterých druh� problematický, proto�e r�znØ typy zp�vu 
v jejich repertoÆru nejsou funk�n� ekvivalentní a znaky zp�vu souvisejí spí�e s hladinou 
intenzity reakce. Kos �erný (Turdus merula) nap�íklad vyu�ívÆ k vyjÆd�ení r�znØho vylad�ní 
p�i interakcích r�zných kombinací zm�ny intenzity a typu zp�vu (Smith 1996).  

P�i vzÆjemných interakcích se mohou m�nit takØ r�znØ aspekty na�asovÆní zp�vu. 
Nejjednodu��í aspekt je stupe� synchronizace. Zde jsou k dispozici dv� extrØmní strategie - 
jedinci se bu� pokou�í vyhnout se sou�asnØ vokalizaci (song alterning) nebo se naopak sna�í 
svým zp�vem �asov� p�ekrývat zp�v protivníka (song overlapping). Ve speciÆlních p�ípadech 
nep�ekrývavØho zp�vu se jeden z partner� komunikace ujímÆ role vedoucího, �i naopak 
nÆsledovníka – to bylo zji�t�no nap�. u st�ízlíka ba�innØho (Cistothorus palustris) vlhovce 
�ervenok�ídlØho (Agelaius phoeniceus) (Kroodsma 1979, Smith & Norman 1979). 
V n�kterých interakcích mohou být kombinovÆny aspekty výb�ru zp�vu a na�asovÆní 
sou�asn�. P�i song matching vyu�ívÆ sýkora ko�adra (Parus major) k napodobovÆní dØlky 
strof a typy zp�vu (McGregor et al. 1992). Na�asovÆní p�i interakcích na velkou vzdÆlenost je 
komplikovÆno pomalou rychlostí zvuku. Relativní pozice ptÆka je takØ d�le�itou prom�nnou.  
 
2.4.3.2.1. Song matching a switching jako konven�ní signÆl 
 Konven�ní signÆly jsou komunika�ní signÆly libovolnØ formy, kterØ souvisí se 
specifickým kontextem spole�enských zvyklostí. Oproti jiným signÆl�m jsou konven�ní 
signÆly charakteristickØ tím, �e nÆklady na jejich produkci jsou malØ, a� zanedbatelnØ 
(Vehrencamp 2001). Na vývoj a stabilitu konven�ního signÆlu u zví�at tedy nemají vliv 
n�jakÆ energetickÆ, p�ípadn� fyzikÆlní omezení. Mezi signalizujícími zví�aty vznikÆ konflikt, 
ze kterØho zpravidla vyjde jeden vít�z a jeden pora�ený. Cena, kterou pora�ený jedinec 
zaplatí, udr�uje stabilitu tohoto chovÆní. Pokud tedy jedinec signalizuje nepravdiv�, je 
potrestÆn oponentem, kterØho zp�sob signalizace (v tomto p�ípad� nepravdivÆ) vyprovokuje 
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k odpov�di. SystØm konven�ní signalizace je tak chrÆn�n proti podvodník�m, kte�í by cht�li 
fale�n� signalizovat na ur�itØ signÆlní œrovni (Zahavi 1993). 
 Model hry konven�ních signÆl� pro svÆrlivØ situace vytvo�il Enquist (1985). Kritický 
p�edpoklad takovØho modelu je p�ítomnost dvou kompetitor�, kde ka�dý znÆ svØ kvality, ale 
neznÆ ty soupe�ovy. Ve v�t�in� model� ka�dý oponent disponuje dv�ma alternativními 
signÆly mezi nimi� volí (A, B). Evolu�n� stabilní rozhodnutí je pou�ít signÆl A pokud se 
jedinec cítí silný, nebo je siln� motivovaný. SignÆl B v opa�nØm p�ípad�. K napadení dochÆzí 
pokud se oba jedinci projevují stejnou silou. V p�ípad� velkØho rozdílu volí slab�í œt�k, 
siln�j�í vy�kÆvÆ, aby dal mo�nost œstupu a potØ napadÆ. Politika takovØho chovÆní nazna�uje, 
�e se soupe�i navzÆjem testují, zvlÆ�t� ti signalizující podobnou sílu. Poctivost je udr�ovÆna 
vysokou daní za fale�nou signalizaci síly, kterÆ spo�ívÆ v napadení siln�j�ím jedincem. Pokud 
jsou kompetito�i velmi rozdílní pak t��í ze vzÆjemnØho vyhnutí. Neriskují ztrÆtu energie, 
p�ípadn� zdraví.  
 Na zÆklad� mnoha studií se zdÆ, �e p�vci v sam�ích interakcích vyu�ívají prÆv� 
konven�ních signÆl�. Aby tomu tak skute�n� bylo, musel by zvukový signÆl poskytovat 
rychlou informaci o kondici a motivaci jedince, podobn� jako n�kterØ klasickØ konven�ní 
signÆly v podob� skvrn na k��i je�t�r� p�ípadn� pe�í n�kterých ptÆk� (Lemel & Wallin 1993, 
Qvarnstrom 1997). Rychlost p�i song matching, p�ípadn� song switching mezi typy zp�vu je 
vhodným kandidÆtem (Searcy et al. 1999).  
 
2.4.3.2.2. Song matching  

Type matching, p�i kterØm proti sob� zpívají samci sdílející alespo� �Æst typ� zp�vu, 
spo�ívÆ v odpovídÆní si stejným typem zp�vu. To bylo jako první pova�ovÆno za zp�sob 
sm�rovÆní, jinak nekontrolovan� se �í�ícího signÆlu, ke konkrØtnímu jedinci (Bremond 1968). 
SignÆl, který sm��uje k jinØmu jedinci (jako napodobení) m��e blí�e ur�it jeho specifitu. 
V sou�asnØ dob� je type matching pova�ovÆn za chovÆní s agresivním podtextem. Type 
matching je obvykle asociovÆn se zvy�ující se agresivitou a ustanovovÆním teritoria na 
za�Ætku sezóny. U mnoha druh� vyvolÆvÆ agresivní odpov��. Pat�í mezi n� nap�.: p�nkava 
obecnÆ (Fringilla coelebs) (Hinde 1958), sýkora ko�adra (Parus major) (Krebs et al. 1981) a 
strnadec zp�vný (Melospiza melodia) (Beechere et al. 2000). Pokud mÆ samec pouze jeden 
typ zp�vu, m��e jeho do�asným p�izp�sobením docílit vhodnØho pou�ití v interferencích, 
p�ípadn� se pokusit vyhnout konfrontaci (Wasserman 1977). Sýkora �ernohlavÆ (Poecile 
atricapilla) mající jen jeden typ zp�vu v repertoÆru vyu�ívÆ k song matching rozdíl� ve 
frekvenci a �asových parametr� zp�vu. Za pomocí song matching ve frekvenci navy�uje 
hladinu agresivity p�i interakci (Otter et al. 2002). Jestli�e samec imituje mnoho typ� zp�vu a 
jeho repertoÆr obsahuje mnoho rozdílných typ�, zv�t�uje se i potencionÆl  pro plnohodnotnØ 
zapojení do interakcí v podob� countersinging (hlasovÆ interakce dvou jedinc�). Strnadec 
zp�vný (Melospiza melodia) reaguje nejvíce na matching, ve kterØm je vyu�ito více typ� 
zp�vu (Anderson et al. 2005). P�edm�tem studia bylo i to, jakou roli hraje song matching 
v signalizaci sociÆlního uspo�ÆdÆní mezi jednotlivými samci amerických st�ízlík� 
(dominance/pod�ízenost). V terØnních podmínkÆch v�ak nemohly být vzÆjemnØ vztahy 
jednotlivých samc� nÆle�it� dokumentovÆny, p�edev�ím v d�sledku zna�nØ komplexity jak 
repertoÆru, tak jednotlivých interakcí (Kroodsma 1979). ZkoumÆní ptÆk� vychovaných 
v laborato�ích prokÆzalo roli u�ení v osvojovÆní jednotlivých typ� zp�vu. Rovn�� se potvrdila 
nenÆhodnost role lídra a nÆsledovníka. Z pokus� takØ vyplývÆ, �e uspo�ÆdÆní v duelech 
reflektuje velikost samc�, v�k a dominanci. Tyto parametry by tedy mohly být pou�ity jak 
samci tak samicemi k hodnocení fitness potencionÆlních rival� �i partner� (Kroodsma 1979).  

Sna�ím se d�sledn� rozli�ovat mezi song matching a song sharing, kterØmu se 
zÆm�rn� v�nuji jinde. DomnívÆm se, �e by se tyto dva pojmy m�ly rozli�ovat daleko 
d�sledn�ji ne� tomu skute�n� je. V p�ípad� song sharing je sdílením zp�vu dosahovÆno 



 18 

vytvo�ení sousedství navzÆjem znÆmých ptÆk�, kte�í v��i sob� reagují výrazn� mØn� 
agresivn�, ne� v��i cizím naru�itel�m. Song sharing vyœs�uje v utvÆ�ení populací samc� 
zpívajících vícemØn� podobnými zp�vy, kterØ pak  mohou ur�ovat genetickou p�íbuznost 
(v p�ípad�, �e se jedinci vracejí nebo z�stÆvají v  míst� narození a sdílí místní zp�v, tzn. 
projevují výraznou míru filopatrie). Druhou mo�ností je u�ení se zp�vu nep�íbuzných soused� 
a vytvo�ení tzv. song neigbourhoods (sousedství), kdy samci dÆvají najevo soused�m 
obhajujícím sousední teritoria svou stÆlou p�ítomnost. Song sharing tedy pova�uji za zp�sob 
vyhnutí se agresivním interakcím díky identifikaci spole�ným zp�vem. Sdílení zp�vu je 
samoz�ejm� nezbytnou podmínkou pro mo�nost p�ipodob�ovÆní zp�vu (song matching). 
Song matching a s ním související song switching naopak slou�í k napodobovÆní ve snaze 
konfrontaci vyvolat. Song matching tedy takØ znamenÆ sdílení, ov�em toto sdílení je vyu�ito 
k ustavení vztahu dominance vs. pod�ízenost (pravd�podobn� rolemi lídr/nÆsledovník). 
NeznamenÆ to, �e jedinci kte�í spolu sdílejí zp�v (song sharing), spolu nemohou p�ichÆzet do 
agresivních interakcí, p�i kterých dochÆzí k matching a switching sdíleným zp�vem. K takovØ 
situaci v�ak dojde obvykle pouze v p�ípad�, �e samci poru�í dohodnutØ sousedskØ hranice.  

Tyto dva pojmy jsou v n�kterých �lÆncích zam��ovÆny a na �tenÆ�e  to m��e p�sobit 
pon�kud zmaten�.  CelÆ problematika rozli�ení t�chto pojm� a jejich testovÆní je velmi dob�e 
podchycena Burtem et al. (2001). Ten zkoumal rozdíly v reakci na song type matching, který 
pova�uje p�edev�ím za prost�edek sm�rovÆní signÆlu k ur�itØmu jedinci, ale takØ za snahu o 
ustanovení spole�enskØho �eb�í�ku, a repertoire matching. Sdílení celØho repertoÆru se 
obvykle d�je v rÆmci skupiny vzÆjemn� si znÆmých soused�. Samci strnadc� zp�vných 
(Melospiza melodia) reagovali agresivn�ji na song type matching, ne� na repertoire matching. 
Nejsiln�j�í reakce byla v souladu s mým chÆpÆním jak song sharingu, tak song matchingu 
zji�t�na na neznÆmý zp�v, který simuluje interakci dvou naprosto neznÆmých samc� 
(naru�itel vs. rezidentní samec).  
  
2.4.3.2.3. Song switching 
 Mezi p�vci se �asto setkÆvÆme s existencí mnoha typ� zp�vu s ekvivalentní funkcí. 
TakovÆ rozmanitost zp�vu m��e poskytovat mo�nost st�ídat �i p�epínat mezi jednotlivými 
typy zp�vu b�hem souvislØ produkce (song-type switching). Rychlost st�ídÆní je zna�n� 
variabilní mezi druhy. Na jednØ stran� samci n�kterých druh� zpívají jeden typ zp�vu 
nes�etn�krÆt p�ed tím, ne� p�epnou na nový, zatímco jinØ druhy zp�v p�epínají na jiný typ po 
ka�dØm zp�vu. Zvý�ení frekvence p�epínÆní mezi r�znými typy zp�vu m��e slou�it jak 
k vÆbení samice, tak odrazovÆní naru�itel� teritoria. Samci m�ní typy zp�vu více p�i vystavení 
receptivní samici nap�. u st�ízlíka pok�ovního (Thryomanes bewickii),  st�ízlíka zahradního 
(Troglodytes aedon), st�ízlíka obecnØho Troglodytes troglodytes (Kroodsma 1977) a vlhovce 
�ervenok�ídlØho (Agelaius phoeniceus) (Smith & Reid 1979) nebo kdy� samice opustí samce 
� to bylo zji�t�no u vlhovce zÆpadního (Sturnella neglecta) (Horn & Falls 1991). Searcy & 
Yasukawa (2004) zjistili, �e frekvence song switching u vlhovce �ervenok�ídlØho (Agelaius 
phoeniceus) je t�ikrÆt v�t�í po stimulu samice, ne� po sam�ím stimulu. P�vu�ka modrÆ 
(Prunella modularis) p�eskakuje ze zp�vu na zp�v desetkrÆt rychleji p�i hledÆní samice, ne� 
p�i sam�ích interakcích (Langmore 1997). 

P�es velký význam song switching ve vÆbení samic nelze opomenout jeho u�ití v 
sam�ích interakcích. Vlhovec východní (Sturnella magna) zvy�uje frekvenci song switching 
v odpov�di na naru�ení teritoria jiným samcem (D·Agincourt & Falls 1983) a vlhovec zÆpadní 
(Sturnella neglecta) p�ed, b�hem a po pronÆsledovÆní cizího samce a p�i upozor�ovÆní na 
hranice svØho teritoria (Horn & Falls 1991). Strnadec zp�vný (Melospiza melodia) zvý�í 
rychlost song switching v agresivn�j�ích sam�ích interakcích (Kramer et al. 1985) a st�ízlík 
karolinský (Thryothorus ludovicianus) zvý�í frekvenci song switching v odpov�di na 
playback konkurence (Simpson 1985). 
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 Výsledky t�chto studií nazna�ují, �e zvý�ení rychlosti song switching hraje roli jak 
v mezi- tak ve vnitropohlavních interakcích. Rapidní song switching m��e p�itahovat samice 
a naopak odrazovat cizí samce ukÆzkou velikosti repertoÆru, vyu�ívat sami�í nÆklonnosti pro 
variabilitu, nebo hrÆt roli gradujícího signÆlu v agresivních interakcích (Langmore 1997).  
 Song switching je velmi �asto doprovÆzen song matching a p�i výzkumu interakcí by 
n�m�l být jejich vztah opomenut; nap�. sýkora ko�adra (Parus major) reaguje daleko mØn� na 
song switching bez zapojení song matching ne� naopak, tzn. pokud je p�i song switchingu 
pou�ívÆn takØ zp�v, který je zÆrove� napodobením (matching), vyvolÆvÆ siln�j�í reakci (Peak 
et al. 2005).  
 
2.4.3.2.4. Alternating a overlapping 

Jedním z nejzajímav�j�ích aspekt� sam�ích vokÆlních interakcí je na�asovÆní zp�vu. 
Na�asovÆní produkce m��e být relativn� jednoduchou strategií, proto�e poskytuje mo�nost 
specifikovat hodnotu signÆlu bez velkØ variability repertoÆru. IndividuÆlní rozpolo�ení 
jedince v konfliktech pak m��ou druhy s malým repertoÆrem oznamovat rychlostí zp�vu, 
p�ípadn� zkracovÆním jeho �Æstí. Samci se takØ mohou pokusit jednodu�e vyhnout 
sou�asnØmu zpívÆní. Mohou koordinovat zp�v b�hem dyadickØ interakce tak, aby se st�ídali 
(alternating) nebo p�ekrývali (overlapping). V extrØmních p�ípadech m��e dojít k p�ekryvu 
ka�dØho zp�vu druhØho samce. 

Koncept song alternating a song overlapping a s nimi asociovaných typ� chovÆní 
ptÆk� vedl k vytvo�ení t�í odli�ných hypotØz: (1) ani jedno chovÆní nemÆ zvlÆ�tní význam, 
v�echno je to více mØn� nÆhodný fenomØn. (2) oba zp�soby vým�ny signÆl� mají stejný 
význam spo�ívající v ur�ení a ozna�ení prot�j�ku v interakci. (3) signÆl rovn�� ozna�uje 
poslucha�e, ale signÆlní hodnota obou parametr� je rozdílnÆ, overlapping reprezentuje v�t�í 
vzru�ení (nabuzení) zp�vÆka (Dabelsteen  et al. 1997).  

A�koliv byla mo�nost výzkumu funkce p�ekryvu (overlapping) pomocí playback� 
navr�ena ji� p�ed �adou let, velmi mÆlo pokus� se problematice skute�n� v�novalo 
(Dabelsteen & McGregor 1996). P�esto existuje relativn� dost d�kaz� o pou�ití p�ekryvu 
zp�v� ve svÆrlivých interakcích. V�t�ina studií v terØnu se zabývala signÆlní hodnotou song 
overlapping u sýkory ko�adry (Parus major), �ervenky obecnØ (Erithacus rubecula) a u 
slavíka obecnØho (Luscinia megarhynchos) (Dabesteen et al. 1996, Dabesteen et al. 1997, 
Naguib 1999, Naguib et al. 2006). Tyto pokusy prozradily d�le�itost song overlapping ve 
stup�ovÆní odpov�di na blízkØ vzdÆlenosti. Mennill & Ratcliffe (2004) ukÆzali, �e 
overlapping u sýkory �ernohlavØ (Poecile atricapillus) je výhru�ným signÆlem s r�znými 
dopady na oponentovo chovÆní. Na mezidruhovØ œrovni m��e chovÆní doprovÆzející 
na�asovÆní zp�vu zna�n� kolísat. Nap�íklad slavík obecný (Luscinia megarhynchos) b�hem 
p�ekryvu zpívÆ rychleji a p�eru�uje více zp�v ne� b�hem st�ídÆní (Naguib 1999). Sýkora 
ko�adra (Parus major) reaguje na overlapping v�t�í variabilitou v dØlce frÆzí a celkovØho 
zp�vu (Dabelsteen et al. 1996). Naguib & Kipper (2006) posunuli znalosti tohoto fenomØnu 
je�t� dÆl kdy� zjistili, �e slavík obecný (Luscinia megarhynchos) signalizuje míru agresivity 
mírou overlappingu, co� naprosto jasn� ukazuje na jeho velký význam v komunikaci.   

 Song alternating (st�ídÆní) se zdÆ být d�le�itým spí�e na v�t�í vzdÆlenosti. �ervenka 
obecnÆ (Erithacus rubecula) se p�i interakcích s rivaly projevuje jak st�ídÆním, tak 
p�ekryvem  � vyu�ívÆ tedy ob� strategie za obdobným œ�elem. Zatímco p�ekrývÆní se v�ak 
objevovalo typicky v blízkosti oponenta, alternating byl provÆd�n na jakoukoliv vzdÆlenost 
(Brindley 1991). Je to pravd�podobn� dÆno omezenou rychlostí p�enosu zvuku vzduchem na 
del�í vzdÆlenost. P�i p�ekrývÆní je nejspí� takØ velmi t��kØ lokalizovat partnera duelu 
jednodu�e proto, �e ptÆci se p�ekrývají, zpívají tedy ve stejnou dobu, a tak jim �iní problØm 
sledovat pozici prot�j�ku. Problematice pozice a p�ekryvu se v�noval Poesel & Dabelsteen 
(2005). Zkoumali vliv pozice prot�j�ku na mí�e song overlapping u sýkory mod�inky (Parus 
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caeruleus). Pokud byl p�ekryv velký a pozice jednotlivých ptÆk� se m�nila, ptÆci byli p�i 
zachovÆní intenzity (�etnosti) zp�vu schopni sledovat zdroj (protivníka) výrazn� pomaleji. To 
nazna�uje mo�ný problØm lokalizace p�i sou�asnØm vokÆlním projevu. Samci strnada lu�ního 
(Miliaria calandra) p�istupovali ke zdroji zp�vu p�i playbackovØm experimentu zam��enØm 
na song alternating rychleji a trÆvili u n�j více �asu, co� nazna�uje snadn�j�í nalezení 
prot�j�ku (Osiejuk et al. 2007). 

Za hlavní funkci overlapping a alternating pova�uji sm�rovÆní odpov�di a 
signalizovÆní momentÆlního rozpolo�ení. Overlapping slou�í p�edev�ím k oznamovÆní 
nabuzení a vzru�ení p�i blízkých setkÆních, zatímco alternating je pou�ívÆn na libovolnou 
vzdÆlenost. Alternating tedy pravd�podobn� plní zejmØna funkci objasn�ní pozic rival� a 
nÆsledn� umo��uje signalizaci agrese ve form� overlapping nebo podobných projev� (song 
matching) p�i v�t�ím p�iblí�ení (Osiejuk et al. 2003). Reakce na overlapping vlastního zp�vu 
se li�í v rÆmci druh�. Nemusí nutn� vyvolÆvat agresi, �asto ptÆk zm�ní n�který parametr 
zp�vu, p�ípadn� se sna�í o vyhnutí p�ekrytí, co� m��e znamenat snahu zabrÆnit agresivnímu 
konfliktu.  
 
2.5. Funkce zp�vu v mezipohlavních interakcích 
 

Pta�í zp�v je velmi rozmanitý a jeho funkce v mezipohlavních interakcích je 
p�edm�tem zÆjmu v�dc� u� pom�rn� dlouhou dobu. Mnoho souvisejících aspekt� 
v behaviorÆlní ekologii ptÆk� podporuje hypotØzu o  funkci zp�vu coby jednoho z klí�ových 
mechanism� v pÆrovÆní. Data na podporu tØto hypotØzy se hromadila po n�kolik generací. 
Hlavním smyslem kapitoly je shrnout vývoj pohledu na funkci sam�ího zp�vu v interakci 
s opa�ným pohlavím a  nastínit hlavní teorie, kterØ se zabývají fenomØnem funkce zp�vu v 
pohlavním výb�ru.  

 
2.5.1. Vliv p�ítomnosti samice na zp�v samce 

PozorovÆní zp�vu a s ním spojenØho chovÆní nazna�ují, �e funkce zp�vu spo�ívÆ takØ 
v komunikaci se samicemi. Vrchol frekvence sam�ího zp�vu se objevuje b�hem období, kdy 
se samci pokou�ejí nalÆkat potencionÆlní partnerky do svØho teritoria, p�ípadn� pozd�ji, kdy� 
samice snÆ�ejí vají�ka (Moller 1991). Jinou, spí�e v�ak komplementÆrní mo�ností k hypotØze 
uvedenØ vý�e je vysv�tlení vrcholu sam�ího zp�vu �asov� situovanØho do období hnízd�ní 
v souvislosti se snahou samc� zvý�it svou fitness skze mimopÆrovØ kopulace (EPC). 
Výzkumný zÆjem v�dc� nejd�íve sm��oval k odhalení skute�nosti, zda mÆ p�ítomnost samice 
vliv na sam�í vokÆlní chovÆní. Po odebrÆní partnerky za�ali samci drozdce mnohohlasØho 
(Mimus polyglottos) (Logan & Hyatt 1991) a sýkory �ernohlavØ (Parus atricapillus) (Otter & 
Ratcliffe 1993) zpívat více. Po jejich navrÆcení do�lo zpravidla k obnovení p�ede�lØ situace. 
P�ítomnost �i absence samice ovliv�uje zp�v i na kvalitativní œrovni. Nap�. samci ji� 
zmín�nØho drozdce Mimus polyglottos zpívají v p�ítomnosti samice více variabiln� 
(Derrickson 1987). KubÆnka malÆ (Tigris canora) v p�ítomnosti samice zvy�uje u�ití ur�itých 
typ� zp�vu (Baptista 1978). U vlhovce �ervenok�ídlØho (Agelaius phoeniceus) dochÆzí 
v p�ítomnosti samice k �ast�j�ímu p�epínÆní mezi r�znými typy zp�vu (Searcy & Yasukawa 
1990). Samci �pa�ka obecnØho (Sturnu vulgaris) zpívají více typ� zp�vu v p�ítomnosti samice 
(Eeans et al. 1993). 

Na zÆklad� výsledk� uvedených studií m��eme celkem s jistotou �íci, �e samci svou 
vokÆlní aktivitu m�ní v zÆvislosti na tom, zda je partnerka p�ítomna �i nikoliv. Jednou 
z významných funkcí zp�vu je tedy i vÆbení samic. Zm�ny kvalitativních aspekt� zp�vu 
v p�ítomnosti samic rovn�� poukÆzaly na  mo�ný význam r�zných �Æstí  zp�vu p�i interakci 
s opa�ným pohlavím. 
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2.5.2. Vliv zp�vu na chovÆní samic 
Nyní ji� jist� víme, �e p�ítomnost, p�ípadn� chovÆní samic ovliv�uje sam�í zp�v. StÆle 

zbývÆ ukÆzat, �e zp�v p�ímo ovliv�uje i chovÆní samic � poslucha��. Erikssong & Wallin 
(1986) jako jedni z prvních poskytli data, kterÆ tuto hypotØzu podporovala. Umístili hnízdní 
boxy do smí�enØ populace lejsk� �ernohlavých (Ficeduala hypoleuca) a lejsk� b�lokrkých 
(Ficedula albicollis), vybavili ka�dý box vycpaninou samce a do n�kterých umístili nahrÆvku 
zp�vu. Samice nav�t�vovaly více boxy s nahrÆvkou ne� bez nahrÆvky. Podobn� tomu bylo u 
mnoha dal�ích druh� nap�. u �pa�ka obecnØho (Sturnus vulgaris) (Mountjoy & Lemon 1991), 
st�ízlíka zahradního (Troglodytes aedon) (Johnson & Searcy 1996) a dal�ích. 

Rovn�� efekt zp�vu na sami�í reproduk�ní chovÆní byl  demonstrovÆn na �ad� druh� 
ptÆk�. Hinde & Steele (1976) dokÆzali, �e samice kanÆra (Serinus canaria) zvý�í aktivitu p�i 
stav�ní hnízda, jsou-li vystaveny zp�vu samce. Samice �pa�ka obecnØho (Sturnus vulgaris) 
kladou sn��ku d�íve, pokud jejich samec více zpívÆ (Wright & Cuthill 1992). Zp�v takØ 
provokuje samice k typickØmu p�edkopula�nímu chovÆní, p�i kterØm se samice p�ikr�í a 
zvedne ocas v o�ekÆvÆní kopulace, �asto za doprovodu t�epÆní k�ídel a p�edkopula�ního 
volÆní.  

Je tedy zjevnØ, �e zp�v hraje roli jak v upoutÆní pozornosti samic, tak v ovliv�ovÆní 
jejich chovÆní a stimulaci v dob� hnízd�ní.  
 
2.5.3. Zp�v jako klí� k pohlavnímu výb�ru 
 Samice více investují do reprodukce, a tak by m�ly být nÆro�n�j�í ve výb�ru partnera 
ne� samci. Volba co nejkvalitn�j�ího partnera p�inÆ�í samici zisk v podob� r�zných výhod. 
Kvalitní samec m��e poskytovat nap�. lep�í rodi�ovskou pØ�i, m��e disponovat lep�í 
schopností efektivn� brÆnit a udr�et teritorium, lØpe �elit predÆtor�m nebo poskytnout kvalitní 
geny, kterØ budou p�edÆny potomk�m a zvý�í jejich schopnost p�e�ít (nap�. Searcy & 
Yasukawa 1996). MÆ-li být zp�v klí�em samic v hodnocení potencionÆlních partner� 
v pohlavním výb�ru, musí tedy n�jakým zp�sobem reflektovat sam�í kvality. Zp�v je tedy 
znakem nabývajícím r�zných hodnot u odli�ných jedinc�. Tyto hodnoty by pak m�ly 
korelovat s vlastnostmi, je� jsou st�edem zÆjmu opa�nØho pohlaví. Pokus o shrnutí 
nashromÆ�d�ných poznatk� reprezentuje Tab. 1.  
 Aby samice mohly vyu�ít jako nÆstroj pohlavního výb�ru prÆv� zp�v, je nezbytnØ, aby 
nemohla být vlastní prezentace zp�vem zneu�ita podvodníky, tedy samci, kte�í cht�jí 
ukazovat kvality, jich� nedosahují. Hodnov�rnost signÆlu jako indikÆtoru d�le�itých vlastností 
jedince musí být n�jakým zp�sobem chrÆn�na proti zneu�ití. Asi s nejlep�ím mechanismem 
udr�ujícím v�rohodnost signÆlu p�i�el Zahavi (1975). Tvrdil, �e signÆl je d�v�ryhodný tehdy, 
je-li nÆkladný. Hodnota signÆlu se tedy zvy�uje s nÆkladem na n�j vynalo�eným. Pokud je 
poplatek za signalizaci na danØ œrovni pro odli�nØ jedince r�zn� nÆro�ný, pak je  r�znÆ i 
optimÆlní signÆlní hladina pro kvalitativn� odli�nØ jedince. Pokud Zahaviho mechanismus 
platí, pak si samice mohou dovolit d�v��ovat v�rohodnosti zp�vu, proto�e ne ka�dý jedinec si 
dob�e zpívÆ.  
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2.5.3.1. EnergetickÆ nÆro�nost zp�vu 
 Zahaviho teorie handicapu je významným kandidÆtem na vysv�tlení evolu�ního 
pozadí pro sami�í preference zalo�enØ na zp�vu. MÆ v�ak zp�v skute�n� vliv na celkovou 
energetickou bilanci ptÆka? Výsledky laboratorních studií ukazují, �e nÆro�nost zp�vu na 
energii z�ejm� p�íli� významnÆ není (Ward et al. 2003, Ward et al. 2004). V tomto ohledu 
skeptickØ studie v�ak spolØhají na výsledky test� v laborato�i, kde ptÆci obecn� nezpívají 
s takovým nasazením jako v p�irozenØm prost�edí. Výsledky pokus�, p�i nich� byli ptÆci 
p�ikrmovÆni v terØnu, ukazují, �e dodÆvka energie v podob� potravy zvy�uje rychlost zp�vu 
samc� (Searcy 1979, Gottlander 1987). SrovnÆvací analýzy vychÆzející z více taxonomických 
skupin ukazují, �e druhy s vysokou metabolickou rychlostí mají men�í celkovou produkci 
zp�vu (Nowicki & Searcy 2004), co� nazna�uje energetickou limitaci hlasovØ produkce. 
Bohu�el p�ímý test skute�ných energetických nÆklad� zatím proveden nebyl. Je t�eba si takØ 
uv�domit, �e p�esto�e p�ímÆ produkce zp�vu energeticky nÆro�nÆ p�íli� není, mohou zde hrÆt 
roli je�t� n�kterØ dal�í faktory. EnergetickÆ nÆro�nost zp�vu nemusí nutn� zahrnovat mno�ství 
spÆlenØ energie b�hem hlasovØ produkce. Zp�v m��e být nÆro�ný �ist� z �asových d�vod�. 
HledÆní potravy je toti� zjevn� dost �patn� slu�itelnØ se zpívÆním na n�jakØ vysokØ v�tvi. A 
tak samci, kte�í si mohou dovolit dlouze zpívat, jsou bu� rychlí, a tedy �ikovní v hledÆní 
potravy, nebo mají kvalitní teritorium poskytující jim dostatek zdroj�, �ím� se sni�uje �as na 
jejich hledÆní. NÆklady v podob� n�jakØ energetickØ investice nemusejí být do aktuÆlního 
fenotypovØho projevu (v na�em p�ípad� zp�vu) vlo�eny v dob�, kdy je znak �pou�ívÆn� - viz 
p�edchozí p�íklad. Investice mohla být vlo�ena v období vývoje jedince, p�ípadn� v �ase, kdy 
se jedinec znakem ji� neprojevuje (Gil & Gahr 2002).  
 
2.5.3.2. The developmental stress hypothesis � hypotØza vývojovØho stresu 

Nowicki spolu s kolegy (1998) popisuje investici v ranØ fÆzi vývoje jedince ve svØ 
hypotØze potravního stresu (nutritional stress hypothesis). HypotØza nasti�uje mo�nost, �e 
u�enØ znaky zp�vu (d�le�itý aspekt v sam�ím repertoÆru) mohou slou�it jako hodnov�rný 
signÆl indikující sam�í kvality, proto�e mozkovØ struktury, le�ící na pozadí schopnosti u�it se 
a produkovat zp�v, trpí nejvíce nedostatky, kterØ souvisejí s p�ísunem potravy. Jedinci se 
mohou li�it jak ve velikosti stresu, jemu� byli v mlÆdí vystaveni, tak ve schopnosti se s ním 
vyrovnat. Pokud je jedinec v dosp�losti schopen zpívat na vysokØ œrovni, pak se v mlÆdí bu� 
dob�e vyrovnÆval se stresem, kterØmu �elil, nebo m�l tak kvalitní rodi�e, �e nebyl n�jakØmu 
stresu v�bec vystaven. Oba p�ípady vypovídají o dobrých kvalitÆch samce, proto�e v druhØm 
p�ípad� je dosti pravd�podobnØ, �e geny rodi�� pro kvalitní pØ�i o potomstvo disponuje takØ 
on. SpÆrovÆním s takovým samcem samice ur�it� tratit nebude, proto�e bude mít bu� 
�ivotaschopnØ potomstvo, nebo samce, jen� se umí dob�e postarat. Je to tedy ka�dopÆdn� 
velmi prosp��nØ pro její fitness (Nowicki & Searcy 2004).  

Buchanan et al. (2003) v�ak argumentovali, �e i jinØ faktory, ne� jen podvý�iva, 
mohou ovliv�ovat vývoj mozku a tak navrhli p�ejmenovÆní hypotØzy na hypotØzu vývojovØho 
stresu (developmental stress hypothesis). Asi nejvhodn�j�ím p�íkladem byla míra parazitce 
b�hem rannØho vývoje. ParazitØ œto�ící na mladØ ptÆky mají r�zn� �kodlivý efekt. Vliv 
parazit�  m��e být n�kdy obdobný jako u podvý�ivy, nebo� ti bu� p�ímo odnímají mlÆd�ti 
zdroje nezbytnØ pro kvalitní rozvoj skrze sÆní krve, nebo stojí za zvý�enými energetickými 
nÆklady v podob� œsilí vynalo�enØho k obran� proti nim (Sheldon & Verhulst 1996). 
Schopnost ptÆka zpívat je prokazateln� negativn� korelovanÆ s mírou parazitace i v dosp�losti 
(Buchanan et al. 1999). Garamszegi et al. (2003) nalezl korelaci mezi velikostí Fabriciovy 
burzy (bursa Fabricii) a hladinou T-lymfocit� s velikostí repertoÆru u zeb�i�ky (Teanopigya 
guttat)a a strnadce zimního (Junco hyemalis) (Garamszegi et al. 2003). Mnoho typ� stresu 
m��e hrÆt roli ve vývoji mozku ptÆk�, a tak i jejich schopnosti se u�it. Z tohoto hlediska  
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m��e tedy hlasový projev samc� reflektovat jejich kvality, pokud ov�em nÆro�nost zvukovØ 
produkce p�ímo souvisí s kvalitami mozku, kterØ není levnØ vybudovat.  

TestovÆní tØto hypotØzy bylo t�eba rozd�lit do n�kolika �Æstí. ZaprvØ bylo t�eba zjistit, 
zdali mÆ stres ve vývojovØ fÆzi trvalý vliv na mozkovØ struktury, v�etn� pam��ových struktur 
a t�ch odpov�dných za hlasovou produkci. U strnadce mok�adního (Melospiza georgiana) mÆ 
krÆtkØ vystavení nedostatku potravy v prvních pÆr týdnech m��itelný a trvalý vliv na struktury 
p�edního mozku RA (robustus archistriatalis) a HVC (high vocal center) (Nowicki et al. 
2002), kterØ jsou odpov�dnØ za zp�v. Za druhØ, stres musí ovliv�ovat ty znaky zp�vu, kterØ 
samice vyu�ívají pro pohlavní výb�r. Dautrelant et al. (2000) zjistil pozitivní korelaci mezi 
velikostí repertoÆru a dØlkou tarsu u sýkory mod�inky (Parus caeruleus). DØlka tarsu je 
znÆmým ukazatelem nedostatku potravy v mlÆdí. Rovn�� r�st pe�í u mlÆ�at je p�ímo ovlivn�n 
mno�stvím p�ijímanØ potravy. U rÆkosníka velkØho (Acrocephalus arundinaceus) koreluje 
r�st pe�í v mlÆdí s mno�stvím slabik v repertoÆru dosp�lce (Nowicki et al. 2000). Samci 
�pa�ka obecnØho (Sturnus vulgaris) vystavení stresu ve fÆzích citlivých pro vývoj m�li 
v nÆsledujícím roce celkov� ni��í produkci zp�vu, a to nejen celkový �as strÆvený zp�vem, ale 
takØ po�et a dØlku jednotlivých zp�v�. DØlka zp�v� je p�itom jednou z klí�ových 
charakteristik p�i sami�ím výb�ru (Mountjoy & Lemon 1996,1997, Gentner & Hulse 2000, 
Buchanan et al. 2003). Podobn� je tomu u zeb�i�ek - p�i nedostatku potravy ve vývojov� 
d�le�itØ fÆzi je negativn� ovlivn�na dØlka zp�vu, frekven�ní rozsah a po�et slabik u 
jednoro�ních samc� (Spencer et al. 2003). 

 
2.5.3.3. Zp�v jako adrenalinový sport 
 Krom� p�ímØ energetickØ nÆro�nosti zp�vu a nÆkladnosti na cerebrÆlní struktury 
odpov�dnØ za zp�v je t�eba je�t� zmínit poslední formu �poplatku�. Pat�í do ní v�echny 
nÆsledky, kterým ptÆk �elí, proto�e zpíval. Byla vyslovena hypotØza, �e �estnost signÆlu je 
zaru�ena skrze neustÆlØ sociÆlní procesy, p�i kterých ptÆci signalizují svØ kvality. P�i tomto 
chovÆní jsou vystaveni œtok�m jiných samc�, jen� se sna�í získat dominantní postavení, kterØ 
v dob� pÆrovÆní a ustanovovÆní teritorií hraje d�le�itou roli. A tak zpívající samec je pro 
samici atraktivní �ist� z toho d�vodu, �e si m��e dovolit zpívat, proto�e mezi ostatními samci 
obhÆjí svØ postavení. EnergetickØ nÆklady na obhajobu postavení v sociÆlním �eb�í�ku 
vyvolanØ zp�vem nejsou jediným nÆsledkem hlasovØho projevu. PredÆto�i mohou znamenat 
nebezpe�í, jemu� samci musí �elit, proto�e na sebe upozor�ují zp�vem. Recentní studie 
ukÆzaly, �e n�kterØ druhy predÆtor�, nap�. chaluha Stercorarius antarctica, lokalizují ko�ist 
podle hlasových projev� (Mougeot & Bretagnolle 2000). 
 
2.5.3.4. Zp�v vypovídÆ o v�ku, p�vodu a sociÆlním postavení 
 Velikost repertoÆru, p�ípadn� jinØ aspekty pta�ího zp�vu, vypovídají o v�ku 
(O·Loghlen & Rosthstein 1995), který je d�le�itý p�i pohlavním výb�ru. Sdílení zp�vu (song 
sharing) nebo u�ití zp�vu v interakcích (song matching, alternating) m��e vypovídat o 
odhodlÆní v sam�ích sociÆlních interakcích, a tedy o kvalitÆch samce. Sami�í výb�r je pak 
zalo�en na zp�vu, jen� v tomto p�ípad� vypovídÆ o agresivit� a s ní spojenØ síle 
signalizujícího ptÆka. Song sharing œzce souvisí s dialekty, kterØ n�kterØ druhy vytvÆ�ejí i na 
relativn� malØm œzemí (Marler & Tamura 1962). Schopnost sdílení dialektu m��e vypovídat 
o kvalitÆch samce. Dialekty jsou zachovÆvÆny pom�rn� dlouhou dobu a samci neschopní 
zpívat ustanoveným dialektem nejsou akceptovÆni jako sousedØ, a tedy pova�ovÆni za 
naru�itele. D�vodem, pro� se konkrØtní samec  není schopen nau�it místnímu dialektu, m��e 
být nap�íklad jeho p�vod ze vzdÆlen�j�ích lokalit. Samice tedy bude t��it ze spÆrovÆní se 
samcem zpívajícím místním dialektem, proto�e je pravd�podobnØ, �e je místní a jeho geny 
jsou lØpe adaptovanØ na zdej�í prost�edí (Nottebohm 1972). Tato teorie mÆ v�ak nedostatky. 
N�kterØ druhy se u�í zp�vu a� v druhØm roce �ivota nebo po opu�t�ní domovskØ lokality a 
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proto zp�v jako takový není œpln� dobrým ukazatelem alel adaptovaných na danØ prost�edí 
(Babtista & Morton 1988). Druhý rozpor lze nalØzt u druh�, u nich� geografickØ rozdíly ve 
zp�vu jsou pozvolnØ (klinÆlní), a tak mají samice jen malou �anci, �e se b�hem �ivota 
dostanou za hranice areÆlu domovskØho zp�vu. T�etí rozpor spo�ívÆ v nedostatku d�kaz� o 
tom, �e by cizí zp�v mohl znamenat n�jakou nevýhodu (Nowicki & Searcy 2005). 
 
2.5.3.5. Fischer�v mechanismus a senzorickÆ zaujatost 
 Existují dv� dal�í hypotØzy, je� mohou vysv�tlit výb�r samice pro ur�itý signÆl. Oproti 
ostatním teoriím nezahrnují energetickou nÆkladnost, a tak jsou alternativami Zahaviho teorie 
handicapu. Fischer�v mechanismus popisuje preference pro ur�itý fenotyp jen na zÆklad� 
korelace sami�ího genotypu s daným sam�ím znakem. Oba faktory, jak preference, tak znak, 
se zveli�ily v pr�b�hu evoluce. N�kterØ druhy skute�n� disponují velmi obsÆhlými repertoÆry, 
ale zda-li je to poz�statek bezœ�elnØho zveli�ovÆní nÆsledkem pohlavního výb�ru nelze 
v sou�asnØ dob� �íci (Nowicki & Searcy 2005). 
 DruhØ mo�nØ vysv�tlení poskytuje hypotØza senzorovØ zaujatosti. HypotØza je 
zalo�ena na p�edpokladu, �e sami�í preference pro sam�í znaky jsou neadaptivní nÆsledek 
sami�ích senzorických a neurobiologických mechanism�, je� jsou adaptovÆny v jinØm 
kontextu (Ryan & Rand 1993). 
 Mn� osobn� se zdÆ, �e Fischerova hypotØza dob�e vysv�tluje rozvoj excesivních 
repertoÆr� u n�kterých druh�, kterØ jsou schopny zpívat stovky typ� zp�vu. Ty se zdají být 
zbyte�nØ vzhledem k p�edpoklÆdanØmu omezenØmu po�tu komunika�ních funkcí, ke kterým 
mohou být vyu�ity. Ostatní otÆzky, související s pohlavním výb�rem a zp�vem podle mØho 
nÆzoru nejlØpe vysv�tlí Zahaviho teorie handicapu. 
 
2.5.4. Prvky zp�vu ovliv�ující sami�í výb�r 
 Není velkým p�ekvapením, �e ne v�echny druhy vykazují preference pro stejnØ 
charakteristiky zp�vu. Pokus o shrnutí dosavadních poznatk� poskytuje Tabulka 2. P�esto�e 
amice up�ednost�ují velmi �irokØ spektrum znak� ve zp�vu, lze je rozt�ídit do �ty� zÆkladních 
kategorií. Pat�í mezi n� celkovÆ produkce (song output), komplexita, kvalitativní znaky zp�vu 
(song performance - vokÆlní schopnosti) a lokÆlní struktura. Udr�ení výpov�dní hodnoty 
signÆlu jednotlivých kategorií je diskutovÆna v podkapitole 2.5.3.. 
 
2.5.4.1. CelkovÆ produkce zp�vu 
 U mnoha druh� samice jednodu�e preferují samce, kte�í  více zpívají. Samci �pa�ka 
obecnØho (Sturnus vulgaris) zpívající dØle získÆvají d�íve partnerku a �asto jich mají takØ více 
(Eeans et al. 1991). Samci sýkory mod�inky (Parus caeruleus) vyluzující del�í zp�v jsou 
œsp��n�j�í v mimopÆrových kopulacích a je u nich mØn� pravd�podobnÆ ztrÆta paternity u 
mlÆ�at vlastních partnerek Kempenaers et al. 1997). Samice strnadce b�lohrdlØho 
(Zonotrichia albicollis) v laborato�i reagují více na dlouhý zp�v samce (Wasserman & 
Cigliano 1991). N�kterØ druhy preferují samce zpívající rychlej�ím zp�vem. Rychleji 
zpívající jedinci lejska �ernohlavØho (Ficedula hypoleuca) se rychleji pÆrují (Gottlander 
1987). V laborato�i vyvolÆvÆ �asn�j�í odpov�� u samice zeb�i�ky pestrÆ (Taeniopygia 
guttata) rovn�� rychlej�í zp�v (Collins et al. 1994). 
 P�esto�e výsledky n�kterých výzkum� zpochyb�ují energetickou nenÆro�nost zp�vu 
(viz vý�e), samice n�kterých druh� volí podle schopností samce produkovat n�jakým 
zp�sobem co nejv�t�í mno�ství zp�vu. Musí tedy existovat n�jakØ hladiny v celkovØ produkci 
danØ energetickou penalizací, kterØ rozli�í kvalitní od mØn� kvalitních samc�. Produkce zp�vu 
je tedy bu� energeticky, nebo �asov� nÆro�nÆ. PtÆci, kte�í více zpívají, jsou takØ více 
vystaveni agresivním interakcím a predaci. Je mo�nØ, �e œrove� zp�vu v tomto p�ípad� 
vypovídÆ o nestejných kvalitÆch samc� u r�zných druh�. 
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2.5.4.2. Komplexita 
 Jedna z nej�ast�ji zmi�ovaných preferencí spo�ívÆ v up�ednost�ovÆní velikosti 
(komplexity) repertoÆru. Komplexita m��e být m��ena rozmanitými zp�soby (viz kapitola 
Klasifikace vokalizace). U jedinc� danØho druhu se m��í zpravidla podle po�tu typ� zp�vu, 
p�ípadn� konkrØtních slabik. Samci rÆkosníka prou�kovanØho (Acrocephalus schoenobaeus) 
s v�t�ím po�tem slabik ve zp�vu se d�íve pÆrují (Buchanan & Catchpole 1997). Po�et slabik 
mÆ vliv na získÆvÆní EPC u rÆkosníka velkØho (Acrocephalus arundinaceus) (Hasselquist et 
al. 1996), stejn� jako na po�et partnerek (Forstmeier & Leisler 2004). Po�et partnerek u 
vlhovce �ervenok�ídlØho (Agelaius phoeniceus) koreluje zase s po�tem typ� zp�vu 
(Yasukawa et al. 1980). Samice strnadce zp�vnØho (Melospiza melodia) vykazovaly v 
laborato�i více p�edkopula�ního chovÆní v reakci na více typ� zp�vu (Searcy & Marler 1981, 
Searcy 1984), stejn� je tomu i u sýkory ko�adry (Parus major) (Baker et al. 1986). Samice 
uvedených rÆkosník� se chovají stejn�, ale v odpov�di na velký po�et slabik.  
 Na rozdíl od celkovØ produkce zp�vu se velikost repertoÆru obtí�n�ji vysv�tluje jako 
indikÆtor kvality, proto�e není œpln� jasnØ, jak by mohla být komplexita zp�vu produk�n� 
nÆro�n�j�í. Mo�nØ vysv�tlení se nabízí v kontextu developmental stress hypothesis, p�ípadn� 
Fischerova mechanismu.  
 
2.5.4.3. VokÆlní schopnosti 
 HlasovÆ zdatnost samce spo�ívÆ v kvalit� jeho zp�vu, tedy v dovednosti produkovat 
hlasov� nÆro�nØ komponenty repertoÆru. ZdÆ se, �e existují ur�itØ fyzikÆlní a fyziologickØ 
mantinely hlasovØ produkce, jejich� d�sledkem je mj. existence rozdíl� v  kvalit� zp�vu 
jednotlivých samc�. Tyto rozdíly spo�ívají p�edev�ím ve schopnosti p�iblí�it se t�mto 
hranicím. Objevuje se stÆle více d�kaz� o kvalitÆch samc�, reflektovaných v hlasových 
schopnostech (Vallet et al. 1998). Samice kanÆra (Serinus canaria) preferují samce schopnØ 
zpívat ur�itou t�ídu komplexních slabik (Vallet & Kreutzer 1995). Samec budní�ka temnØho 
(Phylloscopus fuscatus) je up�ednost�ovÆn podle schopnosti udr�et neustÆle velkou amplitudu 
u co nejv�t�í po�et slabik (Forstmeier et al. 2002). Zp�v velmi dobrØho partnera u strnadce 
mok�adního (Melospiza georgiana) musí obsahovat jak rychlý trylek, tak co nej�ir�í 
frekven�ní rozsah (Ballentine et al. 2004). Biomechanika stojící za posledním p�íkladem je 
velmi �asto diskutovÆna. DochÆzí zde k trade off mezi frekven�ním rozsahem a rychlostí 
zp�vu. Produkovat zp�v o vysokØ frekvenci je nÆro�nØ, proto�e samci musí hodn� otvírat 
zobÆk. P�itom se zmen�uje vokÆlní trakt a zvy�uje jeho rezonan�í frekvence. K produkci nízkØ 
frekvence musí být zobÆk otev�en jen mÆlo, co� prodlu�uje vokÆlní trakt a sni�uje rezonan�ní 
frekvenci. Pro produkci slabik obsahující �iroký frekven�ní rozsah musí samci otvírat a 
zavírat zobÆk pod �irokým œhlem. Jak se rychlost zpívaní zvy�uje, zbývÆ �ím dÆl tím mØn� 
�asu na otvírÆní a zavírÆní zobÆku. Tak vznikÆ p�ekÆ�ka pro rychlý zp�v s velkým 
frekven�ním rozsahem. Samci s nejlep�ími p�veckými schopnostmi z pohledu samic se 
pohybují co nejblí�e hornímu mantinelu, zpívají tedy co nejrychleji a s co nejv�t�ím 
frekven�ním rozsahem (Nowicki & Searcy 2005).  
 
2.5.4.4. LokÆlní struktura 
 Dal�ím, a takØ posledním diskutovaným aspektem sami�ího pohlavního výb�ru, je 
lokÆlní struktrura. Ta souvisí se znÆmostí ur�itØho zp�vu. TýkÆ se p�edev�ím geografickØ 
variability. Rozdíly ve zp�vech ptÆk� stejnØho druhu se zv�t�ují se vzdÆleností lokalit, �ím� 
mohou vznikat místní dialekty, kterØ mohou hrÆt roli v pohlavním výb�ru a takØ p�i udr�ovÆní 
filopatrie. U v�t�iny druh� je v�ak r�znorodost spí�e postupnÆ (klinÆlní) a je zjevnÆ a� na 
zna�nØ vzdÆlenosti (Searcy et al. 2002). Ka�dopÆdn� samice preferují samce se znÆmým, tedy 
lokÆlním zp�vem (Nowicki & Searcy 2004). Roz�e�ení problematiky volby samic na zÆklad� 
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lokÆlních, �i znÆmých zp�v� od t�ch neznÆmých je zatím velkou neznÆmou a samoz�ejm� 
tedy neexistuje �ÆdnØ univerzÆlní vysv�tlení pro nastavení pohlavního výb�ru tímto sm�rem.  

  
2.5.5. Existuje univerzÆlní hypotØza? 
 
 Z d�kaz� nashromÆ�d�ných p�i jednotlivých experimetech vyplývÆ, �e neexistuje 
v�evysv�tlující hypotØza sami�ích preferencí v pohlavním výb�ru. Samice r�zných druh� 
preferují r�znØ znaky zp�vu, kterØ, jak se zdÆ, mohou reflektovat r�znØ kvality samce. 
Charakteristiky, je� jsou st�edem zÆjmu samic, se pak odrÆ�ejí v reproduk�ní œsp��nosti 
samc� i samic. Pokud n�jakÆ sami�í volba zvý�í její fitness, pak existuje velkÆ 
pravd�podobnost, �e její volbu budou opakovat její dcery. SynovØ pak budou sdílet znaky, je� 
budou voleny dal�ími generacemi samic. Takový znak a zaujatost pro n�j se m��e rozvinout 
v excesivní struktury, je� dají vzniknout velkým repertoÆr�m �ítajícím stovky typ� zp�vu. 
Celkov� se mi zdÆ nejpravd�podobn�j�í platnost Zahaviho teorie, kterÆ mohla stÆt na po�Ætku 
ustanovení preferencí. NÆslednØ p�evlÆdnutí ur�itØ volby u n�kterých druh� ur�ilo sm�r 
evoluce z�ejm� mj. podle Fischerova mechanismu.   
  
3. Pár slov záv�rem 
 
 Na zÆklad� výsledk� výzkumu behaviorÆlní ekologie za n�kolik posledních desetiletí 
lze celkem s jistou tvrdit, �e hlavní funkce pta�ího zp�vu spo�ívÆ v teritoriÆlních sam�ích 
interakcích a v pohlavním výb�ru skrze sami�í výb�r partnera. Pochopení funk�ních aspekt� 
pta�í komunikace dÆvÆ dobrý zÆklad pro porozum�ní evoluce zp�vu jako znaku. 

V tØto �Æsti prÆce jsem se pokusil postihnout rozsÆhlou problematiku ekologie pta�ího 
zp�vu a tak poskytnout na relativn� malØm po�tu strÆnek ucelený soubor informací vypovídají 
o sou�asnØm i minulØm výzkumu pta�ího zp�vu a shrnout tak dosavadní œrove� znalostí, od 
kterých je mo�nØ se odrazit do dal�ího rozvoje jednoho pro m� z nejkrÆsn�j�ích obor� 
biologie, tedy behaviorÆlní ekologie. 
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Funk�ní a geografická variabilita zp�vu hýla rudého  
(Carpodacus erythrinus) 

 
1. Úvod: 

 
Významným fenomØnem v problematice zp�vu mezi p�vci je variabilita danÆ 

geografickým výskytem (Leader et al. 2000). Pokud dosahuje druh velkØho zem�pisnØho 
roz�í�ení, je mÆlo pravd�podobnØ, aby se setkÆvali jedinci ze vzdÆlených �Æstí areÆlu, dokonce 
vznikÆ reÆlnÆ �ance izolací jednotlivých populací. Z�stanou-li dv� populace relativn� dlouho 
izolovanØ, m��e vzniklÆ situace vØst a� k specia�ním proces�m a vznik� dvou odd�lených 
druh�, (Slabbekoorn & Smith 2002). Jedním ze znak�, který m��e specia�ní procesy výrazn� 
akcelerovat je i zp�v: vzdÆlenØ populace mohou vyvinout velmi odli�nØ formy akustickØ 
komunikace a jedinci ze dvou takovýchto distantních populací se pak ji� nerozpoznÆvají. 
Jedním z nej�ast�j�ích model�, podle n�ho� specia�ní procesy v takovØm p�ípad� probíhají, je 
parapatrickÆ speciace jejím� hlavním hnacím mechanismem bývÆ nej�ast�ji proces 
nenÆhodnØho pÆ�ení (assortative mating) (Irwin 2000).  

VariantÆm ve zp�vu, daným makrogeografickým rozlo�ením populací, �íkÆme 
regiolekty, pokud zabra�ují typickØmu druhovØmu rozpoznÆvÆní. Oproti tomu dialekty, kterØ 
jsou dÆny rovn�� geografickým rozlo�ením, nezabra�ují vnitrodruhovØmu rozpoznÆvÆní 
jedinc�. Dialekty jsou sdíleny lokÆlními populacemi, p�i�em� hranice mezi jednotlivými 
populacemi pou�ívajícími odli�nØ dialekty jsou obvykle neostrØ a existují i p�echodnØ zóny. 
VznikÆ mozaikovitØ rozlo�ení dialekt�, v rÆmci n�j se ptÆci poznÆvají a jsou schopni se spolu 
rozmno�ovat (Martens 1996). Místní zp�v se zpravidla p�edÆva z generace na generaci 
u�ením (Linch 1996, Payne 1996).  

Rozlo�ení zp�vu populace na mikrolekty je je�t� pon�kud jemn�j�í. Do p�íslu�nØho 
mikrolektu se �adí samci, kte�í hnízdí ve vzÆjemnØ blízkosti a sdílejí spolu r�zn� velkØ �Æsti 
repertoÆru (Martens & Kessler 2000).  

Hýl rudý (Carpodacus erythrinus) vydÆvÆ relativn� jednoduchý a nekomplikovaný 
zp�v (Björklund 1989). Björklund (1989) zkoumal zp�v tohoto druhu v centrÆlní �Æsti 
�vØdska (Rattvik) v letech 1986-1988. Ve svých výsledcích popisuje krom� individuÆlní 
variability a kvalitativních zm�n zp�vu u konkrØtních jedinc� v n�kolika po sob� jdoucích 
sezónÆch takØ existenci dvou typ� zp�vu. První - krÆtký a hlasitý, jím� samci prezentují svou 
p�ítomnost, druhý - dlouhý a tichý, který je podobný u v�ech samc�. Druhý typ zp�vu podle 
Björklunda za�ínÆ slabikami obdobnými hlasitØmu krÆtkØmu zp�vu. Je v�ak ti��í, a tedy 
nenÆpadný. Del�í a ti��í hlasový projev pova�uje za �duel song�, pou�ívaný p�i konfliktech, 
p�ípadn� p�i prvním p�ístupu samice. Navr�enØ funk�ní rozdíly obou hlavních typ� zp�vu 
v�ak dosud nebyly testovÆny. Makrogeografický popis zp�vu hýla byl st�edem zÆjmu 
Martense a Kesslera v devadesÆtých letech (Martens & Kessler 2000). Hýl rudý vytvÆ�í na 
�irokØm areÆlu svØho roz�í�ení n�kolik poddruh�. Cílem prÆce bylo popsat regiolekty, 
p�ípadn� dialekty, kterØ mohou v extrØmním p�ípad� indikovat proces speciace. P�es ur�itØ 
rozdíly ve zp�vu nebyla zji�t�na statisticky signifikantní hranice mezi poddruhy, a tak se 
nezdÆ, �e by bylo mo�nØ mluvit o existenci regiolekt�. V souvislosti s ní�e zmi�ovanou 
expanzí druhu na zÆpad se zabývÆ prÆce takØ mikrogeografickými rozdíly. Jsou popisovÆny 
celkem t�i populace, a to z Nizozemí, �vØdska a takØ z �eskØ republiky z oblasti VltavskØho 
luhu, jí� je v�novÆna nejv�t�í pozornost. P�i zji��ovÆní hlasových charakteristik populace 
podchytili auto�i 6 mikrolekt� nepravideln� rozlo�ených po celØm œzemí studovanØ lokality 
(Obr. 16).  

Akustickou analýzou zp�vu studovanØho druhu se zabýval je�t� Zvonov (2004). 
SrovnÆval zp�v dvanÆcti jedinc� z moskevskØho regionu nahraný v roce 2003. Studie je �ist� 
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popisnÆ a poskytuje jen minimÆlní informace, kterØ by umo�nily pohled do problematiky 
zp�vu hýla rudØho na studovanØm œzemí.  

Cílem tØto �Æsti prÆce je shrnutí výsledk� vlastních výzkum� n�kolika aspekt� vokÆlní 
komunikace hýla rudØho z let 2005 � 2007 z oblasti VltavskØho luhu. Ten byl zam��en 
p�edev�ím na podchycení velikosti repertoÆru, ov��ení významu dvou hlavních typ� zp�vu a 
mikrolektovou, p�ípadn� dialektovou, charakteristiku subpopulace danØho œzemí. Vlastní 
výsledky se pokou�ím porovnat se t�emi p�ede�lými pracemi. Na jejich zÆklad� a v propojení 
s vlastní studíí se sna�ím vyvodit obecnØ makrogeografickØ schØma, vypovídající o funkci 
typ� zp�vu u hýla rudØho. 

 
2. Metodika: 

 
2.1. Studovaný druh a zkoumanÆ populace 
 

Hýl rudý je malý (23g) 
p�nkavovitý palearktický p�vec 
(Obr. 2.), který migruje v rÆmci 
celØho svØho areÆlu roz�í�ení, a jako 
v�t�ina jeho p�íbuzných hÆjí 
teritorium pouze v dob� hnízd�ní. 
V posledních padesÆti letech do�lo 
k roz�í�ení jeho areÆlu na zÆpad, a 
tak vzniklo mnoho populací 
nap�íklad v N�mecku, Nizozemí, na 
Britských ostrovech a v neposlední 
�ad� takØ v �eskØ republice (Martens 
& Kessler 2000). V nov� 
okupovanØm regionu ve st�ední 
Evrop� se zformovaly malØ 
izolovanØ populace, �asto �ítající 
mØn� ne� deset pÆr�. Pom�rn� 
výjime�nou v tomto sm�ru je 
populace obývající oblast 
VltavskØho luhu na hranici NP 
�umava, kterÆ �ítÆ zhruba 60 � 80 hnízdících pÆr� (Martens, Kessler 2000). CelÆ �eskÆ 
populace �ítÆ 1300-2000 pÆr� (��astný et al. 2006). 

Výzkum jsem provÆd�l v letech 2005-2007 prÆv� na �umavskØ populaci v œzemí mezi 
obcemi Pernek a Volary na hranici �umavskØho nÆrodního parku (Obr. 3.). Druh zde 
up�ednost�uje podmÆ�enØ travnatØ plochy a ba�iny v okolí �ek s roztrou�enými stromy a 
lesíky. V�t�í hnízdní lokality jsou odd�leny pastvinami, zem�d�lskými plochami, p�ípadn� 
lesy. Hnízdo se nej�ast�ji nachÆzí v ke�ovitých porostech tavolník� vrbolistých (Spirea 
salicifolia). PtÆci hnízdí jednotliv� i ve skupinkÆch takØ ve vesnicích a v okolí silnic, kde 
zpívají z korun vysokých strom�. Hýl rudý k nÆm p�ilØtÆ mezi 15.-20. kv�tnem, k hledÆní 
partner� dochÆzí v prvních n�kolika dnech po p�íletu samic (p�ilØtají o n�kolik dní pozd�ji). 
Kladení za�ínÆ p�ibli�n� na p�elomu m�síce kv�tna a �ervna. Mladí ptÆci ze sledovanØ 
lokality se do místa narození po zimovÆní nevracejí. Za n�kolikaletØ období intenzivního 
krou�kovÆní se navrÆtil jen jeden samec a to a� po t�ech letech od vylØtnutí z hnízda 
(Schnitzer in verb.). U starých ji� d�íve rezidentních ptÆk� je nÆvratnost zji�t�nÆ na zÆklad� 
krou�kovÆní-p�ibli�n� 30% (Albrecht in verb.)  

 

Obr. 2. Samec hýla rudØho z mikropopulace 
zÆpadn� od Slune�nØ. 
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2.2. TerØnní prÆce 
 

K nahrÆvÆní samc� jsem vyu�íval digitÆlní 
minidiskový walkman Sony MZ-RH1/B, Hi-MD 
s mikrofonem Panasonic RP-VC 151E-S opat�eným 
plastovým kondenzorem. NahrÆvÆní jsem za�al  na 
lokalit� s výskytem nejpo�etn�j�í mikropopulace 
(cca 20 pÆr�) nachÆzející se p�ibli�n� 1,5 km 
zÆpadním sm�rem od Slune�nØ v niv� �eky Vltavy 
(Obr. 4.). P�i prvním roce studií, jsem si její 
uniformitou ve zp�vu nebyl v�bec v�dom, a tak 
výzkum spo�íval pouze v nahrÆvÆní ka�dØho samce, 
kterØho jsem sly�el. V druhØ sezón�, ji� velmi dob�e 
obeznÆmen s variabilitou zp�vu a hnízdní biologií 
hýla rudØho na lokalit�, jsem mohl za�ít cílen� 
nahrÆvat samce p�i ur�itých interakcích (Obr. 5.).  
Na zÆklad� materiÆlu získanØho v roce 2006 jsem 
pomocí softwarových œprav (viz ní�e) vytvo�il 
nahrÆvky se dv�ma typy zp�vu., kterØ byly v roce 
2007 pou�ity k testovÆní reakce samc� na dva 
zÆkladní typy zp�vu (dlouhý a krÆtký). 

Pokusy se odehrÆvaly mezi 6. a� 11. 
hodinou rÆno, tedy v dob� nejv�t�í aktivity samc�. 
K pokusu byla vyu�ita atrapa ze sÆdry, na ni� 

samci bez p�ítomnosti zvukovØho playbacku zp�vu naprosto nereagovali. Atrapa byla 
umíst�na do konstantní vý�ky dvou metr� nad zemí, zpravidla do ke�e tavolníku, p�ípadn� do 
nízkØ vrby (Obr. 6) do blízkosti zpívajícího samce. B�hem pokusu byl v t�snØ blízkosti 
atrapy pou�t�n playback obou nahrÆvek. Design pokusu spo�íval v t�i minuty trvajícím 
p�ehrÆvÆní zÆznamu jednoho typu zp�vu. PotØ  nÆsledovala desetiminutovÆ pauza a po ní 
p�i�el na �adu druhý typ zp�vu, 
který trval rovn�� 3 minuty. Po�adí 
p�ehrÆvaných dvou typ� zp�vu 
jsem pravideln� st�ídal, abych 
zabrÆnil mo�nØ chyb�. Ta by 
mohla nastat, pokud by pro samce 
bylo sm�rodatnØ specifickØ po�adí 
za sebou jdoucích nahrÆvek. 
P�eru�ení potencionÆlní vazby 
mezi ob�ma playbacky je 
nezbytnØ, proto�e se ptÆme na 
rozdíl mezi danými dv�ma typy 
zp�vu. V pr�b�hu t�íminutovØho 
pokusu jsem zaznamenÆval 
ve�kerou pohybovou a hlasovou 
aktivitu samce na digitÆlní zvukový 
nahrÆva�. NahrÆvÆní za�alo v�dy se 
spu�t�ním playbacku, samotný pokus 
v�ak za�al a� s po�Æte�ní aktivitou 
samce. PohybovÆ aktivita samce b�hem pokusu byla zaznamenÆvÆna ve form� zm�n 
vzdÆlenosti samce od atrapy, p�ípadn� v mí�e agresivity vyjÆd�enØ nÆlety nebo fyzickým 

 

Obr. 3. Vltavský luh mezi obcemi 
Volary a Pernek: studijní plocha. 

Obr. 4. Vltavský luh zÆpadn� od Slune�nØ: letecký 
snímek. 
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napadením atrapy. NÆlet jsem definoval jako let samce p�ímo sm�rem k atrap�, p�i �em� 
samec zm�nil sm�r t�sn� p�ed atrapou, a tedy nedo�lo k napadení. Pokud do�lo k vyru�ení 
samce n�jakým jiným mnou zaznamenaným faktorem (jiný samec, jiný výzkumník), musel 
být pokus p�eru�en a nebyl zahrnut do vyhodnocení. P�vodní zÆm�r po�ítal s provedením 
t�ikrÆt deseti experiment� na stejnØm mno�ství samc�, a to 10 v dob� pÆrovÆní, 10 b�hem 

stav�ní hnízda a 10 b�hem sezení �i krmení. Nane�t�stí 
nÆro�nost pokusu byla daleko v�t�í ne� jsem o�ekÆval. Samci 
hýla velmi neradi spolupracovali, a pokud u� se opravdu 
spolupracovat sna�ili, p�ilet�l jiný samec, který celý pokus 
znehodnotil. Pokud se pokus povedl, nÆsledoval odchyt samce, 
kterØho jsem barevn� zna�il individuÆlní kombinací barevných 
krou�k�, abych m�l p�ehled o ji� pokusovaných jedincích. 

Pro podchycení variability zp�vu v �ir�ím geografickØm 
m��ítku bylo v roce 2006 provedeno transektovØ nahrÆvÆní 
zp�vu co nejv�t�ího po�tu hýlích samc� a to v œdolí Vltavy 
mezi obcemi Pernek a Volary (Obr. 3). Území a na�asovÆní 
výzkumu (29.5.-1.6.) bylo toto�nØ s daty získanými Martensem 
& Kesslerem (2000) v letech 1995 a 1997 � tak, aby mohly být 
získanØ œdaje srovnÆny s výsledky tehdej�ího výzkumu .  

Samotnou prÆci v mikropopulaci zÆpadn� od Slune�nØ 
mi m�lo usnad�ovat ode�ítÆní kombinací barevných krou�k� na 
nohou nahrÆvaných samc�. Díky ode�tu bych mohl 
stoprocentn� znÆt identitu samc� a mohl tak nahraný zp�v 
srovnÆvat s prací dal�ích výzkumník�, kte�í se ve stejnØm 
œzemí zabývají komplexním studiem hnízdní biologie tohoto 
druhu; 

pro velkou �Æst zdej�í subpopulace 
tak existují data o rozsahu a intenzit� 
�ervenØho zbarvení samc�,  
paternit�, hnízdní œsp��nosti apod. 
(Albrecht et al. 2007). Bohu�el 
v dob� pro m� klí�ovØ byla 
prokrou�kovanost populace velmi 
malÆ, proto�e zna�ení probíhalo a� 
p�i samotnØm hnízd�ní. Pro�ídnutí 
okrou�kovanØ populace po nÆvratu 
ze zimovi�� a nÆro�nost ode�ítÆní 
rozli�ných barev z krÆtkonohØho 
hýla výrazn� zt��ovalo získÆvÆní dat. 
I p�esto se mi b�hem výzkumu 
poda�ilo ode�íst a nahrÆt n�kolik 
desítek ptÆk�. Objevovaly se v�ak 
dal�í a dal�í komplikace, kterØ 
znemo�nily zamý�lenØ analýzy 
mo�nØ korelace mezi parametry 
zp�vu a nejr�zn�j�ími daty, získanými ostatními výzkumníky. Velmi �asto se nepoda�ilo 
ode�tenØho a nahranØho jedince v tØm�e roce chytit a nÆsledn� zm��it rozsah a intenzitu 
zbarvení, co� zp�sobilo nepou�itelnost dat.  

 
 

 

 atrapa 

Obr. 5. NahrÆvÆní hlas� 
hýl� v terØnu. 

Obr. 6. Pr�b�h playbackovØho experimentu 
s atrapou. 
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2.3. P�íprava a zpracovÆní výsledk� 
 

NahrÆvky zp�vu byly analyzovÆny pomocí programu Avisoft-SASLab Pro. NahrÆvka 
pro playbackový experiment byla vytvo�ena rovn�� pomocí tohoto programu. VýslednÆ 
nahrÆvka sestÆvala ze smy�ky tvo�enØ 10 x 5 , respektive 9 x 5 strofami pro dlouhý a krÆtký 
typ zp�vu, p�i�em� ka�dých 5 strof pochÆzelo od jinØho samce. Pou�ito bylo tedy zp�vu 10 
samc� pro nahrÆvku dlouhØho zp�vu a 9 samc� pro nahrÆvku krÆtkØho zp�vu. Intervaly mezi 
jednotlivými zp�vy odpovídaly �asu, který se rovnal pr�m�rným interval�m mezi deseti 
zp�vy u deseti samc�, zpívajících bez p�eru�ení. Intervaly se mírn� li�ily mezi dv�ma typy 
zp�vu, to bylo samoz�ejm� zohledn�no i ve výslednØ nahrÆvce pou�itØ pro playbackový 
experiment.  

VyhodnocovÆní pokusu spo�ívalo p�edev�ím v p�evedení pohybovØ aktivity samce na 
veli�inu vyjad�ující �ochotu p�iblí�it se�. Ochotu p�iblí�it se definuje jedno �íslo pro ka�dØho 
samce (u ka�dØho pokusovanØho typu zp�vu), je� je vypo�ítÆno ze vzdÆleností od atrapy, ve 
kterých trÆvil samec ur�itý �as v pr�b�hu pokusu. CelkovØ t�i minuty pokusu samci trÆvili 
v osmi mnou definovaných vzdÆlenostních kategoriích, kdy jsem nap�. nejbli��í vzdÆlenost 

definoval (<0,5m, <1m, <2m, <5m, <10m, <15m, <20m, >20m). �innost ka�dØho jedince 
jsem tak roz�lenil na �as strÆvený v ur�itØ vzdÆlenosti. Celkový �as strÆvený v konkrØtní 
vzdÆlenosti byl nÆsledn� vynÆsoben odpovídajícím �íslem (1-8), kdy nejvy��í �íslo 
reprezentovalo nejni��í vzdÆlenost.�as strÆvený v ka�dØ z definovaných vzdÆleností m�l tedy 
r�znou vÆhu; pokud tedy trÆvil jedinec 1min ve vzdÆlenosti nap�. 1m a 1 min ve vzdÆlenosti 
10 m, dostal vy��í  skóre v celkovØm sou�tu (= indexu ochoty p�iblí�it se) �as strÆvený ve 
vzdÆlenosti 1m. Tento index zahrnuje celkovou pohybovou aktivitu (vyjÆd�enou vzdÆleností) 
v pr�b�hu t�íminutovØho pokusu charakterizovanou jedním jediným �íslem. Na konci 
takovØho postupu reprezentovala ka�dØho samce dv� �ísla pro pohybovou aktivitu, jedno 
v reakci na krÆtký zp�v, druhØ v reakci na dlouhý zp�v. Míru hlasovØ aktivity zastupoval 
celkový po�et zazpívÆní b�hem pokusu, tedy op�t dv� srovnatelnÆ �ísla pro ka�dØho samce. 
Celkov� tak poskytuje ka�dý samec �ty�i �ísla za kompletn� provedený pokus, dv� za 
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Obr. 7. M��enØ �asovØ a frekven�ní parametry zp�vu hýla rudØho (Carpodacus 
erythrinus). 
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hlasovou aktivitu a dv� za pohybovou aktivitu . MonitorovÆní po�t� p�elet�, nÆlet� a �asu 
œtok� nem�lo p�íli� velký smysl vzhledem k jejich malØ �etnosti v pr�b�hu pokus�. 
StatistickØ srovnÆní výsledných �ísel jsem provedl neparametrickým Wilcoxonovým pÆrovým 
testem V�echny statistickØ výpo�ty byly provÆd�ny pomocí programu Statistica 7.0 (Statsoft 
Inc.). 

Rozd�lení zp�v� do jednotlivých kategorií (mikrolekt�, dialekt�) bylo provedeno 
pomocí klastrovØ analýzy na zÆklad� 8 kvalitativních a 41 kvantitativních znak�: ka�dý zp�v 
byl charakterizovÆn celkovým po�tem slabik; ka�dÆ slabika byla dÆle popsÆna pomocí t�chto 
parametr�: dØlka, po�Æte�ní, maximÆlní, minimÆlní a kone�nØ frekvence (Obr.7). Nejdel�í 
zp�vy (ní�e popisovanØ jako douhØ zp�vy) se sklÆdaly z 8 slabik. U krat�ích zp�v� byly 
parametry chyb�jících slabik nahrazeny nulou. Kvalitativní parametry popisující ka�dou 
slabiku se týkaly celkovØ tonÆlní charakteristiky � pota�mo jejího tvaru vizualizovanØho 
pomocí spektrogramu (celkem 13 mo�ných kategorií). P�i analýze bylo pou�ito n�kolik 
klastrovacích metod (UPGMA, Single linkage, Complete likage), p�i�em� v�echny p�inesly 
velmi podobnØ výsledky. V grafickØm výstupu je pou�it výsledek analýzy UPGMA. (Obr. 
14.).  Zp�vy samc� jsem za�azoval do jednotlivých mikrolekt� na zÆklad� n�kolika kritØrií. 
Zp�v jsem pova�oval za mikrolekt tehdy pokud byl zji�t�n a za�azen mezi mikrolekty 
Martensem v roce 1997. Pro srovnÆní mezi Martensovými a mými zp�vy jsem pou�il jako 
klí�ový krÆtký typ zp�vu, proto�e jím samci zpívají více a tak i v�t�ina nahrÆvek zachycuje 
jen krÆtký zp�v. Zp�v jsem rovn�� pova�oval za mikrolekt tehdy, pokud jsem m�l k dispozici 
kompletní repertoÆr zpívajícího samce, jeho� slo�ky (r�znØ typy zp�vu) odli�ila klastrovací 
analýza od ostatních variant srovnatelných typ�.  

 Pro nalezení ekvivalentních zp�v� mezi na�imi daty a daty z uvedených t�í studií, pro 
�asovØ a makrogeografickØ srovnÆní, pou�ívÆm srovnÆvací analýzu, kterÆ vychÆzí 
z p�i�azovÆní jednotlivých nÆmi nahraných zp�v� (21 zp�v�-malÆ písmena) ke zp�v�m 
p�evzatým z jmenovanØ literatury (24 zp�v�-velkÆ písmena). K tomu bylo vyu�ito deseti lidí, 
kte�í nezÆvisle p�i�azovali vyti�t�nØ spektrogramy zp�v� z VltavskØho luhu k odpovídajícím 
(= podobným �i stejným) spektrogram�m zp�v� publikovaných z jiných oblastí. Doty�ní 
spolupracovníci byli p�ed vlastním hodnocením podobnosti jednotlivých zp�v� obeznÆmení 
s problematikou  existence dvou typ� zp�vu u hýla a byli rovn��  informovÆni o skute�nosti, 
�e ptÆci mohou zpívat jen �Æsti svØho zp�vu. Výsledky srovnÆní byly vyhodnoceny pomocí 
kontingen�ních tabulek.  

P�i popisu rozdíl� mezi pracemi se sna�ím v�echny op�tovn� zji�t�nØ typy zp�vu 
popisovat v souladu s  prací Martense & Kesslera (2000). Je-li zp�v popsÆn velkým tiskacím 
písmenem A - F pak odpovídÆ zp�vu zji�t�nØmu t�mito autory ve VltavskØm luhu (Tab. 3). 
Zp�vy ozna�enØ G-X odpovídají variantÆm zp�vu zji�t�ným v jiných �Æstech Evropy (Tab. 
3).  Mnou nahranØ zp�vy p�evedenØ do spektrogram� jsou popisovÆny malými písmeny. 
Pokud je nezbytnØ uvØst zp�v zji�t�ný b�hem tØto prÆce i ekvivalentní zp�v popsaný v n�kterØ 
z publikovaných prací, zna�ím jejich vztah rovnítkem, pokud si odpovídají na zÆklad� 
srovnÆvací analýzy (Tab. 3.). Mnou vytvo�enØ spektrogramy (= zji�t�nØ zp�vy) bylo nezbytnØ 
popisovat jinak pro jejich velkou po�etnost. VýslednÆ mapka transektu na œzemí mezi obcemi 
Pernek a Slune�nÆ vyplývÆ ze srovnÆvací anlýzy a je dopln�na o kompletní mikrolekty (dva 
zp�vy v jednom spektrogramu), definovanØ na zÆklad� podchycení odli�nØho komplexního 
repertoÆru. Kompletn� podchycený mikrolekt, zna�ím v textu písmeny, kterými jsou 
popisovÆny jeho jednotlivØ �Æsti tedy typy zp�vu. Nap�. mikrolekt bg+bi vyjad�uje kompletní 
mikrolekt, kterým zpívají samci na danØm œzemí. Velikost repertoÆru se v tomto p�ípad� 
sklÆdÆ ze dvou typ� zp�vu bg a bi. Pokud byly nÆmi nahranØ zp�vy signifikantn� p�i�azeny 
zahrani�ním zp�v�m a Martens je na �umav� nezmi�uje, ani v na�í mapce VltavskØho luhu 
nejsou zachyceny, obdobn� jako zp�vy zji�t�nØ pouze na�ím mapovÆním  
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3. Výsledky: 

 
3.1. Dva typy zp�vu a jejich funkce 

3.1.1. Playbackový experiment 
B�hem první sezóny (2005) jsem zjistil zna�nou uniformitu ve zp�vu mikropopulace 

zÆpadn� od Slune�nØ. Potvrdil se p�edpoklad o existenci dvou naprosto odli�ných typ� zp�vu 
v lokalit�. Výsledky v�ak nebyly pou�ity pro nÆslednou analýzu pro celkov� nízkou kvalitu 
vzhledem k pou�ití jinØho typu nahrÆvacího mØdia, ne� v letech nÆsledujících. V roce 2006 se 
mj. poprvØ poda�ilo nahrÆt prokazateln� t�i r�znØ samce z lokality, kte�í m�nili zp�v 
z krÆtkØho typu na dlouhý (Obr. 8.). Na zÆklad� tohoto zji�t�ní a po konfrontaci s existujícím 
písemnictvím (cf. Björklund 1989) byl v nÆsledující sezón� (2007) proveden blaybackový 
experiment za œ�elem zji�t�ní mo�ných funk�ních rozdíl� obou zp�v�.  

 PtÆci skute�n� reagovali na ka�dý z obou zp�v� rozdíln� (Obr. 9, 10, 11, 12). 

V reakci na dlouhý zp�v se signifikantn� více p�ibli�ovali ke zdroji (atrap�) (N=11, p<0,01). 
Pouze p�i produkci dlouhØho zp�vu dochÆzelo k nÆlet�m (3 pokusy) a k napadení atrapy (2 
pokusy). 2 z 11 samc� v reakci na dlouhý zp�v jen nalØtali na atrapu, dal�í jeden samec p�ímo 
fyzicky napadal. Dal�í jeden samec provÆd�l v reakci na dlouhý zp�v kombinaci obou t�chto 
aktivit. Z toho vyplývÆ, �e u �ty� z jedenÆcti pokusovaných samc� do�lo k projevu zjevnØ 
agrese (nÆlet, napadení), a to v�dy jen p�i pou�t�ní dlouhØho zp�vu. P�i pou�t�ní krÆtkØho 
zp�vu se sice samci nep�ibli�ovali do takovØ míry jako p�i dlouhØm zp�vu, ale o to více 
zpívali (N=11, p<0,005). 10 z 11 samc� odpovídalo na oba typy zp�v� v�dy krÆtkým zp�vem. 
Jeden samec hlasov� nereagoval ani na jeden typ zp�vu. P�i jednom pokusu vyvolal playback 
reakci, kdy samec pou�íval oba dva typy zp�vu. V tomto p�ípad� byl pokus  provÆd�n 
nedaleko hnízda v dob�, kdy u� samice snÆ�ela vejce (5.6.). Pokus jsem do analýzy nezahrnul 
pro obtí�nou srovnatelnost s ostatními. 
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Obr. 8. Dva funk�n� odli�nØ typy zp�vu hýla rudØho (Carpodacus erythrinus), zpívanØ 
sou�asn� jedním samcem. 
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Obr. 9. PohybovÆ reakce jedenÆcti samc� na dva r�znØ typy zp�vu 
pou�t�nØ z playbacku. 

Obr.10. HlasovÆ reakce  jedenÆcti samc� (po�et zazpívÆní)  na dva r�znØ typy zp�vu 
pou�t�nØ z playbacku. Samec �e� nevykazoval �Ædnou hlasovou reakci. 
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Obr.11. PohybovÆ reakce jedenÆcti samc� na dva r�znØ typy zp�vu 
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Obr.12. HlasovÆ reakce jedenÆcti samc� na dva r�znØ typy zp�vu 
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3.1.2. Dal�í pozorovÆní 
V druhØ sezón� se mi poda�ilo zaznamenat n�kolik samc� na lokalit�, kte�í aktivn� 

zpívali ob�ma typy zp�vu. Nej�ast�ji situace vypadala nÆsledovn�: samec zpíval krÆtkým 
zp�vem (bg). Po p�íletu, p�i poty�ce a zahÆn�ní cizího samce zpíval samec dlouhým zp�vem 
p�ípadn� jeho �Æstí. Po zahnÆní naru�itele zpíval vít�zný samec po n�jakou dobu dlouhým 
zp�vem. Za chvíli se zase vrÆtil ke zp�vu krÆtkØmu. V roce 2007, kdy jsem se aktivn� podílel 
na odchytu a barevnØm zna�ení, se mi poda�ilo odchytit samce zpívajícího dlouhým zp�vem 
(na dlouhý typ nahrÆvky). Po jeho odchytu ho na jeho oblíbenØ pozici vyst�ídal jiný samec 
(nÆhradník), který za�al zpívat rovn�� dlouhým zp�vem. Po vypu�t�ní a vzpamatovÆní samce, 
ze zÆkroku na n�m provÆd�nØm, do�lo k del�í a �asto p�eru�ovanØ �arvÆtce vypu�t�nØho a 
nÆhradního samce. P�i tØto �arvÆtce samci zpívali první polovinou dlouhØho zp�vu, který jen 
vzÆcn� zazpívali celý (Obr. 13.) Po vít�zství jednoho z nich op�t za�al siln�j�í samec zpívat 
na preferovanØm viditelnØm vysokØm míst� a to dlouhým zp�vem. Ten zpíval nejd�ív jen 
�Æste�n� a potØ celý. Po n�jakØ dob� op�t zm�nil zp�v na normÆlní. V tØto �Æsti lokality 

zpívalo a poslØze i hnízdilo nejv�t�í mno�ství samc�. Dlouhým zp�vem zde zpíval v�dy jen 
jeden samec a to ten sedící na nejviditeln�j�ím a nejvy��ím strom�. Ostatní samci sice takØ 
zpívali, ale zp�vem krÆtkým. PodobnØ situace jsem sledoval i na jiných místech 
v mikropopulaci, tam jsem v�ak konflikt nezp�sobil odstran�ním samce zpívajícího na 
nejvy��ím nebo jinak vhodnØm míst�. Rovn�� zde samci zpívali jen �Æst dlouhØho zp�vu a to 
hlavn� p�ed nebo p�i kontaktu s cizím samcem, projevujícím znÆmky agrese. 
 
3.2. Variabilita zp�vu populace hýl� rudých ve vltavskØm luhu 
 

Celkem bylo b�hem mapovÆní a nahrÆvÆní v roce 2006 v œzemí mezi Volary a 
Pernekem zaznamenÆno a nahrÆno 65 zpívajících samc�. Rozlo�ení populace ve studovanØm 
œzemí ukazuje mapa na (Obr. 15). Nejvy��í po�etnosti dosahovala mikropopulace ve 
vltavskØm luhu zÆpadn� od Slune�nØ kde zpívalo 20 jedinc�. Po celØ dØlce transektu se pak 
vyskytovaly lokality, �asto ve vesnicích a jejich okolí, kde zpívalo do deseti samc�.  

Zp�vy v�ech nahraných jedinc� byly na zÆklad� klastrovØ analýzy kombinace 
kvalitativních a kvantitativních znak� rozd�leny do dvou velkých skupin (Obr. 14).  

První skupina (1) obsahovala pouze kompletní dlouhØ zp�vy. DruhÆ velkÆ skupina se 
dÆle d�lí na dv� men�í podskupiny. Jedna z nich (2.1.) obsahuje neœplnØ dlouhØ zp�vy, 
p�ípadn� zp�vy, kterØ po�tem element� a dal�ími  charakteristikami neodpovídají ani 
dlouhým zp�v�m, ani nÆsledujícím podskupinÆm. DruhÆ podskupina (2.2.) obsahuje jen 
krÆtkØ typy zp�vu. Tato nejpo�etn�j�í skupina je tvo�ena zp�vy, kterØ jsou �asto velmi 
podobnØ, p�esto je i v rÆmci tØto skupiny z klastrovØ analýzy patrnÆ jistÆ nevelkÆ míra 
diferenciace. N�kterØ varianty krÆtkØho typu zp�vu ze skupiny 2.2b zachycuje Obr. 17.  

 

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0 5.5 6.0 s 
 

6  

10
kHz 

Obr.13. Samec st�ídající v kontinuÆlním projevu œplnØ a neœplnØ strofy v rÆmci 
jednoho typu zp�vu. 
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1. 

b 

2. 

a 

2. 2. 2.1

 

Výsledky obdobnØho mapovÆní rozlo�ení populace i jednotlivých mikrolekt� 
provedenØho v letech 1995 a 1997 ve stejnØm œzemí Martensem & Kesslerem (2000) shrnuje 
Obr. 16. Na zÆklad� srovnÆvací analýzy zp�v� zji�t�ných v r. 2006 a zp�v� popsaných ve 
vý�e uvedenØ prÆci byly zji�t�ny nÆsledující skute�nosti:  
 Celkov� jsme zjistili v�ech �est mikrolekt� popisovaných Martensem z roku 1997 
(A=az, B=bg, C=bi, D=aq, E=h, F=ag-pravd�podobnost podobnosti zji�t�nØ na zÆklad� 
srovnÆvací analýzy uvÆdí Tabulka 3.). Zp�vy C (=bi) a F (=ag) jsem nepova�oval za 
mikrolekty, proto�e oproti zbývajícím zp�v�m reprezentují jiný typ zp�vu (a to dlouhý). 
Zp�vy A (=az), B (=bg), D (=aq), E (=h) jsou krÆtkými typy zp�vu.  

 Zp�vem A (=az) se projevoval jen jeden samec v mok�inÆch u B�lØ. Nejpo�etn�j�í 
variantou zp�vu byl zp�v B (=bg). Samci jím v roce 2006 zpívali nejvíce na lokalit� zÆpadn� 
od Slune�nØ. Tento zp�v zde tØm�� œpln� p�eva�uje. Zp�v C (=bi), co� je dlouhý typ, 
pova�oval Martens za srovnatelný mikrolekt s variantami krÆtkØho typu zp�vu (A, B, D, E). 
Díky podchycení kompletního repertoÆru u t�í samc� v mikropopulaci zÆpadn� od Slune�nØ a 
dvou p�ímo ve Slune�nØ zpívajících jak krÆtkým typem zp�vu B (=bg), tak dlouhým typem 
zp�vu C (=bi) víme, �e C spole�n� s B (=bg) tvo�í ucelený repertoÆr dvou typ� zp�vu 
s r�znými behaviorÆlními funkcemi. Ob�ma typy jsou pak schopni zpívat samci sdílející tento 
mikrolekt. Tak splývají dva Martensovy mikrolekty (B a C) do jednoho mikrolektu (B+C, 
nebo podle mØho zna�ení bg+bi). Tímto mikrolektem zpívalo v roce 2006 v celØ studovanØ 
oblasti 33 samc�, p�i�em� mikropopulace zÆpadn� od Slune�nØ tvo�ila více ne� polovinu 
celkovØho po�tu (18). Varianta D (=aq) se objevovala jednotliv� v celØ oblasti (op�t krÆtký 
typ zp�vu ). V�t�ina zpívajících samc� mezi obcemi P�knÆ a Volary zpívala variantou E (=h). 
Celkovou po�etností pat�í mezi druhý nejpo�etn�j�í zp�v na sledovanØm œzemí. Zp�vem F 

Obr.14. VýslednÆ klastrovÆ analýza zp�vu 65 samc� zaznamenaných ve 
vltavskØm luhu v roce 2006 mezi obcemi Volary a Pernek 
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(=ag) oproti tomu zpíval pouze jediný samec a to na b�ehu Lipna u obce Pernek. Jednalo se 
v�ak o dlouhý typ zp�vu a tak jej nelze pova�ovat za mikrolekt.  
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Obr.15. MapovÆní hlasovØ rozmanitosti zp�vu hýla rudØho (Carpodacus erythrinus) 
mezi obcemi Pernek a Volary v roce 2006. 
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V roce 2006 se nÆm poda�ilo zaznamenat dal�í dva kompletní mikrolekty a to v NovØ 
Peci (t+u) a v P�knØ (d+ac). V NovØ Peci zpívali dva samci jak krÆtkým (t) tak dlouhým (u) 
typem zp�vu odli�ným od mikrolektu ustanovenØho v mikropopulaci zÆpadn� od Slune�nØ 
(bg+bi). Podobn� tomu bylo i v P�knØ, kde zpíval jeden samec kompletním repertoÆrem 
dal�ího mikrolektu (d+ac) a jeden jen krÆtkým zp�vem tohoto mikrolektu (d).  

 

 
 

Obr.16. MapovÆní hlasovØ rozmanitosti zp�vu hýla rudØho (Carpodacus erythrinus) 
mezi obcemi Pernek a Volary v roce 1997 (Martens & Kessler 2000). 
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Obr.17. Variabilita krÆtkØho typu zp�vu zji�t�nÆ na œzemí mezi obcemi Volary a 
Pernek v roce 2006 
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3.3. SrovnÆní zp�v� z VltavskØho luhu se zp�vy z jiných oblastí Evropy 
 

Pomocí srovnÆvací analýzy byl takØ srovnÆn celkový repertoÆr po�umavskØ populace 
s publikovanými repertoÆry populací v jiných �Æstech Evropy (Tab. 3.). Spektrogramy 
krÆtkØho typu zp�vu  jsou uvedeny na Obr. 17. Obr. 18. zachycuje zp�vy zji�t�nØ na více 
místech Evropy. Mikrolekt D (= aq) pou�ívali samci v �eskØ republice (p�i obou mapovÆní) a 
�vØdsku (Björklund 1989). Zp�v typu f (=W, L), zaznamenal Zvonov v Rusku (2004), 
Björklund ve �vØdsku (1989) i jÆ na �umav�. Zp�v n (=J) se vyskytoval jak na �umav� tak ve 
�vØdsku (Björklund 1989). Zp�v g (=P) byl zji�t�n mnou na �umav� a Zvonovem 
v moskevskØm regionu. Existence dal�ího mikrolektu prezentovanØho dlouhým zp�vem bi 
(=C, I) byla zji�t�na zÆrove� v �R (ob� mapovÆní) a �vØdsku (Martens & Kessler 2000). 
Zp�vem h (= E) zpívali samci p�i obou mapovÆních na �umav�, ale takØ ve �vØdsku 
(Björklund 1989). Mnoha variantÆm zp�vu z Ruska a �vØdska nebyly p�i�azeny �eskØ 
ekvivalenty (obdobn� tomu bylo i naopak). 

 
 
 

4. Diskuse 
 

4.1. Funkce dvou typ� zp�vu 
 

B�hem tØrØnního výzkumu bylo zji�t�no, �e p�esto�e velkÆ �Æst samc� zpívÆ 
p�edev�ím krÆtkým typem zp�vu, existují situace, kdy stejní ptÆci m�ní zp�v z krÆtkØho na 
dlouhý (Obr. 8.). Tento typ zp�vu ( na studovanØ lokalit� ve variant� bi) nÆpadn� p�ipomínal 
dlouhý  zp�v, který popisuje Bjorklund (1989) a u kterØho p�edpoklÆdÆ agresivní funkci. 

Pokud skute�n� ka�dý typ zp�vu hýlího repertoÆru plní odli�nou funkci 
v behaviorÆlních interakcích, pak musejí u poslucha�� vyvolÆvat r�znou reakci. Proto�e zatím 
nikdo netestoval a nÆsledn� statisticky neprokÆzal odli�nou funkci typ� zp�vu u hýla rudØho, 
vyœstilo mØ dvouletØ sna�ení v playbackový experiment v t�etím roce výzkumu. Na krÆtký 
zp�v samci prokazateln� více zpívali, zatímco na dlouhý zp�v se více p�ibli�ovali a ob�as 
dokonce napadali. KrÆtký zp�v tedy pravd�podobn� slou�í k neagresivní prezentaci vlastních 
kvalit. Samec jím na sebe upozor�uje, co� m��e mít funkci nejen p�i lÆkÆní potencionÆlní 
partnerky, ale samec jím m��e oznamovat svým soused�m, svou stÆlou p�ítomnost, �ím� se 
zapojuje do slo�itých a dynamických komunika�ních sítí (Staicer et al. 1996). Toto chovÆní je 
nezbytnØ obzvlÆ�t� u druh� hnízdících v relativn� velkých hustotÆch, kde dochÆzí velmi �asto 
ke zm�nÆm ve vlastnictví teritoria  konflikty mezi samci, p�ípadn� predací (Staicer et al. 
1996). Pokud jedinci danØho druhu disponují agresivním typem zp�vu, pak není rozli�ení 
agresivního a neagresivního samce �Ædný problØm. JasnØ rozli�ení soka od souseda p�edchÆzí 
zbyte�ným energetickým výdaj�m, spojeným s ov��ovÆním identity samce, kterØ m��e 
ohrozit vlastní existenci (Stoddard 1996). Celkov� lze potvrdit, ji� d�íve pozorovanØ 
(Bjorklund 1989) rozd�lení hýlího repertoÆru na dva typy zp�vu. Proto�e hýl rudý disponuje 
dv�ma typy zp�vu jak ve �vØdsku tak v �eskØ Republice, dalo by se p�edpoklÆdat, �e p�es 
zna�nou variabilitu v obou typech zp�vu se sklÆdÆ hýlí repertoÆr ze dvou funk�n� 
definovaných �Æstí. Pokud tedy chceme definovat variabilitu ve zp�vu v mikro- i makro-
geografickØm m��ítku, musíme p�ihlí�et ke slo�ení celØho repertoÆru druhu, abychom tak 
zamezili �patným interpretacím vlastních výsledk� � viz ní�e. 
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4.2. Výsledky klastrovØ analýzy 
 

Rozd�lení zp�v� do skupin podle klastrovØ analýzy vy�lo pon�kud zmaten� (Obr. 
14.). Krom� typických krÆtkých a dlouhých typ� zp�vu byly zvlÆ�� vyd�leny dv� skupiny 
zp�v�, kterØ zahrnovaly neœplnØ p�ípadn� výrazn� abnormÆlní zp�vy, je� se na lokalit� 
objevovaly jen velmi výjime�n�. Tyto zp�vy neodpovídaly ani jednØ z hlavních dvou skupin 
p�edev�ím pro zvlÆ�tní po�et slabik. Rozlo�ení zp�v� v nejpo�etn�j�í skupin� neposkytuje 
o�ekÆvanØ rozd�lení do mikrolekt� zaznamenaných Martensem a Kesslerem (2000). Po 
hlub�ím prozkoumÆní výsledk� lze post�ehnout n�kolik skupin zp�v�, ve kterých p�eva�ují 
jen mÆlo odli�nØ alternativy zp�vu B (bg). Od t�ch se dÆle od�t�pují pon�kud odli�nØ zp�vy, 
mezi kterými se nachÆzejí zp�vy ekvivalentní mikrolekt�m definovaným Martensem (az=A, 
bg=B, aq=D, h=E) V�echny takto od�t�penØ varianty krÆtkØho typu zp�vu mohou 
reprezentovat mikrolekty, co� potvrzují dva zp�vy (t, d), k nim� jsme zjistili dlouhØ typy 
zp�vu, je� jsou op�t odd�leny obdobným zp�sobem ve v�tvi s dlouhým zp�vem (u, ac).  
 
 
4.3. Rozlo�ení populace a variabilita zp�vu hýl� rudých ve VltavskØm luhu: diverzita 
repertoÆru, mikrolekty, zm�ny repertoÆru v �ase 
 

V podstat� vedlej�ím produktem výzkumu variability zp�vu hýl� rudých na œzemí 
VltavskØho luhu bylo i podchycení po�etnosti místní populace, kterÆ �ítala mezi lety 1993-
1996 p�ibli�n� 56-80 zpívajících samc� (Martens & Kessler 2000, ��astný et al. 2006). 
B�hem mapovÆní v rÆmci na�eho výzkumu byl stav pro rok 2006 odhadnut na min. 65 
zpívajících samc�, co� dob�e koresponduje se stavem zji�t�ným v p�ede�lých s�ítÆních 
po�etnosti.  

Velmi zajímavØ jsou výsledky mapovÆní prostorovØho rozlo�ení jednotlivých typ� 
zp�vu p�edev�ím v kontextu srovnÆní s výsledky obdobnØho mapovÆní provedenØho zde p�ed 
zhruba 10 lety (Martens & Kessler 2000). Po první sezón� strÆvenØ v luhu mi p�i pohledu na 
výslednou Martensovu transektovou mapku (Obr. 16.) bylo jasnØ, �e nezohlednil mo�nost 
existence více typ� zp�vu v repertoÆru jednoho samce, který zmi�oval ji� Bjorklund (1989). 
Díky tomu chybn� pova�uje mikrolektovØ varianty dvou typ� zp�vu za �est rovnocenných 
mikrolektových variant (A,B,D,E-krÆtký zp�v, F, D-dlouhý zp�v-Obr.16.). Na zÆklad� 
uvedených zji�t�ní nelze hodnotit nashromÆ�d�nÆ data pouhým srovnÆním nahraných zp�v�. 

Pokud tedy chceme sledovat geografickØ rozdíly mezi lokÆlními populacemi, musíme 
znÆt celý repertoÆr druhu, a je-li to alespo� trochu mo�nØ, i funkci jednotlivých typ� zp�vu 
(jednotek repertoÆru) v behaviorÆlních interakcích. Neznalost komplexity repertoÆru m��e 
vØst k r�zným interpreta�ním omyl�m, ke kterým bezesporu do�lo nesprÆvným pochopením 
tØto problematiky. 

Zp�v A (=az) zjistil Martens u jedenÆcti samc� s t��i�t�m výskytu v mok�inÆch u B�lØ 
a na b�ehu Lipna u Perneku. My jsme zjistili pouze jednoho samce s tímto zp�vem a to na 
první z vý�e uvedených dvou lokalit (Obr. 15). Nejpo�etn�j�í variantou zp�vu byl shodn� 
s Martensovým výzkumem zp�v B (=bg) - 33 samc�. V na�í mapce je krÆtký typ zp�vu ve 
variant� bg (=B) znÆzorn�n s dlouhým typem zp�vu ve variant� bi (=C), proto�e spolu tvo�í 
jeden mikrolekt (bg+bi), jím� zpívají samci p�evÆ�n� v mikropopulaci zÆpadn� od Slune�nØ 
(18 samc�). Jak krÆtký typ zp�vu (bg=B) tak dlouhý (bi=C) pou�ívají i n�kte�í samci ve 
Slune�nØ, �elnav� , v mok�inÆch u B�lØ (kde jsme zjistili pouze tento mikrolekt) a v P�knØ. 
Ve jmenovaných lokalitÆch je tento mikrolekt oproti ostatním dominantní. Domnívam se, �e 
v�t�ina samc�, kte�í zpívají mikrolektem (bg+bi) byla pod vlivem n�jakØho jinØho samce, 
pochÆzejícího z lokality zÆpadn� od Slune�nØ. Od n�ho se nau�ili mikrolekt tØto populace a 
mohou ovliv�ovat jinØ samce. Tím si vysv�tluji zna�nou distribuci tohoto mikrolektu mezi 
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obcemi B�lÆ a P�knÆ. HypotØzu podporuje jeden samec, kterØho jsem nahrÆval v P�knØ a je� 
byl krou�kovÆn v mikropopulaci zÆpadn� od Slune�nØ. Zpíval krÆtkým zp�vem bg (=B), který 
je sou�Æstí jmenovanØho mikrolektu (bg+bi). Data o výskytu tohoto mikrolektu z roku 1997 
jsou zatí�ena chybou nepo�ítající s existencí dvou typ� zp�vu v rÆmci mikrolektu. Podle 
Martensova zp�vu B (=bg) v�ak mohu �íci, �e mikrolekt B(=bg+bi), nebyl v devadesÆtých 
letech zji�t�n v �elnav�, Slune�nØ a pravd�podobn� ani v mikropopulaci zÆpadn� od 
Slune�nØ. Díky zna�nØmu zastoupení v mok�inÆch u B�lØ a  vesnicích P�knÆ a Chlum byl  
krÆtký zp�v B (=bg) i v devadesÆtých letech nejpo�etn�j�ím zji�t�ným zp�vem. Zpívalo jím 
21 samc�. Vzhledem k chybnØmu za�azení nelze pova�ovat distribuci zp�vu C z roku 1997 
(Martens, Kessler 2000) za v�rohodný œdaj, proto�e zp�v C je pouze �Æstí dlouhØho typu 
zp�vu (bi) mikrolektu (bg+bi). Pokud tedy n�jaký samec zpíval zp�vem bi, Martens jej 
nepochybn� za�adil jako zp�v F (=ag), který je jediným kompletním dlouhým typem zp�vu, 
popisovaným v jeho prÆci. Dal�í zp�v (E=h) se na transektu p�ed deseti lety vyskytoval pouze 
jednotliv�. Jen na b�ezích Lipna u Perneku jím zpívalo 6 samc� (na celØm œzemí celkem 10). 
V nÆmi studovanØm období tvo�ilo E (=h) v�t�inu zaznamenaných zp�v� mezi obcemi P�knÆ 
a Volary a svou po�etností (11 samc�) se �adí na druhØ místo. Po�etnost a distribuce zp�vu D 
(=aq) se nijak zÆsadn� neli�ila. P�i obou mapovÆních se zp�v D vyskytoval sporadicky a 
jednotliv�. Ji� zmi�ovaný zp�v F (=ag), jsem zastihl jen v Perneku u jednoho samce. CelkovÆ 
mikropopulace se zde velmi rapidn� zmen�ila. V roce 1997 zde zpívalo 12 samc� (zp�vem 
A=az a E=h).   

Souhrnn� lze poznamenat, �e se na œzemí i po devíti letech od prvního mapovÆní 
vyskytuje stÆle v�ech �est zp�v� a to v zÆsad� s podobnou celkovou distribucí. V roce 1997 
zpívalo nejvíce samc� (21) v mok�inÆch u B�lØ. V roce 2006 se populace výrazn� zmen�ila, 
av�ak dva km proti proudu Vltavy pravd�podobn� vznikla zcela novÆ populace, �ítající 20 
zpívajících samc�. S p�ihlØdnutím k velikosti repertoÆru hýla rudØho se v roce 1997 
vyskytovaly na danØm œzemí �ty�i mikrolekty, kterØ v Martensov� mapce zastupují krÆtkØ 
typy zp�vu, jmenovit�: A (=az), B (=bg), D (=aq), E (=h). V roce 2006 se krom� t�chto �ty� 
mikrolekt� poda�ilo zaznamenat dal�í dva mikrolekty (t+u, d+ac) a to díky podchycení 
kompletního repertoÆru. Nem��u v�ak �íci, zda-li se na œzemí nevyskytovaly ji� v letech 
minulých a nebyly chybn� za�azeny k uvedeným �ty�em mikrolekt�m. S nejv�t�í jistotou lze 
popsat existenci pouze t�í mikrolekt�, kterØ jsou podlo�eny celým repertoÆrem (ob�ma typy 
zp�vu). 

 
P�e�ití jednotlivých mikrolekt� p�es desetiletØ období výrazn� p�esahuje p�e�ití 

jedinc� (Schnitzer in verb.). Vzhledem k tomu, �e na zÆklad� krou�kovacích dat byla zji�t�na 
v podstat� nulovÆ nÆvratnost ptÆk� vyvedených na lokalit� (Schnitzer in verb.) musí za 
udr�ovÆním mikrolekt� stÆt jiný mechanismus, ne� u�ení b�hem rannØ fÆze ontogeneze. 
Nejpravd�podobn�j�ím vysv�tlením je z�ejm� napodobovÆní zp�v� na lokalit� ji� p�ítomných 
nov� p�íchozími cizími jedinci � situace popisovanÆ Martensem & Kesslerem (2000). Tato 
situace by dob�e vysv�tlovala výskyt jednotlivých seskupení vzÆjemn� sousedících samc� 
zpívajících stejným mikrolektem. Zp�v na danØm œzemí pak p�e�ívÆ p�edÆvÆním jednotlivých 
mikrolektových forem z dosp�lØho samce na jinØho. Na lokalit� se v�ak objevují zelení samci, 
kte�í ve svØm prvním roce je�t� nehnízdí (Albrecht in verb.). Ti zpívají velmi podivn�, co� 
pravd�podobn� zap�í�iní jejich hnízdní neœsp��nost, jsou-li ji� hnízd�ní schopni. HypotØzu 
p�evzetí repertoÆru p�ítomnØho na lokalit� lze ov��it dostí obtí�n� � podle Martense  & 
Kesslera (2000) dochÆzí u nov� p�íchozích k adopci místního zp�vu b�hem velmi krÆtkØho 
�asovØho œseku. Jednou z mo�ností by bylo pokusit se srovnat zp�v prvn� p�ilØtnuv�ích 
samc� se zp�vem, který p�evlÆdne na lokalit� po p�íletu celØ populace. Dal�ím zdrojem 
zajímavých informací by mohlo být sledovÆní n�kterØ z populací, do kterých se za�azují 
samci vyvedení na lokalit� ve VltavskØm luhu a zji�t�ní, zda zpívají zp�vem p�vodním 
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v domovskØ populaci, �i zp�vem dominantním v jejich hnízdní lokalit�. Tyto mo�nosti 
udÆvají i sm�r budoucích výzkum�. 

 
D�le�itým výsledkem tØto prÆce je, �e se alespo� v n�kolika p�ípadech poda�ilo zjistit 

kompletní repertoÆr, tzn. oba typy zp�vu, kterými konkrØtní jedinci zpívají. Rovn�� se poda�il 
zaznamenat n�kolik samc� vícekrÆt v pr�b�hu sezóny, p�i zp�vu ob�ma typy (t�i samci v roce 
2006). Na zÆklad� takovØho zji�t�ní m��eme p�edpoklÆdat, �e ptÆci zpívají stÆle jednou 
variantou pro ka�dý typ zp�vu, po celou hnízdní sezónu. K obdobným zÆv�r�m dosp�l i 
Bjorklund (1989), av�ak bez zahrnutí dvou typ� zp�vu u jednoho ptÆka.  
 

4.4. GeografickØ rozdíly 
 
Dev�t zp�v� nahraných ve VltavskØ populaci v roce 2006 zaznamenali i jiní auto�i ve 

svých výzkumech (Tab. 4.). �est z nich zastihli badatelØ mimo �eskou Republiku (Obr.18.), 
jmenovit� ve �vØdsku nebo v Rusku. Dlouhý typ zp�vu (bi=C) byl zji�t�n u m�sta Göteborg 
ve �vØdsku Martensem & Kessler (2000), co� koresponduje s vý�e zmi�ovaným 
p�edpokladem jednotnosti velikosti hýlího repertoÆru na rozsÆhlØm areÆlu výskytu sahajícím 
a� do �vØdska, kde ji� v roce 1989 popisuje Bjorklund dva funk�ní typy zp�vu (dlouhý a 
krÆtký). Pou�ívÆní obou typ� zp�vu lze tedy vysledovat ze �vØdska z Rattviku (Bjorklund 
1989), Göteborgu (Martens & Kessler 2000) a z �eskØ Republiky a to nejen z let 
devadesÆtých (Martens, Kessler 2000), ale takØ z let 2005 - 2007. 

Jeden krÆtký typ zp�vu (varianta f=L=W) byl zji�t�n ve v�ech t�ech zmi�ovaných 
stÆtech (L-Bjorklund 1989, W-Zvonov 2004, �R � na�e výsledky). Martens & Kessler (2000) 
variantu f nepopisují. .DomnívÆm se v�ak, �e jej rovn�� zaznamenali, ale pro jeho podobnost 
s typem aq (aq ~ f) jej za�adil k mikrolektu D (= aq). Nepova�uji to za chybu, proto�e i jÆ 
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jsem oba zp�vy zjistil ve stejnØ mikropopulaci v DobrØ, kde ka�dým z nich zpívali dva samci 
ze 6 p�ítomných na lokalit�. Do mapky jsem f nezanesl, proto�e ho srovnÆvací analýza 
nep�i�adila k �ÆdnØmu Martensovu mikrolektu. Ze srovnÆvací analýzy tedy víme, �e jak zp�v 
f (=L, W) tak zp�v aq (=D) m��eme zastihnout na r�zných místech Evropy p�es jejich velikou 
podobnost. Roz�e�ení problØmu, zda-li jsou zp�vy dv�ma p�ípadn� jedním mikrolektem by 
mohlo poskytnout podchycení dlouhØho typu zp�vu (f, aq jsou varianty krÆtkØho typu) u obou 
zp�v�. Pokud by samci zpívající aq (krÆtký typ) pou�ívali stejný dlouhý typ zp�vu mohli 
bychom zp�v aq a f pova�ovat za jeden mikrolekt.   

 
Díky srovnÆní mezi zp�v� ve v�t�ím geografickØm m��ítku se mi zdÆ rozd�lení do 

mikrolekt� a dialekt� podle Martense  & Kesslera (2000) pon�kud nejasnØ a zmatenØ, 
p�edev�ím v souvislosti se skute�ností, �e p�inejmen�ím n�kterØ z nich se objevují ve dvou tak 
vzdÆlených oblastech, jakými jsou �R a �vØdsko. Jinými ve VltavskØm luhu zji�t�nými zp�vy 
zpívají ptÆci nejen ve �vØdsku, ale takØ v Rusku. OtÆzkou z�stÆvÆ, jestli je mo�nØ aby se 
vytvÆ�ely stejnØ mikrolekty na tak rozsÆhlØm  œzemí. TakovÆ situace by mohla nastat tehdy 
pokud by samci zpívající konkrØtním mikrolektem v severskØ,p�ípadn� východní domovin�, 
zahnízdili v nov� kolonizovanØ st�ední Evrop� a sv�j p�vodní mikrolekt by p�enesli do nov� 
vzniklØ populace. Pokud se tak d�je, vznikÆ nÆm mozaika opakujících se mikrolekt� po celØm 
areÆlu roz�í�ení hýla rudØho. V tom p�ípad� je otÆzkou, do jakØ míry m��eme mluvit o 
mikrolektech a ne o dialektech. Ov��ení tØto mo�nosti by mohlo být provedeno pokusem 
zam��eným nap�. na vliv sami�ího výb�ru na r�znØ dialekty �i mikrolekty v r�zných �Æstech 
areÆlu. Podle míry nÆklonnosti samic (solicitation display), bychom mohli stanovit preference 
pro ur�itØ zp�vy a na jejich zÆklad� se pokusit definovat hranici mezi mikrolekty a dialekty.  
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