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1. Obecné vymezeni

1.1. P vci jako modelov@ organismy studia akustickd komunikace

P vci p edstavuj tdm idefln skupinu pro studium akustickd komunikace i v ech
souvisej ¢ ch aspekt behaviorkln ekologie, a to hned z n kolika d vod . T m hlavh m je
schopnost zp vu, co je komplexn a opakuj ¢ se hlasov projev, u dosp | ch ptEk v zksad
stereotypn, jen m e b t snadno nahrgvkn, kvantifikovAn a analyzovin. Jeho hlavn funkc
je sd len obvykle pom rn komplexn informace nej ast ji konspecifick m, vzkcn ji i
heterospecifick m poslucha m, kte po pijet a zpracovin doty nd informace na ni
obvykle odpov daj c m zp sobem reaguj . Konkrftn charakteristiky zp vu dosp Ice jsou
z skkvkny u en m se podle n jakdho vzoru v konkr@tn m obdob, p padn improvizac a
imitac . Stejn jako jin@ komunika n systdmy je i zp v projevem, jeho podoba je v razn
ovlivn na konkr@tn mi podm nkami, ve kter ch se doty n jedinec nach&z , jak mi jsou nap .
biotop, fEze hn zdn ho cyklu, socifln kontext, ale i t eba zku enosti z skan@ z p edchoz ch
interakc s jin mi jedinci. Dal m zd vod , pro n j se p vci stali modelov mi studijn mi
organismy, je fakt, e mnoho druh bylo domestikovAno a mohou tak b t vychovAvini a
studovini v laboratorn ch podm nkkch. N kter@ druhy maj pom rn krktkou genera n dobu
a mohou produkovat a ti generace ro n, co jerovn Vv hodnd. Kontrolovang podm nky
laboratorn ch chov tak sk taj idefln mo nost pro spojen molekulfrn ch a genetick ch
v zkum se studiemi etologick mi, co v razn pisp vk kobjasn n d di n ch i eko-
etologick ch mechanism ontogeneze akustickd komunikace. Zdaleka ne posledn m faktem,
kter p edur uje ptkky, coby idekln modelovou skupinu, je skute nost, e pta mozek
funguje na z£klad stejn@ho organiza n ho sch@matu jako mozek sav ; poznatky z skan@ p i
studiu pta komunikace a u en jsou tedy do zna n@ m ry aplikovateln@ i na savce, pota mo i

lov ka (Zeigler 2004).

IdekIn kombinac v razngho spektra hlasov ch projev a schopnosti u it se disponuj
v rEmci ptkk p edev m 3 skupiny. Jsou to papou ci (350+druh ), kolib ci (300+druh ) a
skupina prav ch p vc (Oscines, 4500+druh ). ZEm rn zde neuvikd m Suboscines (1150
druh ), druhou Ast skupiny p vc (Passeriformes), znfm@ z Nov@ho sv ta. Tato skupina je
pro komplexn studium hlasov@ komunikace vhodnk m@n , nebo se zp v neu (Wiliams
2004). Dal kapitoly t@to prkce jsou zv e uveden ch d vod v noviny pedev mp vc m
skupiny Oscines.

C lem tdto prkce je podat ucelen p ehled dosavadn ch v domost o behaviorfin
ekologii pta ho zp vu s d razem na intraspecifick@ interakce mezi jedinci obou pohlav ,
nebo prkv ty prozrazuj v znam samotn@ komunikace. £st prkce je v novkna tak@ samotn@
struktu e zp vu, kterk je krucikln pro podchycen funk n ch aspekt pta komunikace.

1.2. Klasifikace vokalizace

Ptkci maj oproti savc m dva zdroje zvukov@ produkce. Jsou jimi dv pr du inky
(bronchi), tvo ¢ vok&In orgkn syrinx. Ob  £sti syrinxu mohou produkovat bu stejn  zvuk
a t m zdvojovat celkovou hlasitost, nebom eka di AstzvliE pispvatkr zn@ £Estizp vu.
P sp vky obou £Ast syrinxu k celkov@ akustick@ produkci p itom nemusej b t symetrickg.
Nap . Notebohm (1971) pi pokusu s odd len m levBho hypoglosklin ho nervu p nkavy
(Fringilla coelebs) zjistil, e levk FAst syrinxu pispvk kv tin t n ve zp vu. Podrobng
sledovkn spektrogramu Borrorem a Reesem (1953,1956) prozradilo, e zp vy les £ ka
kEpovdho (Wilsonia citrina) a drozda lesn ho (Hylocichla mustelina) asto obsahuj  Asti s
v razn rozd Inou frekvenc , a mus b ttedy produkoviny dv mar zn mi zdroji (Baptista &
Gaunt 1994).



Druhovk specifita u zvuk vydivan ch ptkky je k dovkna rychlost, rytmem,
frekvenc nebo celkovou t novou kvalitou (Becker 1982). T novk kvalita je dEna
harmonickou strukturou zvuku (Davis 1964, Marler 1969). Ve ker obsah funk n a
strukturn odli n ch typ vokalizace se naz vk repertokr. D | me ho na volani (calls) a zp v
(Baptista & Gaunt 1994). Jednotliv@ ®seky zp vu naz vAme strofami, ty se dkle obvykle
sklkdaj z jednotliv ch motiv , i frkz. Ty jsou tvo eny ze zkkladn ch jednotek zp vu,
kter mi jsou slabiky. Motiv se na rozd | od frkze sklkdk z nestejn ch slabik (obr.1).
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Obr.1. Popis zp vu p nkavy obecn@ (Fringilla coelebs). Spektrograf p evzat od Laitao et al. (2004),
popis kst p evzat z Veselovsk (2001)

Ka d ptik u vE r zn velk repertokr volani pro komunikaci. Volgn (nebo tak@
vkben) je krat a jednodu ne zp v, av ak jeho uplatn n je daleko ir . Informuje o
potravn ch zdroj ch, slou ke koordinaci aktivit p&r , rodinn ch skupin nebo hejn. Rovn
signalizuje situaci p i agresivn ch a sexu&lin ch konfliktech. VV stra nk volkn (alarm calls) se

asto li v zEvislosti na behaviorEln m kontextu, p i em nej ast j m typem jsou ts ovk a
zahin ¢ (mobbing calls) voln a hlasy oznamuj ¢ p tomnost predktora (hawk alarm calls).
V posledn dob se ukazuje, e v stra n typ volEn hraje v znamnou roli i na ®rovni
mezidruhov@ komunikace (Forsman & Monkkonen 2001). Reperto£r volgn se dosti i
mezi druhy. N kdy dosahuje a dvacetir zn chtyp . Hrub odhad up vc se pohybuje mezi
5-10 typy, av ak nap klad u kurovit ch(Galliformes) je to a dvakrkt v ce. U it volkn je

asto pohlavn specifickd, m n se v pr b hu sezony a v z&vislosti na fyziologick@m stavu.
V t ina volin se zdk b t vrozenk, nov j poznatky ale nazna uj tak@ z skkvEn v pr b hu

ivota (Riebel & Slater 1998). | v rEmci vol&n nark me na dialekty (Marler 2004).

Pta zp v je ve srovnin s volkn m obvykle mnohem komplexn j aslou Kkjin m
funkc m (viz dkle). Popis pta ho zp vu (birdsong) je zna n problematick av pr b hu let se
kn mu tak@ r zn p istupovalo. Hartshorne (1956) d lil produkci zp vu na souvislou a
nesouvislou. Typick@ souvisl@ zp viky reprezentuje nap . sk ivan poln (Alauda arvensis)
produkuj ¢ dlouh zp v s krktk mi intervaly ticha mezi jednotliv mi strofami. Oproti tomu
ptkci projevuj ¢ se nesouvisle zp vaj krktk m zp vem (dv a ty i sekundy), rozd len m
obvykle del mi pauzami. Intervaly ticha mezi jednotliv mi strofami, tedy kadence, mohou
b t druhov specifickd. Kadence je asto vter@nu pou vEna pozorovateli ptEk jako
v znamn determina n znak. (Beletsky 1989). Nejb n j , ale tak@ nejproblemati t j , je
charakterizovin zp vu pomoc velikosti repertofru. Reperto&r je charakterizovin typy zp vu,
jimi  jedinec disponuje, p padn slabikami, kter tyto zp vy tvo . Druhy atoiznan
p buzn@ - se mohou v razn i it ve velikosti repertofru.. V eledi strnadovit ch



(Emberizidae) najdeme druhy jako strnfdka vrabcovitk (Spizella passerina) s jedin m typem
zp vu na stran jednf, a strnkdka p tipruhf (Aimophila quinquefasciata) s 200 typy zp vu na
stran druh@, piem v tina ostatnch druh tvo v podstat kontinuum pohybujc se
v rkmci tohoto rozp t (Marler & Isaac 1960, Groschupf & Mills 1982).

Velikost zp vov@ho repertokru je obecn definovAna jako po et r zn ch element
nebo typ zp v , kter@ je samec schopen produkovat. Problematika mezidruhov@ho srovnén
nen dodnes zcela vy e ena. U druh , jako je s kora ko adra (Parus major), m eb tzp v
samce rozd len do dvou kategori (song types), charakterizovan ch unikftn sekvenc
element (Peake et al. 2005). U jin ch druh , nap. u rkkosn ka prou kovangho
(Acrocephalus schoenobaenus), se zp v sklkdk ze sekvence nkhodn posklkdan ch element |,
vzken ji opakovan ch ve stejnfm po ad. Vtakovdm p pad je jako m tko velikosti
repertofru po tkn celkov po etelement . N kterd druny maj v tomtosm rup echodn styl
zp vu - nap klad u budn kav t ho (Phylloscopus trochillus) netvo jednotlivd typy zp vu
homogenn kategorie, ale obsahuj spole nd elementy (Gil & Slater 2000).

V otkzce velikosti repertokru narkE v tina dosavadnch studi na probldm
srovnatelnosti jednotliv ch druh i skupin ptkk , p edev m pak v souvislosti s volbou
vhodngho m tka i Kkvantitativn srovnatelnd jednotky. Ve v tin komplexn ch
srovn&vac ch anal z velikosti repertokru Read & Weary (1992) pou ili jako ukazatel po et
typ zp vu (song types) a po et element . A koliv je to dobr kompromis, nen takov
p stup zcela vhodn , co je zjevn@ znksledujcho p kladu. REkosn k prou kovan
(Acrocephalus schoenobaenus) byl za azen mezi druhy sobrovsk m (nejv t m mo n m)
repertofrem d ky sv@ schopnosti kombinovat, p esto e jeho repertoAr obsahuje p ibli n 60
element . V kontrastu st m strnadec zp vn (Melospiza melodia) mk repertokr o 15 typech
zp vuaka d obsahuje pr m rn p telement . Celkov@ mno stv materiflu zp vu je tedy
stejnd, a tak nen tedy zcela jasnd jeho za azen do jin@ skupiny. Zat m z ejm nejpou iteln j
srovnkvac jednotkou m ry velikosti repertokru se zdk b t celkovk d@lka ( as) repertokru. Ta
je rovna sou tu sekund d@lky v ech rozd In ch element v repertofru (Irwin 2000). Nervov
mechanismus odpov dn za skladovin informac je pravd podobn stejn jak pro velikost
repertokru, tak pro ddlku Ast zp vu. Ztohoto d vodu se d@lka repertokru zdk b t nejl@pe
pou iteln mm tkem pro mezidruhov@ srovnkvac anal zy.

Zp v m e bt takd klasifikovin podle charakteristik nezkvisl ch na konkr@tn m
obsahu. Jde p edev m o kvantitativn vlastnosti, jako je as strkven zp vem, rychlost zp vu,
ddlka nebo amplituda. Ter@nn studie ukazuj, e i tyto znaky jsou p edm tem sexufin
selekce a jejich vypov dac hodnota nen tedy nikterak bezv znamnk. V znamu zp vu
v sexukln selekci se v nuje celk kapitola 2.5.

2. Funkce zp vu

Pokud se chceme zab vat n jakou problematikou, mus me si nejd ve polo it zikladn
otkzku, na kterou hodl£me odpov dat. P i hledein smyslu pta vokalizace je ta nejzjevn j
otkzka: Jak maj ptkci d vod ke zp vu? Univerziln hypotdzu vyslovili Krebs & Dawkins
(1984). Jej m zEkladem je skute nost, e zv atasignalizuj pouze tehdy, je-li to v jejich zAjmu
a pokud jim to poskytuje vlastn v hodu. Prim&rn jde tedy pouze a jedin o vlastn u itek,
nikoliv o snahu kooperovat nebo b tv in komu altruistou.

Ve sv tle tohoto postulktu se nezdk co nejhlasit j hlasovk produkce z viditelngho,

asto co nejvy ho m sta na strom , ide£ln cestou ke zv en vlastn ho fitness. U kv li asu
strkvendmu n m jin m ne sh&n n m potravy nebo vystavovin m se riziku predace. P es
ve kerou vzne enost tohoto chovAn jde p edev m o sex. Z reproduk n ho aevolu n pohledu
jde o to vyslat sv@ geny nap  generacemi. Samci vEb samice k pErovin a stimuluj je
kpken.Zp v jetakd ur en jin m samc m, ale hlavn smysl esil je z skat p stup k m st m,



kterkE jsou prostorem pravd podobn v budoucnu ob van m samicemi, a tedy m stem
potencion&ln ho hnzd n. V znam sam ho teritoria samoz ejm nespo VE jen v budouc
p tomnosti samice a hn zda, ale tak@ v dostupnosti zdroj , jimi je kvalita teritoria asto
definovAna. To v ak spolu ezce souvis .

C lem tohoto odd lu je shrnout dosavadn znalosti mechanism a evolu n ho pozad
vnitro- a mezipohlavn ch vok&In ch interakc u ptik .

2.1. Zp v jako soubor funk n ch jednotek

Celkovou v slednou podobu zp vu definuj druhov specifickk pravidla. Jsou u vkna
k organizaci a ur uj souvislost signflu s okol m. Sekvence mohou b t regulovAny rychlost
zm n nebo uspo £dEn m jednotliv ch motiv , jejich po tu apod. Informace, je je podkvAna
zp vem, m e b t modifikovina zm nou fyzikkIn (akustick@) struktury. Jednotliv@ druhy
mohou obm ovat zp v nejrozmanit j mi zp soby. Zistupci zr zn ch v vojov ch v tv
pou vaj r zn@ zp vy, aby poskytly r zn@ informace o chovin . Zkkladn znaky zp vu jsou
paradoxn asto bli  u nep buzn ch druh . Dosud v me jen velmi mklo o tom, jak ptkci
vn maj irokou variabilitu zp vu a jak ji pou vaj pro rozli ovin . Dosavadn v zkumy se
soust e uj p edev m na to, jakou vyvolAvaj r zn@ typy zp v reakci u poslucha stejngho
nebo opa n@ho pohlav . Bohu el, i p es mno stv pokus mé£me v tomto ohledu k disposici
jen velmi omezen@ v domosti. KI ovou otkzkou nen, jak ptik reaguje na r znd zp vy i
jejich  fsti, ale jestli reaguje r zn a zda konkr@tn typ zp vu koreluje s rozd In m typem
chovin u poslucha e.

2.1.1. VV znam strukturn ch prom nn ch

Pro za ktek je asi nejvhodn j pod vat se nav znam stuktury pta ho zp vu. Celkovk
struktura je dfna konkr@tn mi charakteristikami, mezi kter@ pat rytmicita, kompozice,
struktura element , syntax a celkov@ spektrum. P i p enosu prost ed m jsou vlastnosti t chto
prom nn ch zna n ovlivn ny akustickou degradac . DE se p edpoklkdat, e ty nejm@n
zkreslen@ a nejv ce variabiln parametry budou mt velk v znam pro komunikaci, tzn.
ponesou kl ov@ informace. Problematika vlivu charakteristick ch £st na vyvol&n
teritoriZln odpov di byla zkoum£na nap . na st zl kovi obecndm (Troglodytes troglodytes)
(Holland et al. 2000). Zjistilo se, e nejd le it j roli v teritorikln signalizaci hraje ve zp vu
st zl ka struktura jednotliv ch element (rozd ly ve frekvenci, amplitud a ddlce). P esto e
rytmus, syntax a celkov@ spektrum jsou v teritorikln signalizaci sp e m@n d le itd, i tyto
parametry hraj p i rozpoznkvin jistou roli. Tak nap . vnitrodruhov@ rozpoznkvin zp vu u
s kory ko adry (Parus major) je velmi rychl@. Weary (1991) zji toval, zdali ko adra rozli uje
na zkklad frekvence a d@lky slabik nebo celgho zp vu. P esto e ptkci z ejm vyu vali
v echny akustick@ paramentry, nejv znamn j m rozli ovac m znakem byla frekvence a
nksledn ddlka jednotliv ch slabik. D ky tomu m e ptkk rozli t jedince d ve, ne p ednese
cel zp v. U strnada zahradn ho (Emberiza hortulana) byla nejv t variabilita ve frekvenci
mezi samci zji t na na erovni slabik, p i em nejv ce kol saly ®vodn slabiky zp vu (Osiejuk
2004). To nazna uje mo n potencikl pro rozli ovin jednotlivc podobn m zp sobem jako u
ko adry. Uvecht v ezmn n ch(navc mé&lop buzn ch) drun hraj z ejm hlavn roli
v individu&ln m rozpoznivAn a v d raznosti signklu obsa enfm ve zp vu p edev m
frekven n charkteristiky. Frekvence by tedy mohla b t tou d le itou prom nnou
v komunikaci, slou ¢ k individukln mu rozpoznkvAn .



2.1.2. Song types a song categories

Velmi d le it m probldmem v komunika n ch studi ch je ur it zEkladn jednotku pro
anal zy. Typy zp vu (song types) jsou iroce u Vviny v zkumn Ky jako z£kladn jednotka pro
hodnocen komplexity u mnoha pta ch druh . U pibli n 75% p vc skupiny Oscines
disponuj samci dv ma nebo n kolika (v jime n a stovkami) typy zp vu (song types)
(MacDougall-Shackleton 1997). N kter@ d v j studie pracovaly s hypotdzami, e v echny
typy zp vu poskytuj stejnou informaci. Za prim&rn smysl v ce typ zp vu bylo pova ovino
zv en diverzity stimul , sn en pizp soben poslucha e nebo redukce jednostranngho
namkhkn  syringekln ho aparftu (Searcy 1992). Recentn studie v ak indikuj u Vv&n
rozd In chtyp zp vuvodli n ch kontextech, kter@ nazna uj r znorodou funkci.

V b ruritchtyp zp vu pro konkr@tn situace byl zji t n u st zl ka pkskovangho
(Thryothorus pleurostictus), kter u VvE kolem 20 r zn ch typ zp vu (stedn velk
repertokr). Druh zp VE v ce typy zp vu v p tomnosti ciz samice a jeden konkrftn zp v ve
spole nosti vlastn partnerky. V sousedsk ch interakc ch zp vk t mi typy, je sdl se
sousedem. Vp pad vyru en neznEm m samcem vol op t jin repertokr (Trillo &
Vehrencamp 2005). T i druhy americk chles £ k : les £ ek lejskovit (Setophaga ruticilla),
I. lutotemenn (Dendroica pensylvanica) al. lut (D. petechia) maj ka d dva typy zp vu.
Uvecht druh jejedentyp pou VEn u neru en ch anespkrovan ch samc , zat mco druh
typjeb nj po spkrovkn a b hem teritori£ln ch interakc . Podobn@ u it dvou typ zp vu
m eme sledovat u h la rud@ho (Carpodacus erythrinus) (Bjorklund 1989, tato prkce). Dva
typy zp vu byly zji t ny i u strnada obecn@ho (Emberiza citrinella) (Hiett & Catchpole 1981)
a mnoha dal ch. P nkava obecnk (Fringilla coelebs) um zp vat 2-4 typy (Riebel & Slater
2000). Strnad lu n (Miliaria calandra), maj ¢ dva typy repertokru, odpov d& na ka d z nich
song matchingem, tedy t m stejn m typem (McGregor 1986).

U ptek s mal m repertokrem je typ zp vu (song type) definovin nejjasn ji, proto e
zde kad typ pIn jinou behaviorkln funkci. (Bjorklund 1989). U druh svelk m
repertokrem se takovk definice typu zp vu pon kud ztrkc . Slav k (Luscinia megarhynchos) je
schopen produkovat obrovsk@ mno stv vokalizace popisovand stovkami typ . Jak vypl vi
z recentn ch studi , velk? reperto£ry se vyvinuly p edev m pod sexukln selekc, a ne pod
tlakem teritori£ln ho soupe en . A tak velkd mno stv typ zp vu pravd podobn nemé& funkci
na erovni behaviorkln ch interakc, ale na ®rovni prezentace vlastn ch kvalit v podob
schopnosti pojmout velk repertokr (Laisler & Catchpole 1992). U druh stak velk m
repertokrem je pak jistk charakteristika zp vu pou ita pro rozli en do kategori , kterd mohou
do jistd m ry v znamov spl vat se song types u druh s men m repertokrem.

Ve velk@ rozmanitosti slavi ho repertokru p eva uje jedna kategorie, a to hv zdav
zp v (whistle song). Od ostatn ch Ast zp vu se li syntakticky a akusticky. Zat mco

normé&ln zp v se skl£dk ze s@ri strukturn odli n ch element , whistle song obsahuje s@rie
modifikovan ch, p padn neupravovan ch opakuj ¢ ch se hvizd . Hv zdav zp v je zpest en
r zn mi intervaly bez zjevn@ organizace. Slav k reaguje vce na zp v obsahujc vt

mno stv hv zdav ch st ne na zp v bez hvizd . Rovn za p tomnosti hvizd reaguje
song matchingem. P tomnost a variabilita whistle songu mk tedy u slav ka z£ksadn v znam
vsam ch interakc ch (Naguib et al. 2002). U p nkavy (druh s mal m repertokrem) se
v echny typy zp vu sklkdaj ze dvou strukturn odli n ch st (obr.1l). Prvn, ozna ovank
jako trylek (trill), je s@rie dvou a p ti frkz opakuj c ch se slabik. Druhk, koncovk £st, je
mnohem komplexn j , sklEdk se z krktk ch, v tinou neopakujcch se slabik a je
ozna ovina anglick m term nem flourish, co by se dalo p elo it jako kv tnatk  Ast i
fanfkra, sp e ale jde o zvukomalebn?d ozna en (Leitao 2004). Samci asto zp vaj
nekompletn zp v bez koncov@ Asti, ale jeho funkce je zat m neznfmék. V sam ch interakc ch
vyvolAVE nejsiln j reakci dlouh trill a krktk flourish, zat mco samice up ednost uj dlouh



flourish. Odli nk preference u samc a u samic nazna uje sted zEjm mezi intra- a
intersexukln selekc (Leitao 2002).

2.1.3. Soft songs

Krom klasick@ vokalizace p vc , kter@ se ze iroka v nuji v cel@ sv@ prkci, je t eba
krktce zm nit i m@gn ast , ale v znamn zp sob dorozum vin pomoc zAhadn@ho, ne p li

asto zkoumangho tich@ho zp vu. Zp v o mal@ amplitud , asto naz van soft song nebo

takd quiet song (Dabelsteen et al. 1998), je produkovAn samci p vc ve dvou odli n ch
kontextech. U n kter ch druh , jako lejsek ernohlav (Ficedula hypoleuca) as kora ko adra
(Parus major), je soft song pou VEn pouze p i nEmluvich (Dabelsteen et al. 1998), zat mco u
jin ch (Zonotrichia albicollis, Turdus iliacus, Melospiza melodia) je produkovAn pouze p i
agresivn ch setkkn ch (Dabelsteen et al. 1998, Anderson et al. 2007). Kos ern (Turdus
merula) a p vu ka modrk (Prunella modularis) vyu vaj zp v jak p i nkmluvkch, tak p i
agresi (Dabelsteen & Pedersen 1990, Dabelsteen et al. 1998).

Proto e je soft song velmi mklo probkdank £st pta komunikace, nebudu se mu ji
v ce v novat. Pro eplnost jsem ho v ak za adil do tdto kapitoly.

2.2. Velikost repertokru: velk@ vs. mal@ repertokry

Vysv tlen rozd| ve velikosti repertokru u r zn ch druh p vc bylo jednm
z primirn ch zEjm v zkum . Velk potencikl odhalit korelaci mezi reperto£rovou velikost a
fylogenetickou p slu nost i ekologick mi podm nkami maj p edev m srovnkvac studie.
IdefIn Dby bylo u t takov@ studie pro mezidruhovd, p padn mezipopula n srovnén.
Nezbytn m p edpokladem k proveden takov ch studi je p edev m dokonalk znalost
fylogenetick ch vztah jednotliv ch druh v r&mcivy ch taxonomick ch jednotek, aby bylo
mo n@ ci, jak dlouhou dobu se ur itk vokkIn charakteristika nez&visle vyv jela. Takov chto
studi bylo v ak do je t zcela nedfvn@ doby jen minim&ln mno stv, proto na e dosavadn
znalosti jsou v tomto ohledu dosti omezeng.

Ve t ech mezidruhov ch srovnin ch provkd n ch v sedmdeskt ch a osmdeskt ch
letech dvacktgho stolet , zab vaj ¢ ch se velikost repertokru, nebyla fylogeneze dosud znfma
(Kroodsma & Byers 1991). V sledky ka d@ studie jsou d&le pou viny jako p edpoklad pro
dal v zkumy. Nap klad hustota hn zd ¢ ch samc , tedy vliv mo n@ frekvence vzkjemn ch
interakc , byla pozitivn korelovina s velikost repertoru (Kroodsma 1977, Catchpole 1980).
Kroodsma (1977) rovn  nalezl korelaci mezi stupn m polygynie (co je b n u vank
charakteristika koreluj c s m rou sexukln selekce) a velikost repertokru. V n&sleduj c ch
studi ch byl v ak zji t nopa n trend nap . u rkkosn k r. Acrocephalus (Catchpole 1980). U
n kter ch skupin se vztah mezi pohlavh m v b rem a velikost reperto£ru nepoda ilo naj t
v bec (Nowicki et al. 1998). Vysv tlen rozporn ch v sledk tohoto vztahu ur zn ch druh
nen v bec jednoduchd. Je mo nd, e pokud sexukln selekce ovliv uje sp e u en a ne jeho
vyest n v behaviorkln ch interakc ch, m e b t lep m ukazatelem sami ho v b ru mra
schopnosti samc u it se. P itom z ejm ani tak nezkle natom, jak moc je samec schopen se
nau it, ale jak dob e (Nowicki et al. 1998). O sami mv b ru v ak pojednkvk jink kapitola.

Porozum t mal@mu repertokru o n kolika mklo typech zp vu je n kdy t ne
porozum t velkdmu. A to p edev m proto, e se pravd podobn nevyvj pod sexukin
selekc . V kontrastu s velk mi repertokry se zdk, e mald repertofry se vyv jely primirn na
zkklad vnitrosexukln ch (sam ch) interakc . Hlavn teorie vysv tluj c existenci mal ch
repertokr p edpoklidaj, e jejich hlavn funkc je znemo nit poslucha i odhalit, kolik samc
sou asn zp VE, p padn e mald velikosti reperto£r zp vu slou jako mechanismus, jak se
vyhnout svalov@ ®nav hlasov@ho aparktu (Slater 2003). Nejpravd podobn j se zdk bt



tvrzen, e jednoduch zp v se di efektivn pou t pi vzijemn ch interakc ch, kdy samci
vyu vaj p ekryv zp vu soka (song overlapping), p padn p echfzen na jin typ zp vu
(song switching) pro signalizaci vlastn agrese apod.

2.3. Denn charakteristiky pta komunikace

Denn aktivita ve zp vu se mezi jednotliv mi druhy li . Na mezidruhov@ erovni jsou
znkt velk@ rozd ly v na asovikn vrchol hlasov@ produkce jak b hem dne, tak v pr b hu
sez ny. Rovn panuje zna nk nejednotnost v chovin, je zp v doprovkz . N kterd druhy
nevykazuj kdn vrchol v pr b hu dne, jind druhy zp vaj nejv ce p ed rozb eskem (dawn
chorus), p es den nebo ve er (dusk chorus). VokkIn aktivita se zpravidla zvy uje p i
intenzivn j ch socikln ch interakc ch. Celkov lze v ak ci, e ptkci zp vaj nejv ce na
za Etku a na konci sv@ denn aktivity (Thomas 1999). Dawn chorus je jednm
znejd le it j ch aspekt denn periody ve zp vu ptkk . Vokalizace jednotliv ch druh
za nk v t inou 30-60 minut p ed rozedn n m, kdy teritorikln samci mnoha druh zp vaj
velmi intenzivn . Kolem v chodu slunce p ijde relativn ticho a dkle pokra uje hlasovk
produkce s pon kud men intenzitou. Smysl denn ho rytmu v aktivit zp vu je m@n zjevn
ne denn cykly jin ch behaviorkln ch aktivit, jako nap klad pohybu a hledin potravy.
Pokud chceme pochopit v znam denn aktivity ve zp vu a dawn chorus samotn , je t eba
podchytit co nejv ce druh a individuln variabilitu. N kter@ znaky denn vok&In aktivity ze
star literatury shrnuli Staicer et al. (1996).

1. Za ktek vok&In aktivity se u r zn ch druh 1i . Je obvykle druhov specifick a
jednotliv@ druhy se tedy p id&vaj ka d@ rkno k ch ru v p edpov diteln@m po ad .

2. Jednotlivd druhy kon svou denn aktivitu ve v cem@n p evrkcendm po ad, ne
v jak@m rkno se zp vem za naly, ale uspo £d&n nen tak striktn , jako je tomu r&no

3. as, ve kterdm r zn@ druhy za naj zp vat, ur uje sv telnk intenzita. V t ina druh
obvykle za nk zpvat za ni  sv telnd intenzity, ne za jakd kon se zp vem ve
ve ern ch hodinkch.

4. Za Fktek zp vuovliv ujeipo as, sv telnk intenzita je v ak nejd le it j

5. Na asovkn za Etku a konce zp vu se m n se zem pisnou kou, a tedy rozd In m
na asovAn m rozb esku.

6. Za Ktek a konec zp vu za vt sv telnd intenzity ne vni ch zemsk ch  ké&ch
prob hk v Arktid ; i tak se na asovin d sv telnou intenzitou a asov koliduje
s denn dobou, kdy se sv telnk intenzitam n nejv ce.

7. Celkov vzato, druhy maj vrEmci taxonomick ch skupin podobn@ na asovén
VOKEIn aktivity, vzkjemn p buzn@ druhy tedy za naj zp vat za podobn@ sv teln@
intenzity.

8. Druhyseli v charakteru hlasov@ aktivity v pr b hu sezony.

9. Aktivitasem n sf&z hnzd n.

10. Jak postupuje hn zdn sezona, zp v vdawn a dusk choruzabrE mdiEltmv t Ast
celodenn vokkIn aktivity.

Existuje dlouh seznam hypot@z, vysv tluj c ch denn a sezonn rytmus v hlasov ch
projevech ptEk . Vzhledem k tomu, e detailn rozbor t@to konkr@tn problematiky nen c lem
t@to prkce, pokou m se d£le o generalizuj ¢ shrnut .

Celkov lze rozd lit hypot@zy vysv tlujc asov vymezen vrchol aktivity do t
velk ch skupin (Staicer et al. 1996):

1. Sezonn vy intenzita zp vu b hem dawn choru m e b t vysv tlena hladinou
hormon . Zv en hladiny testosteronu obecn podn cuje ke zp vu a k receptivit na n j.



Pokud je dawn chorus atributem vrcholu testosteronov@ hladiny, pak se df o ekAvat,
esezonn se m nc intenzita dawn choru odpov d& sezonnm v kyv m v hormon£ln
koncentraci. Data od teritori£ln ch temperktn ch ptik nazna uj, e hladina testosteronu je
nejvy  pouze vdob hnzd n, co koresponduje s na asovin m dawn choru (Wingfield &
Hahn 1994). Zp v konspecifick ch samc a jejich zapojen v teritori£ln ch interakc stimuluje
zp v, teritoriln chovin azv en hladinu testosteronu (Wingfield et al. 1990). Zdk se tak®,
e vlastn zp v ptkka m e zp sobit r st gonkd, a t m pAdem i produkci hormon (Wingfield
& Farner 1993). Tato hypot@za (self-stimulation hypothesis) navrhuje, e dawn chorus m e
b t zp sobem regulace sezonn ho r stu gonkd a produkce jejich hormon . Dawn chorus by
potom m | regulovat p ipravenost jedince na socifln interakce.

2. Dal okruh hypotdz se zab vk na asovin m vrcholu intenzity zp vu do konkr@tn
denn doby. P eva uj ¢ m hlediskem se zdk b t p edev m na asovkn socikln ch interakc :
nap . vp pad dawn choru by se tedy samci mohli sna it upoutfvat potencionkln partnerky
v dob nejvhodn j , ili vdob , kdy hledaj potravu a jsou nejv ce receptivn . Pokud tomu
tak skute n je, m lo by nap . platit, e nespkrovan samci zv  svou VOkEIn aktivitu b hem
®svitu (Staicer et al. 1996).

Samice s kory mod inky (Parus caeruleus) preferuj star samce. Ti za naj zp vat
v dawn choru d v ne samci jednolet (Poesel et al. 2006), co dEvk samic m mo nost
hodnocen sam ch kvalit podle v ku. Star samci s kory lu n (Parus montanus) zp vaj
v dawn choru vce ne mlad (Welling et al. 1995). Bohu el o denn aktivit ve zp vu je
znkmo jen mklo, a proto ekk tato hypot@za na v ce dat. Jink alternativa p edpokl£dk stimulaci
partnerek, a tud pozitivn ovliv ovkn hn zdn ho chovkn ar stu sami ch gonkd (Wingfield
& Farner 1993). Nap . samec slav ka obecn@ho (Luscinia megarhynchos) zp v& v noci v dob
kdy nen spkrovn. Po spkrovin zp vk p evk n ve dne a b hem kladen sv@ samice zvy uje
op tzp v p es noc (Amrhein et al. 2002). To nazna uje mo nost, e zp v funguje jako faktor
stimuluj ¢ samici ke kladen vajec. Tato skute nost dob e koresponduje i se zji t nou korelac
prodlu ovkn dawn choru a na asovAn Kkladen vajec partnerky u kosa erngho (Turdus
merula) a ko adry (Parus major) (Mace 1987, Cuthill & Macdonald 1990). V znam vokE&ln
komunikace mezi partnery v dawn choru nazna uje Gorissen & Eeans (2004), kter prokkzal
oboustrannou v m nu signkl u s kory ko adry prkv v itfto dob . Samice zvonohl ka
zahradn ho (Serinus serinus) vystavend v ce sam mu zp vu se v novaly intenzivn ji stavb
hn zda. Oproti tomu jin samci na playback nereagovali, co nazna uje jeho sm rovin
k samic m (Mota & Depraz 2004). Vliv zp vu na hn zdn chovin samic je nepopirateln a
v t intenzita zp vu v dawn choru pravd podobn p isp vk ke sprkvn@ stimulaci. Dal
mo nost je mate guarding (hl dan samice). Samci zp vaj za rozb esku, proto e se sna
uchrknit partnerky p ed mimopArov mi kopulacemi (EPC), kter@ jsou b n@ a mohou zna n
ovlivnit reproduk n ®sp nost. Zp v m e redukovat EPC, proto e odrazuje konkuren n
samce a utvrzuje svazek se samic demonstrac jeho pInd s ly a kvality. Na jednu stranu se
nezdk, e by dawn chorus m | v znam p i obhajob teritoria, proto e nej ast j vpAdy do
teritoria byly u mnoha druh na asovkny na jinou dobu, ne je dawn chorus. Oproti tomu se
objevuje ada d kaz o0 jeho zapojen do systdmu teritori£ln obrany. Intenzita zp vu u
st zl ka obecngho (Troglodytes troglodytes) v dawn choru stoupla, kdy byl ptik den p ed
t m vystaven teritoriZln mu konfliktu (Amrhein & Erne 2006). Zdk se, e pro rezidentn samce
slav ka obecn@ho (Luscinia megarhynchos) je zp v v dawn choru prost edkem k oznamovAn
a udr ovkn teritoria, zat mco pro samce bez teritoria slou khodnocen a zji ovin
obsazenosti biotopu jin mi samci (Amrhein et al. 2004), co poukazuje na v znam dawn
choru i p i obhajob teritoria. Socikln situace je p i rozedn n zna n nestabiln, a tak by
mohl dawn chorus hrkt roli v hodnocen soused a jejich vzijemn ch vztah , jak bylo ji
zmn no u mlad chslav k . Mod inka (Parus caeruleus) z skAvE p ed rozedn n m informace



od okoln ch zp vaj cch samc a ty pak vyu VE v teritori£ln ch interakc ch (Poesel et al.
2004).

Rovn nelze opomenout teorii handicapu. P i hlasov@ produkci p ed rozb eskem na
sebe vokalizuj ¢ samec upozor uje, a tak se m e stkt snadn ji ko ist jak no n ch preditor |,
kte za svtEn sni uj aktivitu, tak denn ch, kte lovit za naj. Pokud i p esto p e V&,
reflektuje to jeho kvality a samice podle toho m e volit (Moller et al. 2005).

3. Do posledn skupiny spadaj hypotdzy zahrnuj ¢ tlak prost ed . Ptkci by mohli
zp vat v ce za rozedn n, proto e atmosf@rickd podm nky jsou v tdto denn dob k p enosu
zvuku nejvhodn j (Henwood & Fabrick 1979). patn£ viditelnost v ase rozb esku m e
znesnadnit sh&n n potravy, a proto zp v je rozumn m napln nm volngho asu . Dal
hypotdza se t kk energetickgho rozvrhu. Vzhledem kmo ndmu p chodu ne ekan ch
podm nek je rkno nejvhodn j dobou ke zp vu, nebo ptkci shroma duj mnoho energie pro
p e it chladn ch noc . Pokud chladn& noc nep ijde, maj ptkci rkno p ebytek energie, kter si
mohou dovolit investovat do zv en@ hlasov@ produkce (Hutchinson et al. 1993).

Z uveden ch publikac vypl vk, e dawn chorus slou pedev m kz skkvkn
informac o ustanoven ch teritori ch a jejich vlastn c ch. Na z£klad informac z skan ch
b hem dawn choru mohou samci i samice p izp sobovat sv@ chovAn p i obhajob teritori a
p ipohlavhmv b ru

2.4. Funkce zp vu v teritori£ln ch interakc ch

Teritorium m e b t definovkno jako v cem@n stabiln obsazen@ ®zem, kterd je
ob vEno a brkn no konkr@tn m jedincem po ur itou dobu jeho ivota. V d sledku kone n@
velikosti vhodngho prostoru v prost ed spl uj ¢ m n&roky konkr@tn ho druhu vznikk obvykle
sousedstv n kolika teritori s dlouhodob mi a stabiln mi vzEjemn mi interakcemi jejich
majitel . Zm ny v hodnot prost ed , hn zdn ch statut partner a kondici soused vy aduj
neustElou v m nu informac pot ebn ch khodnocen okol. Na zZklad vyhodnocen
takov ch informac ptkci vol vhodn typ chovin . Komunikace je v jistdm slova smyslu
prost edkem pro z sk&n adaptivn ch v hod pro signalizuj ¢ ho i poslucha e. Selek n tlak
ovliv uj c evoluci schopnosti vnmat je u ptik do zna n@ mry ovlivnh n aspektem
teritoriality. Existuje n kolik z£sadn ch schopnost p jemce signklu, je jsou zjevnou adaptac
ke zv en efektivity teritorikln obrany. Pat mezin ur en vzdklenosti, identifikaceav b r
vhodn@ reakce Pro hodnocen okoln situace je nejzEkladn j schopnost identifikace jedinc a
odhad jejich vzd&lenost (McGregor 1993).

2.4.1. Rozpoznkvin

2.4.1.1. P enos zp vu a odhad vzd&lenosti

Teritoriln zv ata schopnk stanovit, zdali je signalizuj ¢ jedinec uvnit nebo mimo
teritorium, maj v hodu ve dvou sm rech. Za prv@ redukuj nkklady vynalo end na p ibl en
a ur en pozice jedince. Za druh@ minimalizuj risk zran n, kter@ je mo no utr it v bl zkosti
n koho jingho, asto oprkvn n@ho majitele sousedn ho teritoria.

Vliv vzdklenosti na  en azm nu parametr zvuku produkovangho zv aty je dob e
znEm (Naguib & Wiley 2001). Se vzdklenost se zmen uje amplituda a zvy uje se stupe
degradace signflu. Degradace je zp sobena p tomnost p ekk ek, jako jsou stromy a jink
vegetace. Nepravidelnd fluktuace v amplitud b vaj zavin ny nap . zm nami rychlosti
proud n vzduchu, tedy v trem. KI em kur en vzdklenosti m e b t mra degradace,
proto e narozd | od amplitudy nen ovlivn na chovin m signalizuj ¢ ho (McGregor 1993).

Playbackov@ experimenty prok#zaly schopnosti rozli it vzdklenost u mnoha druh
(Naguib et al. 2000). Ptkci reaguj na zp v poznamenan v t degradac m@n ne nazp v



nedegradovan . Na mélo ovlivh n zp v reaguj asto tich m p ibl enm, kde to na zp v
simulujc v t vzdklenost pouze zp vemzv t vzdklenosti.

2.4.1.2. Individu&In rozpoznkvin

Rozpoznkvin je bazkln m aspektem ve ker ch socifln ch interakc . P i interakc ch je
t eba rozli ovat mezi n kolika nestejn mi ®rovn mi identifikace. Mezi n pat rozpoznkvin
pohlav, partnera, len rodiny, p ktel, soused , nep tele, predktora nebo ko isti. Je
definovkno jako za azovin konkr@tn ho jedince do ur itd skupiny podle jeho unikktn ch
charakteristik, kter? jej odli uj od ostatn ch (Dale et al. 2001). P i rozpoznkvAn na zkklad
vokEIn signalizace identifikuje poslucha konkr@tn ho volaj c ho jedince na zkklad
unik£tn ch znak v hlasov@m projevu; identifikace doty ngho jedince je nksledn vyu vina
pinejr zn j ch interakc ch. | pro zv ata je d le itd v d t, kdo je kdo (Tibbetts & Dale
2007). Jk se zde zab vAm funkcemi zp vu, a tak nksleduj ¢ £dky budou zam eny ist na
rozpoznkvin podle zp vuup vc .

Etologov@ nejd ve zkoumali vok&In rozpoznAvin jako sou Ast generfln ho programu
na vysv tlen organizace a vn min zp vu. sp chy na tomto poli posunuly studie na erove
dialekt , rozpoznkvAn mezi sousedy a ciz mi a mezi sousedy navzijem. Nejzaj mav j m
zji t nm, vychkzejcm z t chto prac, je, e schopnost rozpoznkvat sousedy podle zp vu
ovliv uje velikost repertokru dangho druhu (Kroodsma 1976, Falls 1982). Mnoho prac se
Vv nuje rozpoznkvkn potomk a rodi , nap klad u kolonifln hnzdcch ptkk . V tgto
kapitole se zam uji p edev m na interakce dosp Ic v rAmci teritori£ln ho chovén .

Ter@nn studie rozpoznkvEn soused odkryly mnoho komplikac. Jednm ze
zkkladn ch a nejd le it j ch probldm je nalezen zp sobu, kter m by bylo mo no stanovit
rozpoznkvac schopnosti.Pokud toti pt&k neprojevuje r zn@ chovin p i odpov di na rozd Ing
zp vy, m etomtn kolik p in: 1) Jedinec nerozpoznkvk, a tak nem e odpov d tr zn .
2) Zp v stimuluje ob ma zp soby socifln situaci, na kterou se reaguje stejn m zp sobem. 3)
V zkumn k selhal ve vyvol&n odpov di, nebo naopak neum odpov  rozpoznat (Stoddard
1996). Srovnkvac studie o rozpoznkvkn soused mezi druhy s r znou velikost repertokru
byly zalo eny na p edpokladu, e socifln podm nky, jako je teritorialita, jsou podobn@ mezi
p buzn mi druhy, a tak rozdly v odpov dch mus b t diny rozd ly v rozpoznkvac
schopnosti poslucha e.

2.4.1.3. Vok&In k dovin identity
V sledky dosavadnch v zkum nazna uj, e identita jedince (samce) je
v hlasov@m projevu (zp vu) u p vc k dovAna ty mi mo n mi zp soby: (1) Ka d jedinec
pou VE unikEtn typ zp vu nebo soubor typ zp vu (repertokr). Tato strategie byla zji t na
nap . u strnadce zp vn@ho (Melospiza melodia) (Beecher et al. 1994). (2) Ka d jedinecm e
sd let typ zp vu s jin m jedincem (song sharing), ale p esto z stkvk ka d v rkmci tohoto
sd len rozeznateln . Tuto strategii z ejm vyu V£ nap . strnikdka r ovozobk (Spizella
pusilla) (Nelson 1989). (3) Unikktn spektr&ln i hlasov@ charakteristiky mohou b t zahrnuty
ve v ech hlasov ch projevech jedince. Tato situace je znkma nap . u s kory ko adry (Parus
major) (Weary & Krebs 1992). (4) Sekvence, ve kter ch se typy zp vu objevuj , mohou tak@
vypov dat o individukln variabilit . To v ak zatm z stkvk neotestovino. U druh s
obrovsk m repertofrem nemus bt ani tyi v e uvedeng mechanismy k individu&in
identifikaci samostatn posta uj c p kladem m e b t nap. pa ek obecn (Sturnus
vulgaris) (Gentner & Hulse 1998). U t chto druh m e poskytovat identifika n informace
stupe organizace repertokru. Uspo £din je ve zp vu kl em k pozn&n jednotlivc nap . u
ervenky obecn@ (Erithacus rubecula), u slav ka obecngho (Luscinia megarhynchos) jen
£ste n  (Naguib & Todt 1998). ervenka m# repertofr o 100-250 elementech na jednoho
jedince. Variabilita se zde pohybuje v rEmci ur it ch pravidel, a tak jsou ptkci schopni
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rozeznat nejen naru itele, ale takd sousedy navzijem (Brindley 1991). Zat m se v ak nev
zdali ervenka provkd rozpoznkvin na zkklad jednotliv ch element icel ch sekvenc.

2.4.1.4. Velikost repertokru vs. rozeznkvin soused

Kroodsma (1976) poprv@ p i el s my lenkou, e velikost repertokru interferuje se
schopnost rozpoznkvat souseda a naru itele. Bylo navr eno teoretick@ vysv tlen, pro by
zv en velikosti repertokru m lo sn it schopnost rozpoznkvat sousedy (Stoddard 1996): (1)
Jak se repertokr zv t oval, opera n pam poslucha e p estkvala sta it na p ib vajc
mno stv podn t Kk rozli en a kategorizovin. (2) Ka d zp v je oproti velkdm po tu
ostatn ch zp vin m@n  asto, a tak je poslucha i d&n men  as na to, aby se konkr@tn kl ov@
zp vy nau il. (3) Rozd ly mezi typy zp vu se zmen ily, m se zp vsamc stal podobn j m
a za al mékst poslucha e. Srovnivac studie tyto teorie do zna n@ m ry podporuj . Druhy s
mal m repertoArem rozpoznkvaj sousedy a naru itele velmi dob e, druhy se st edn velikost
repertofru (kolem 10 zp v ) reaguj m@n a druhy s velk m repertofrem nerozli uj v bec
(Falls 1982). Celkov Ize tuto zAvislost pova ovat za platnou p edev mna kfleccal 25
typ zp vu, tedy sp e u druh smen m repertokrem. U druh svelk m repertoArem se tato
zkvislost projevuje vzken ji.

2.4.1.5. Dear enemy efekt

Studie zam en@ na sousedsk@ rozpoznkvin t  z dear enemy efektu, co je tendence
teritorifln ch ptEk vykazovat ni  agresi v i znkEm m jedinc m, ili soused m. D vodem
je nepot eba tropit povyk, kdy se soused oz vk ze sv@ho vlastn ho teritoria, kde se norméin
projevuje. Pokud v ak zp vk pobl ptEk neznfm , jednk se pravd podobn o jedince
sh&n j c ho vlastn teritorium nebo EPC, a tedy o necht ngho naru itele, kter ohro uje
suverenitu majitele teritoria. Rezidentn samec tedy reaguje slab ji na samce sousedsk@ho a
siln ji na neznfm@ho. Pr kazn rozd | mezi odpov d na souseda a naru itele 1ze pova ovat
za d kaz o schopnosti tyto 2 kategorie rozpoznat. Rozli en mezi jednotliv mi sousedy je
v ak obvykle slo it j ne rozli en souseda a naru itele. Prv p pad vy aduje pouze
schopnost odli it znfm@ a neznEm@, kde to rozli en mezi znEm mi jedinci navzkjem
znamenk t dit informace do mnoha skupin podle ur it ch charakteristik a to je z ejm
mnohem nfro n j (Stoddard 1996).

2.4.1.6. Song sharing

Kombinace velikosti teritoria, v rnosti dandmu okrsku a u en zp vu asto vyest v
sousedstv ptkk , kte sdlej typy zp vu (song sharing). Sd len zp vu u soused m e v@st
a kextrdmn podobnosti mezi jednotliv mi pteky. Sd len repertofru je zaj mav znak pta
komunikace, proto e je asto pou VvEno vsam ch interakc ch (song matching). Charakter
sdlen zp vu se asto odrE vesp nosti pi ustanoven a obhajob teritoria; jde tedy
p edev m o chovkn spojend s teritorialitou.

2.4.1.6.1. Song sharing a rozpozn&vkn

Mnoho, pokud ne dokonce v t ina druh , u nich bylo zji t no rozli ovin soused a
naru itel , vykazovala sd len zp vu (Stoddard 1996). Song sharing m e uleh it rozli ovén
naru itele, proto e sousedi zp vaj navzijem sob podobn , na rozd | od nov p choz ch.
Objevuje se v ak i opa n nkzor, tedy e podobnost ve zp vu by mohla dokonce znemo nit
individukln rozpoznkvkn jednotlivc podle zp vu. Schrodeder & Wiley (1983) navrhli
ovlivh n identifikace soused sdlenm zp vu na ziklad svoho v zkumu na s ko e
rezavobok@ (Parus bicolor). Druh je znfm zna n m sd len m zp vu, je schopen rozli ovat
naru itele od soused , ale nikoliv sousedy od sebe. Podobn@ ovlivn n bylo zji t noius kory
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ko adry (Parus major) (McGregor & Avery 1986), ale rozpoznAvin jednotliv ch soused
nen zcela vylou eno (Stoddard 1996).

P esto e sd len zp vu (song sharing) v t inou zcela nevylu uje schopnost rozli ovat
sousedy, m e dkt paradoxn p le itost naru itel m. Samec, kter hledk teritorium, se m e
vloudit mezi teritoria n kolika vzEjemn soused ¢ ch samc a nau it se jejich sd len zp v.
Ten pak m e vyu t jako nkstroj pro zmaten rezidentn ch samc , kte nejsou schopni zp v
rozli it od ostatn ch samc tento jev je st edn m tgmatem tzv. hypot@zy akustick ch
mimikry (Acoustic mimicry hypotheses). Takov mto zp sobem ob val sv@ teritorium, kterd
bylo sou &st teritori jin ch samc , samec strnadce zp vngho (Melospiza melodia) (Arcese
1990). P esto e rezidentn samci obvykle rozpoznaj ciz ho jedince, vtomto p pad jej nejsou
schopni odli it od ostatn ch soused . Sd len zp vu m e samoz ejm znesnadnit za len n
samc ze vzdklen j ch mst ist proto, e nejsou schopni nau it se p li odlin zp v.
Pokud se jim to i p esto poda , m ou m t nadkle probl@m s rozpoznkvkn soused a dal ch
naru itel ,co jimzt udr en teritoria mezi ostatn mi samci.

2.4.1.6.2. Song sharing vs. esp nost v sam ch interakc ch

Proto e se zp v sklkdk zr zn ch strukturklnch £st m e b t p edm tem sd len
zp vuir znk stavebn erove vok£In ho repertofru. Sd len z£kladn ch element sem eli it
od sd len typ zp vu, kter@ obsahuj takov@ jednotky ni  erovn (slabiky). Samci s velmi
podobn m repertokrem na erovni slabik, mohou tvo it odli n@ typy zp vu na crovni
syntaktickd. Rovn  mohou sd let r zn@ sekvence zp vu zp vand v ur itdm po ad . Sd len na
ka d? hladin m e reflektovat informaci o plasticit vokEIn ch schopnost a m e mt
rozd Ind funk n aplikace. Takovk hierarchie byla zji t na u slav ka tmav@ho (Luscinia
luscinia). Samci sd lej velkou £st zEkladn ch komponent zp vu (a 80 %) nezAvisle na tom,
zda jde o sousedy i vzEjemn naprosto neznEm@ jedince. Na erovni typ zp vu v ak sd lej
prokazateln v t kst repertokru samci navzijem si soused ¢ . To nazna uje vliv selekce na
konkr@tn hierarchick@ jednotky celkov@ syntaxe zp vu u p vc a jejich potencionfln roli
v soci&ln ch interakc ch (Griesmann & Naguib 2002).

Proto e sd len zp vu divk potencikl u it zp vu v ad socikln ch interakc , d& se
p edpoklkdat, e mra sdlen zp vu m e reflektovat socikln uspo AdEn a st m souvisej c
schopnost udr et teritorium. pa ek obecn (Sturnus vulgaris) je druhem, u kter@ho zp vaj
ob pohlav . V mimohn zdn dob se pohybujevr zn velk ch skupinkch, kterd jsou nez dka
jednopohlavn@. Zat mco ve skupin&ch samic bylo sd len rovnom rn@ mezi v emi samicemi,
mezi samci odrk elo socikln postaven (Hauserger et al. 1995). P esto, e se jednk o
mimohn zdn obdob , dokazuje tato prkce vliv schopnosti sd let zp v na soci£ln uspo £d&n .

Pokud m ra sd len reflektuje socikln hierarchii ve skupin zimujcch pa k , mohla
by rovn reflektovat kondici jedince a tedy schopnost uhfjit teritorium v hn zdn dob .
Velikost repertokru u poddruhu strnadce zp vngho (Melospiza melodia cooperi) kol sk mezi
7-14 typy zp vu. Sd len zp vu je prokazateln v t mezi sousedy a klesk se vzdklenost
sam ch teritori . Samci ze vzijemn soused c ch teritori sd 1 pr m rn 22% typ zp vu (0-
86%). Pravd podobnost pe it a udren teritoria koreluje v konkr@tn subpopulaci
s procentem sd lengho zp vu (Wilson et al. 2000). Schopnost jedince sd let repertokr tak m e
slou it jako indikktor sam ch kompetitivn ch schopnost udr et a obh#jit preferovan@
teritorium.

2.4.1.7. Zvyk vs. rozpoznkvin

Men odpov nasouseda je pova ovEna za sousedsk@ rozpoznkvin . M e se jednat
0 pouh@ zvyknut si poslucha e na znkfm zp v, p ichkzej ¢ ze znEm@ho m sta (Falls 1982).
Pozorovank redukce agresivity na soused v zp v p ichkzej ¢ z jeho teritoria je v souladu s
t mto mechanismem (Stoddard 1996). Zvyknut si bylo asto nejobl ben j m, ale tak@ z ejm
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p li jednoduch m vysv tlen m redukce agresivity. Recentn pokusy v ak nazna uj, e
odpov  na souseda m e mt daleko komplikovan j pozad . Samec strnadce zp vngho
(Melospiza melodia) neodpov d& na sousedn ho samce stejn m sd len m zp vem (song
matching), ale zp vk jin m typem zp vu, kter s nm ale rovn sd | (repertoire matching).
Repertoir matching nem e b t pova ovin za pouh@ zvyknut , nebo vy aduje zapamatovin
ka dfho typu zp vu ze sousedova repertokru nebo jeho sdlen. Vzhledem ktomu, e
takov ch soused je obvykle n kolik, vy aduje tento jev schopnost p i azovAn jednotliv ch
kst repertofru konkr@tn m samc m (Beecher et al. 1994).

2.4.2. Komunika n st

V t ina akustick ch sign&l , pou van ch ptiky, je p enk ena na velk@ vzd&lenosti, a
tak se objevuje mo nost interakc mnoha jedinc a to zdaleka nejen soused . T@dm v echny
studie jsou zam eny na komunikaci mezi dv ma jedinci (dyady), hlavn pro jednoduchost a
interpretovatelnost jednotliv ch situac . Recentn studie p estkvaj opom nat velk v znam
komunika nch st, jejich uspo £Zdin a v nich prob hajc interakce maj skute nou
v pov dn hodnotu o refln ch situac chv ivot zv at.

Efektivita p enosu na ur itou vzdilenost ®zce souvis sfunkc n kter ch typ
vokalizace. N kter@ pta signkly, nap klad vol&n (alarm calls, distress calls), jsou utvk eny
takov m zp sobem, aby mohly dorazit k co nejvzdklen j m poslucha m. U samotngho
zp vu, slou cho teritorialit i k vkben samic, je situace daleko komplikovan j .
V znamnou roli hraje tak@ po etnost @ astn k ch r (komunika ch st), kterk zna n
ovliv uje efektivitu p enosu signkl - asto vce ne samotn@ vlastnosti zp vu. Paralelou
ch r svelk m po tem jedinc u ab a hmyzu m eme najt i vpta i. Cvr ilky (r.
Locustella) a hlavn rkkosn ci (r. Acrocephalus) brin navzijem sob velmi bl zkE teritoria
s relativn velkou po etnost na omezen@m ezem .

2.4.2.1. Sm rovin

Pta zp v pou it v teritorikln ch interakc ch nevyhnuteln vn m& mnoho poslucha ,
ale zpravidla je ur en jednomu konkr@tn mu individuu. Pokud je signkl majitele teritoria
doru en kn jakdmu naru iteli, ten m e bu ustoupit nebo pokra ovat v ovliv ovin
suverenity rezidentn ho samce. Naru itel pak ustoup jen vp pad akustick@ v hru ky nebo
p m@ fyzickd agrese. Aby takovkk situace mohla v rEmci komunika nch st v bec nastat, je
nutn@ ozna it jedince, jemu je sign&l ur en (Brumm & Todt 2004). Zp sob, jak ozna it
konkr@tn ho partnera interakce, je zm nit n jakou charakteristiku vok&In ho chovin . Tom e
prob hnout nap . tak, e rezidentn samec za ne zp vat nebo pokud u zp vk, zm n vlastn
zp vnazp vzam engho poslucha e (song matching). Takovk zm na chovin mék jasn @ el:
zastra it naru itele. Mnoho studi song matchingu studuje song type matching, co je zm na
typu zp vu. Song matching v ak m e zahrnovat jakoukoliv st zp vu. Jin m zp sobem
ozna en (sm rovkn ) vokEln ho chovAn je zalo eno na frekven n m rozsahu. Volin o
vysokd frekvenci m e sm ovat kur itdmu poslucha i, zat mco n zkk frekvence slou
irok@mu okol poslucha (Naesbye & Dabelsteen 1990). Mnoho druh se tak@ otk hlavou
k jedinci, se kter m interaguj . | takov@ chovEn m e napomoci k rozli en c| komunikace.

2.4.2.2. Soukrom#£ komunikace

V n kter ch p padech m e zp vkk z skat v hodu zadr ovin m informac p ed
v tinou @ astn k komunika n st . Stivk se to vp padech, kdy by signil vyvolal
necht nou aktivitu okoln ch samc . Jin samci by mohli na zkklad signklu vyu t situace,
kterou signalizuj ¢ ptkk zam lel a pokusit se vniknout do jeho teritoria, pop pad sesna ito
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EPC s jeho partnerkou. D ky vyu it doty n@ informace m& ciz samec men anci, e bude
p isti en. Tich zp v u ervenky (Erithacus rubecula) nebo twitter song u kosa (Turdus
merula) jsou pou VEny ve velmi agresivn ch sporech, co nazna uje snahu vyhnout se
p tomnosti dal ch naru itel vdob vlastn ho zaneprkzdn n (McGregor & Dabelsteen
1996). Sm rovAn zvuku je ovlivn no kombinac n kolika faktor , a to velikost t la a hlavy,
rozev rkn m zobkku a frekvenc vokalizace. Dal mo nost minimalizace necht ngho en je
vhodnk kombinace sjin mi typy signkl . U ptek jsou to hlavn signkly vizu£in .
Komunikace za pomoci zraku je v ak umo n na pouze tehdy, jsou-li dva jedinci na dohled.
Teprve vtomto p pad m e b t vyu ita vhodnk kombinace akustick ch a behaviorkln ch
signfl  k navAzEn soukrom@ho komunika n ho kanklu.

2.4.2.3. Eavesdropping

P es pokusy o zabezpe en komunika nch kankEl m e mnoho jin ch jedinc ,
nepod lej c ch se na aktivh komunikaci, zachycovat signkly a tm se pod let na tvorb
komunika nch st. Poslucha tak m e obdr et informace monitorovin m ciz ch interakc .
Extrahovkn informac zcizch rozhovor je univerzEln m rysem komunika nch st
(Shennan et al. 1994). Poslucha je ozna ovAn jako nelegitimn @ astn k (Verrell 1991) a jeho
chovin se pak popisuje jako eavesdropping (naslouch#n ).

MonitorovAn aktivity soused skrz jejich vokalizaci m e poskytnout pou iteln@ a
u ite nd informace o sm ru i pozici naru itele v teritorifln m systdmu (Naguib et al. 2004).
Systdm propojen teritori komunika n st byl dob e popskn nap . u kardin£la ernobrvgho
(Paroaria gularis), kde informace o pozici naru itele byla jasn indikovina interakc mezi
sousedy (Eason & Stamps 1993). Tento druh brkn linekrn teritoria poddl ek a jezer.
Naru itel vyvolk volkn s nisledn m pronAsledovEn m a je okam it vyprovozen rezidentn m
samcem na hranice teritoria dob e viditeln mi eskortovac mi lety. V t ina naru itel byla
detekovkna neprodlen potd, jakmile byli vyhnéni ze sousedn ho teritoria (90%). V opa ndm
p pad , tedy pokud nebyl doty n vetelec zaznamenin v sousedn ch teritori ch, byl
rezidentn m samcem odhalen pouze v 15% p pad . V t ina vniknut ze strany, kde nen
£dn@ obsazen@ teritorium, byla zachycena ihned v 55% p pad . To nasti uje pozornost
samc Vv i soused m a tendenci naru itel vyh bat se hkjen m teritori m, jako to cesteim
k vniknut (Eason & Stamps 1993). NaslouchZn p i interakc ch mezi sousedy m e
poskytnout mnohem v ce informac , ne je pouhk p tomnost naru itele (Peake et al. 2001).
Vyu it naslouchAn m e spo vat takd ve vzEjemn@m vyhnut dvou esp n ch soused .
Rezidentn samci mohou vyu t sv@ sousedy v komunika n sti jako m tko k hodnocen
kvalit jin ch samc (McGregor 1993). Tato my lenka mk zkklad v p edpokladu dobr@ho
odhadu bojov ch schopnost soused nabytdho ze vzkjemn ch interakc a schopnosti
srovnkvat. Ko adry (Parus major) hodnot podle vlastn ch zku enost a informac z skan ch
odposlechem. Samci zp vaj v ce v odpov di na jedince, kte vyhr&li n jakou sousedskou
rozep i nebo na samce epln neznEm@. Na ty, co prohrkli, reaguj m@n (Peake et al. 2001,
2002). Slav ci (Luscinia megarhynchos) reaguj v ce na samce, kte v sousedsk@ interakci
projevovali v t agresi ve form na asovAn p ekryvu zp vu rivala (Naguib & Todt 1997).

To, e zp v poskytuje zksadn informace pro hodnocen relativn ch kompetitivn ch
schopnost , je dino dv ma fakty (McGregor & Dabelsteen 1996): (1) Zp v je individu&in
odli n a schopnost rozpoznkvat jedince podle zp vu je iroce vyu vina (viz Individukln
rozpoznkvAn ). (2) Charakter interakc, p esn ji na asovin, poskytuje informace o ochot
jedinc navy ovat agresivn chovin a tedy o jeho schopnostech bojovat.

Hodnocen potencionkln ch konkurent za pomoci odposlechu mig ty i selektivn
v hody pro poslucha e (McGregor & Dabelsteen 1996): 1) Informace je z skkna bez rizika
zran n v bl zk ch interakc ch. 2) Poslech na ur itou vzdklenost nen nijak energeticky
nkkladn . 3) Zv ata zpravidla vyhrkvaj arvktky pokud maj v hodu p ede I8ho varovin (to

14



vak m e bt dino odhalen m velk@ sly protivn ka b hem naslouchAn a nksledn@m
vyhnut m se p edem prohrandmu konfliktu). 4) Informace o relativnh bojov@ schopnosti
jedince m e umo nit vlastn ku teritoria zvk it nkklady a zisk z hkjen zdroj a zvolit
nejv hodn j strategii. Odposlouch&vaj ¢ jedinec takd m e odhadovat zm ny v kondici
soused podle zm n ®sp nosti v arvktkkch, co mu m e napomoci p i hodnocen anc na
vlastn uchvkcen jejich dr av.

VelkE kst problematiky zab vaj ¢ se odposlechem u ptik , je zat m jen teoretickk a
nab z irok@ pole p sobnosti pro dal v zkum.

2.4.3. VokEln interakce dvou samc

V tina zv ec ch komunika n ch systdm je charakterizovkna reciprocitou, tzn. role
poslucha e a zp vkka se m e m nit, kol sk tak@ postaven jednotliv ch ptek p i interakci.
Znamenk to, e komunikace je dynamickk a zahrnuje interaktivn v m nu signfl . Dobr m
p kladem je zp v teritorikln ch samc , u kter chsem e m nit jak typ zp vu, tak na asovén
v relativn  krktkdm ase, n kdy i zp v od zp vu. P esto, e interaktivn v m na signkl je

asto popisovkna jako fenom@n dvou samc (dyad), v t ina samc se projevuje v rEmci
zvukov ch pol jin ch samc , a tak se stkvk sou st komunika n st v rkmci ni interaguje
(Mcgregor 1993). Reakce teritorifln ch samc na stimul v podob konspecifick@ho zp vu je
r znk nejen mezi druhy, ale i mezi jednotlivci stejngho druhu, ba dokonce v rEmci jedince.
Smith (1996) rozd luje reakce do ty zkkladn ch skupin. (1) Jedinec se v reakci na zp v stivi
pozorn m, ale nep ibli uje se, zp vk rychleji, nebo rovnom rn , m e tak@ odpov dat. (2)
Ptkk ztichne a zkoumk, p istupuje, zastavuje se a zase pokra uje, astoa za zdroj zvuku, dkle
zkoumk am e pijt bl . Stkle je potichu. (3) P ibl se, nebo ne a zp vk aby vyvolal
odpov  neviditelngho, asto za nk potichu. (4) sna se p ibl it a hlasov projevovat,
pokou se vyvolat konfrontace. Snaha vyvolat odpov  se naz vk probing.

2.4.3.1. Zp v jako zbra teritorikln obrany

U v tiny druh je vrchol vokEln aktivity vdob hnzd n. B hem sez ny samci
zp vaj hodiny, p itom nen ®pln jasn@, komu je zp v ur en, zdali samic m nebo jin m
samc m. Ptkci se mohou chovat odli n v zAvislosti na tom, jestli jsou poslouch&ni nebo ne.
V razn vliv na zp vovou aktivitu samc mék i to, kdo je zrovna poslouchk samoz ejm
pouze vp pad , e jsou si poslucha e v domi, resp.on mv d.V sledky pokus nazna uj
pou it sam ho zp vu v dyadov ch interakc ch, kter@ slou k obran teritoria a h&jen pozice
ve spole ensk@dm eb ku. Samci zp vaj proti sob , emu se obecn ka countersinging.

Velik v znam zp vu v systdmu teritorikln obrany, byl dok£z£n p i pokusech, kter@
se zab valy vlivem zbarven samc na schopnost zp vat (muting). Metodika takov ch pokus
spo valav odsti en inervace syringekln ho aparktu, nebo prop chnut interklavikulfrn ho
vaku (Peek 1972, Smith 1979). Pot@ bylo sledovAno, zda n mota ovliv uje obranu teritoria.
McDonald (1989) zbavoval hlasu strnadce pob e n (Ammodramus maritimus). Ztrkta
schopnosti zp vat obvykle znamenala ztrktu £sti, nebo i cel@ho teritoria ve prosp ch samc
z okoln ch teritori .

Pokud ztrkta hlasu sni uje schopnosti samce br&tnit teritorium, m e bt zp v
pova ovkn za prost edek k jeno udr en ? Aby v dci zodpov d li tuto otkzku, odstranili samce
z jejich teritori a nahradili je za zen m, kterd produkovalo v pravideln ch intervalech
nahrkvky hlasu. V sledky studia s kory ko adry (Parus major), vihovce ervenok dlfho
(Agelaius phoeniceus), strnadce b lohrdlfho (Zonotrichia albicollis) a strnadce zp vn@gho
(Melospiza melodia) (Nowicki & Searcy 2004) nazna uj, e tomu tak skute n je. Obsazen
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teritori s nahrkvkou trvalo ddle, ne obsazen teritori bez nahrkvky. Zp v je tedy v znamn m
prost edkem Kk udr ovAn a obhajob teritoria.

2.4.3.2. Interakce dvou samc

Vok&In interakce mezi samci jsou nkpadn m chovin m a jsou tak pravd podobn
nejv ce studovan m aspektem akustickd komunikace u pt&ék . Pro co nejlep podchycen
interakc je t eba stanovit zikladn otfzky problematiky. PtEme se v zksad nat i: 1) Kdo se
® astn interakc ?, 2) Pro kinterakc m dochkz ? a 3) Co se p i nich odehrkvE, tedy co
sledujeme? :

Ad 1) Nejd le it j jednotkou komunika n ch systdm je jedinec a v dyadov ch interakc ch,
jen jsou nej ast j m objektem anal z, rozli ujeme obvykle rezidentn ho teritori£ln ho samce
anaru itele.

Ad 2) Kinterakc m dochkz hlavn kv li odstra en naru itele a udr en nebo ustanoven
teritoria.

Ad 3) Na posledn otkzku je rovn jednoduchk odpov . Sledujeme chovin pi zp vu a
obsah zp vu samotn@ho.

Nej ast ji jsou popisoviny dva aspekty vokkIn komunikace. Vyb r vokalizace
ptikem z jeho repertokru a na asovani interakc mezi jedinci. PtEci mohou vyb rat mnoho
znak zp vu b hem interakc . Nejjednodu  hladinav b ruzp vu je zm na vokalizace, kdy
prot j ek zm n zp v (song switching). U mnoha druh je song switching kombinovin se
song matching. P i song matching se ptkci sna zp vat zp vem, kter je alespo v n kter ch
parametrech co nejpodobn j m zp vu oponenta (Smith 1991). U n kter ch druh se d je
p esn naopak. Ptkci odpov daj cepln jin m zp vem a sna se vyhnou e asti vsong
matchingu. Song switching je u n kter ch druh problematick , proto e r znd typy zp vu
Vv jejich repertokru nejsou funk n ekvivalentn a znaky zp vu souvisej sp e shladinou
intenzity reakce. Kos ern (Turdus merula) nap klad vyu VvE k vyjkd en r zn@ho vylad n
p iinterakc ch r zn ch kombinac zm ny intenzity a typu zp vu (Smith 1996).

P i vzkjemn ch interakc ch se mohou m nit takd r zn@ aspekty na asovin zp vu.
Nejjednodu  aspekt je stupe synchronizace. Zde jsou k dispozici dv extrdmn strategie -
jedinci se bu pokou vyhnout se sou asn@ vokalizaci (song alterning) nebo se naopak sna
sv. mzp vem asov p ekr vatzp v protivn ka (song overlapping). Ve specikln ch p padech
nep ekr vavgho zp vu se jeden z partner komunikace uj mk role vedouc ho, i naopak
nksledovn ka — to bylo zji t no nap . u st zl ka ba inngho (Cistothorus palustris) vlihovce

ervenok dlgho (Agelaius phoeniceus) (Kroodsma 1979, Smith & Norman 1979).
V n kter ch interakc ch mohou b t kombinoviny aspekty v b ru zp vu a na asovin
sou asn . P i song matching vyu VE s kora ko adra (Parus major) k napodobovin ddlky
strof a typy zp vu (McGregor et al. 1992). Na asovin p i interakc ch na velkou vzdklenost je
komplikovAno pomalou rychlost zvuku. Relativn pozice ptkka je takd d le itou prom nnou.

2.4.3.2.1. Song matching a switching jako konven n signkl

Konven n sign&ly jsou komunika n sign&ly libovoIngd formy, kter@ souvis se
specifick m kontextem spole ensk ch zvyklost. Oproti jin m signfl m jsou konven n
signkly charakteristickd tm, e nkklady na jejich produkci jsou mal@, a zanedbateln@
(Vehrencamp 2001). Na v voj a stabilitu konven n ho signklu u zv at tedy nemaj vliv
n jakk energetickk, p padn fyzikkln omezen . Mezi signalizuj ¢ mi zv aty vznikk konflikt,
ze kter@ho zpravidla vyjde jeden vt z a jeden pora en . Cena, kterou pora en jedinec
zaplat, udr uje stabilitu tohoto chovin . Pokud tedy jedinec signalizuje nepravdiv , je
potrestfn oponentem, kterdho zp sob signalizace (v tomto p pad nepravdivk) vyprovokuje
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k odpov di. Systdm konven n signalizace je tak chr&n n proti podvodn k m, kte by cht li
fale n signalizovat na ur it sign£ln erovni (Zahavi 1993).

Model hry konven n ch sign&l pro svArliv@ situace vytvo il Enquist (1985). Kritick
p edpoklad takov@ho modelu je p tomnost dvou kompetitor , kde ka d znk sv@ kvality, ale
neznk ty soupe ovy. Ve v tin model ka d oponent disponuje dv ma alternativnh mi
signkly mezi nimi vol (A, B). Evolu n stabiln rozhodnut je pou t signkl A pokud se
jedinec c t siln , nebo je siln  motivovan . Sign£l B v opa ndm p pad . K napaden doch#z
pokud se oba jedinci projevuj stejnou silou. V p pad velkdho rozd lu vol slab et Kk,
siln j vy kAvk, aby dal mo nost estupu a potd napadk. Politika takov@ho chovAn nazna uje,
e se soupe i navzkjem testuj , zvl£ t ti signalizuj ¢ podobnou s lu. Poctivost je udr ovina
vysokou dan za fale nou signalizaci s ly, kterk spo vk v napaden siln j m jedincem. Pokud
jsou kompetito i velmi rozd In pak t  ze vzkjemn@ho vyhnut . Neriskuj ztrktu energie,
p padn zdrav .

Na zkklad mnoha studi se zdk, e p vci vsam ch interakc ch vyu vaj priv
konven n ch sign&l . Aby tomu tak skute n bylo, musel by zvukov sign&l poskytovat
rychlou informaci o kondici a motivaci jedince, podobn jako n kter@ klasick?@ konven n
signkly v podob skvrnnak ijetr p padn pe n kter ch ptkk (Lemel & Wallin 1993,
Qvarnstrom 1997). Rychlost p i song matching, p padn song switching mezi typy zp vu je
vhodn m kandiditem (Searcy et al. 1999).

2.4.3.2.2. Song matching

Type matching, p i kter@m proti sob zp vaj samci sd lej ¢ alespo  &st typ zp wu,
spo VE v odpov din si stejn m typem zp vu. To bylo jako prvn pova ovkno za zp sob
sm rovén , jinak nekontrolovan se ¢ ho signklu, ke konkr@tn mu jedinci (Bremond 1968).
Signkl, kter sm uje kjindmu jedinci (jako napodoben) m e bl e ur it jeho specifitu.
V sou asnd dob je type matching pova ovin za chovin sagresivnh m podtextem. Type
matching je obvykle asociovAn se zvy ujc se agresivitou a ustanovovAn m teritoria na
za ktku sez ny. U mnoha druh vyvolkvk agresivn odpov . Pat mezi n nap .. p nkava
obecnk (Fringilla coelebs) (Hinde 1958), s kora ko adra (Parus major) (Krebs et al. 1981) a
strnadec zp vn (Melospiza melodia) (Beechere et al. 2000). Pokud m£ samec pouze jeden
typ zp vu, m e jeho do asn m p izp soben m doc lit vhodngho pou it v interferenc ch,
p padn se pokusit vyhnout konfrontaci (Wasserman 1977). S kora ernohlavk (Poecile
atricapilla) maj c jen jeden typ zp vu v repertofru vyu VE ksong matching rozd | ve
frekvenci a asov ch parametr zp vu. Za pomoc song matching ve frekvenci navy uje
hladinu agresivity p i interakci (Otter et al. 2002). Jestli e samec imituje mnoho typ zp vua
jeho repertofr obsahuje mnoho rozd In ch typ , zv t uje se i potencionl pro plnohodnotn@
zapojen do interakc v podob countersinging (hlasovk interakce dvou jedinc ). Strnadec
zp vn (Melospiza melodia) reaguje nejv ce na matching, ve kterdm je vyu ito v ce typ
zp vu (Anderson et al. 2005). P edm tem studia bylo i to, jakou roli hraje song matching
v signalizaci  socikln ho uspo £d&n  mezi jednotliv mi samci americk ch st zlk
(dominance/pod zenost). V ter@nn ch podm nkkch v ak nemohly b t vzijemnd vztahy
jednotliv ch samc nékle it dokumentoviny, p edev m v d sledku zna n@ komplexity jak
repertokru, tak jednotliv ch interakc (Kroodsma 1979). Zkoumén ptkk vychovan ch
v laborato ch prokkzalo roli u en v osvojovin jednotliv ch typ zp vu. Rovn se potvrdila
nenkhodnost role | dra a nksledovn ka. Z pokus tak@ vypl vk, e uspo £din v duelech
reflektuje velikost samc , v k a dominanci. Tyto parametry by tedy mohly b t pou ity jak
samci tak samicemi k hodnocen fitness potencionkln ch rival i partner (Kroodsma 1979).

Sna m se d sledn rozli ovat mezi song matching a song sharing, kterdmu se
zEm rn v nuji jinde. Domn vEm se, e by se tyto dva pojmy m ly rozli ovat daleko
d sledn ji ne tomu skute n je. Vp pad song sharing je sdlenm zp vu dosahovino
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vytvo en sousedstv navzAjem znkm ch ptik , kte v i sob reaguj v razn m@n
agresivn , ne v i cizm naru itel m. Song sharing vyes uje v utvk en populac samc
zp vaj c ch v cem@n podobn mi zp vy, kterd pak mohou ur ovat genetickou p buznost
(vp pad , e se jedinci vracej nebo z stkvaj v mst narozen a sdl mstn zp v, tzn.
projevuj v raznou m ru filopatrie). Druhou mo nost jeu en se zp vunep buzn ch soused
a vytvo en tzv. song neigbourhoods (sousedstv ), kdy samci dfvaj najevo soused m
obhajuj ¢ m sousedn teritoria svou stElou p tomnost. Song sharing tedy pova uji za zp sob
vyhnut se agresivh m interakc m d ky identifikaci spole n m zp vem. Sd len zp vu je
samoz ejm nezbytnou podm nkou pro mo nost p ipodob ovEn zp vu (song matching).
Song matching a s n m souvisej ¢ song switching naopak slou k napodobovin ve snaze
konfrontaci vyvolat. Song matching tedy tak@ znamenk sd len , ov em toto sd len je vyu ito
k ustaven vztahu dominance vs. pod zenost (pravd podobn rolemi | dr/nksledovn k).
Neznamenk to, e jedinci kte spolu sd lej zp v (song sharing), spolu nemohou p ichzet do
agresivn ch interakc , p i kter ch doch£z k matching a switching sd len m zp vem. K takov@
situaci v ak dojde obvykle pouze vp pad , esamciporu dohodnutd sousedsk@ hranice.

Tyto dva pojmy jsou v n kter ch |&nc ch zam ovkny ana tenkfe tom e p sobit
pon kud zmaten . Celk problematika rozli en t chto pojm a jejich testovin je velmi dob e
podchycena Burtem et al. (2001). Ten zkoumal rozd ly v reakci na song type matching, kter
pova uje p edev m za prost edek sm rovin signklu k ur itdmu jedinci, ale tak@ za snahu o
ustanoven spole enskgho eb ku, a repertoire matching. Sdlen celfho repertokru se
obvykle d je vrEmci skupiny vzEjemn si znfEm ch soused . Samci strnadc zp vn ch
(Melospiza melodia) reagovali agresivn ji na song type matching, ne na repertoire matching.
Nejsiln j reakce byla v souladu s m m ch&p£n m jak song sharingu, tak song matchingu
zji t na na neznfm zp v, kter simuluje interakci dvou naprosto neznAm ch samc
(naru itel vs. rezidentn samec).

2.4.3.2.3. Song switching

Mezi p vci se asto setkEvkme s existenc mnoha typ zp vu s ekvivalentn funkc .
Takovk rozmanitost zp vu m e poskytovat mo nost st dat i p ep nat mezi jednotliv mi
typy zp vu b hem souvisl@ produkce (song-type switching). Rychlost st d&n je zna n
variabiln mezi druhy. Na jednd stran samci n kter ch druh zpvaj jeden typ zp vu
nes etn krkt p ed t m, ne p epnou na nov , zat mco jind druhy zp v p ep naj najin typ po
ka ddm zp vu. Zv en frekvence p ep nEn mezi r zn mi typy zp vu m e slou it jak
k vEben samice, tak odrazovikn naru itel teritoria. Samci m n typy zp vu v ce p i vystaven
receptivn samici nap . u st zl ka pok ovn ho (Thryomanes bewickii), st zl ka zahradn ho
(Troglodytes aedon), st zl ka obecngho Troglodytes troglodytes (Kroodsma 1977) a vlhovce

ervenok dlgho (Agelaius phoeniceus) (Smith & Reid 1979) nebo kdy samice opust samce

to bylo zji t no u vlhovce zApadn ho (Sturnella neglecta) (Horn & Falls 1991). Searcy &
Yasukawa (2004) zjistili, e frekvence song switching u vlhovce ervenok digho (Agelaius
phoeniceus) je tikrkt v t po stimulu samice, ne po sam m stimulu. P vu ka modrk
(Prunella modularis) p eskakuje ze zp vu na zp v desetkrkt rychleji p i hleden samice, ne
p i sam ch interakc ch (Langmore 1997).

P es velk v znam song switching ve vkben samic nelze opomenout jeho u it v
sam ch interakc ch. VIhovec v chodn (Sturnella magna) zvy uje frekvenci song switching
v odpov di nanaru en teritoria jin m samcem (D-Agincourt & Falls 1983) a vlhovec z£padn
(Sturnella neglecta) p ed, b hem a po pronksledovin ciz ho samce a p i upozor ovkn na
hranice svgho teritoria (Horn & Falls 1991). Strnadec zp vn (Melospiza melodia) zv
rychlost song switching v agresivn j ch sam ch interakc ch (Kramer et al. 1985) a st zl k
karolinsk  (Thryothorus ludovicianus) zv frekvenci song switching v odpov di na
playback konkurence (Simpson 1985).
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V sledky t chto studi nazna uj, e zv en rychlosti song switching hraje roli jak
v mezi- tak ve vnitropohlavn ch interakc ch. Rapidn song switching m e p itahovat samice
a naopak odrazovat ciz samce ukkzkou velikosti repertofru, vyu vat sami nkklonnosti pro
variabilitu, nebo hrkt roli graduj ¢ ho sign&lu v agresivn ch interakc ch (Langmore 1997).

Song switching je velmi asto doprovkzen song matching a p i v zkumu interakc by
n m I b tjejich vztah opomenut; nap . s kora ko adra (Parus major) reaguje daleko m@n na
song switching bez zapojen song matching ne naopak, tzn. pokud je p i song switchingu
pou VEn takd zp v, kter je zArove napodoben m (matching), vyvol&vk siln j reakci (Peak
et al. 2005).

2.4.3.2.4. Alternating a overlapping

Jedn m z nejzaj mav j ch aspekt sam ch vok&ln ch interakc je na asovin zp vu.
Na asovikn produkce m e b t relativn jednoduchou strategi , proto e poskytuje mo nost
specifikovat hodnotu signflu bez velk@ variability repertofru. Individukin rozpolo en
jedince v konfliktech pak m ou druhy s mal m repertofrem oznamovat rychlost zp vu,
p padn zkracovin m jeho Ast. Samci se tak@ mohou pokusit jednodu e vyhnout
sou asndmu zp vin . Mohou koordinovat zp v b hem dyadick@ interakce tak, aby se st dali
(alternating) nebo p ekr vali (overlapping). V extrdmn ch p padech m e dojt k p ekryvu
ka ddho zp vu druh@ho samce.

Koncept song alternating a song overlapping a s nimi asociovan ch typ chovin
ptik vedl k vytvo en t odli n ch hypot@dz: (1) ani jedno chovin nemk zvlk tn v znam,
v echno je to vce m@dn nkhodn fenom@n. (2) oba zp soby v m ny signfl maj stejn
V znam spo vajc vur en a ozna en prot j ku vinterakci. (3) sign&l rovn  ozna uje
poslucha e, ale signkln hodnota obou parametr je rozd Ink, overlapping reprezentuje v t
vzru en (nabuzen ) zp vkka (Dabelsteen et al. 1997).

A koliv byla mo nost v zkumu funkce p ekryvu (overlapping) pomoc playback
navr ena ji ped adou let, velmi mklo pokus se problematice skute n v novalo
(Dabelsteen & McGregor 1996). P esto existuje relativn dost d kaz o pou it p ekryvu
zp v ve svirliv ch interakc ch. V t ina studi v ter@nu se zab vala sign£ln hodnotou song
overlapping u s kory ko adry (Parus major), ervenky obecn@ (Erithacus rubecula) a u
slav ka obecn@ho (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 ovkn odpov di na bl zk@ vzdklenosti. Mennill & Ratcliffe (2004) ukkzali, e
overlapping u s kory ernohlav@ (Poecile atricapillus) je v hru n m signklem sr zn mi
dopady na oponentovo chovin. Na mezidruhov@ ®rovni m e chovin doprovkzej c
na asovikn zp vu zna n kol sat. Nap klad slav k obecn (Luscinia megarhynchos) b hem
p ekryvu zp vk rychleji a p eru uje vce zp v ne b hem st din (Naguib 1999). S kora
ko adra (Parus major) reaguje na overlappingv t variabilitou v d@lce frkz a celkov@ho
zp vu (Dabelsteen et al. 1996). Naguib & Kipper (2006) posunuli znalosti tohoto fenom@nu
je t dil kdy zjistili, e slav k obecn (Luscinia megarhynchos) signalizuje m ru agresivity
m rou overlappingu, co naprosto jasn ukazuje na jeho velk v znam v komunikaci.

Song alternating (st din ) se zdkb td le it msp enav t vzdklenosti. ervenka
obecnk (Erithacus rubecula) se p i interakc ch srivaly projevuje jak st dinm, tak
p ekryvem  vyu VE tedy ob strategie za obdobn m ® elem. Zat mco p ekr vin se v ak
objevovalo typicky v bl zkosti oponenta, alternating byl provkd n na jakoukoliv vzd&lenost
(Brindley 1991). Je to pravd podobn d£no omezenou rychlost p enosu zvuku vzduchem na
del vzdklenost. P i pekr vin je nejsp tak@ velmi t k@ lokalizovat partnera duelu
jednodu e proto, e ptkci se p ekr vaj, zp vaj tedy ve stejnou dobu, a tak jim in probldm
sledovat pozici prot j ku. Problematice pozice a p ekryvu se v noval Poesel & Dabelsteen
(2005). Zkoumali vliv pozice prot j ku na m e song overlapping u s kory mod inky (Parus
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caeruleus). Pokud byl p ekryv velk a pozice jednotliv ch ptkk se m nila, ptkci byli p i
zachovkn intenzity ( etnosti) zp vu schopni sledovat zdroj (protivn ka) v razn pomaleji. To
nazna uje mo n probl@m lokalizace p i sou asn@m vokZIn m projevu. Samci strnada lu n ho
(Miliaria calandra) p istupovali ke zdroji zp vu p i playbackov@m experimentu zam en@m
na song alternating rychleji a tr&vili u n j vce asu, co nazna uje snadn j nalezen
prot j ku (Osiejuk et al. 2007).

Za hlavn funkci overlapping a alternating pova uji sm rovin odpov di a
signalizovin moment&in ho rozpolo en. Overlapping slou p edev m k oznamovin
nabuzen a vzru en pi bl zk ch setkkn ch, zat mco alternating je pou VvAn na libovolnou
vzdklenost. Alternating tedy pravd podobn pln zejm@na funkci objasn n pozic rival a
nksledn umo uje signalizaci agrese ve form overlapping nebo podobn ch projev (song
matching) piv t mpibl en (Osiejuk et al. 2003). Reakce na overlapping vlastn ho zp vu
se li vrAmci druh . Nemus nutn vyvolkvat agresi, asto ptik zm n n kter parametr
zp vu, p padn sesna o vyhnut p ekryt, co m e znamenat snahu zabr&nit agresivh mu
konfliktu.

2.5. Funkce zp vu v mezipohlavn ch interakc ch

Pta zp v je velmi rozmanit a jeho funkce v mezipohlavn ch interakc ch je
pedm tem zEfmu v dc u pom rn dlouhou dobu. Mnoho souvisejcch aspekt
v behaviorkln ekologii ptkk podporuje hypot@zu o funkci zp vu coby jednoho z kl ov ch
mechanism v pkrovin . Data na podporu tgto hypot@zy se hromadila po n kolik generac .
Hlavn m smyslem kapitoly je shrnout v voj pohledu na funkci sam ho zp vu v interakci
sopa n m pohlav m a nast nit hlavn teorie, kter@ se zab vaj fenom@nem funkce zp vu v
pohlavh mv b ru.

2.5.1. Vliv p tomnosti samice na zp v samce

PozorovAn zp vu a s n m spojengho chovin nazna uj, e funkce zp vu spo VE tak@
v komunikaci se samicemi. Vrchol frekvence sam ho zp vu se objevuje b hem obdob , kdy
se samci pokou ej nalkkat potencionkln partnerky do sv@ho teritoria, p padn pozd ji, kdy
samice snk ej vaj ka (Moller 1991). Jinou, sp e v ak komplementfrn mo nost k hypotdze
uvedend v e je vysv tlen vrcholu sam ho zp vu asov situovangho do obdob hnzd n
v souvislosti se snahou samc zv it svou fitness skze mimopArov@ kopulace (EPC).
V zkumn zkjemv dc nejd ve sm oval k odhalen skute nosti, zda mk p tomnost samice
vliv na sam vok&In chovin . Po odebrin partnerky za ali samci drozdce mnohohlasgho
(Mimus polyglottos) (Logan & Hyatt 1991) a s kory ernohlav@ (Parus atricapillus) (Otter &
Ratcliffe 1993) zp vat v ce. Po jejich navrkcen do lo zpravidla k obnoven p ede 19 situace.
P tomnost i absence samice ovliv uje zp v i na kvalitativn ®rovni. Nap . samci ji
zm n ngho drozdce Mimus polyglottos zpvaj v p tomnosti samice v ce variabiln
(Derrickson 1987). Kubknka malk (Tigris canora) v p tomnosti samice zvy uje u it ur it ch
typ zp vu (Baptista 1978). U vlhovce ervenok difho (Agelaius phoeniceus) dochkz
Vv p tomnosti samice k ast j mu p ep nEn mezi r zn mi typy zp vu (Searcy & Yasukawa
1990). Samci pa ka obecngho (Sturnu vulgaris) zp vaj v cetyp zp vuv p tomnosti samice
(Eeans et al. 1993).

Na zAklad v sledk uveden ch studi m eme celkem s jistotou ci, e samci svou
VOKEIn aktivitu m n v zEvislosti na tom, zda je partnerka p tomna i nikoliv. Jednou
zv znamn ch funkc zp vu je tedyi vEben samic. Zm ny kvalitativn ch aspekt zp vu
Vv p tomnosti samic rovn poukfzaly na mo n v znamr zn ch £st zp vu p i interakci
sopa n m pohlav m.
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2.5.2. Vliv zp vu na chovin samic

Nyn ji jist vme, ep tomnost, p padn chovin samic ovliv uje sam zp v. Stkle
zb vk ukkzat, e zp v p mo ovliv uje i chovkn samic poslucha . Erikssong & Wallin
(1986) jako jedni z prvn ch poskytli data, kterk tuto hypotdzu podporovala. Um stili hn zdn
boxy do sm en@ populace lejsk ernohlav ch (Ficeduala hypoleuca) a lejsk b lokrk ch
(Ficedula albicollis), vybavili ka d box vycpaninou samce a do n kter ch um stili nahrkvku
zp vu. Samice nav t vovaly v ce boxy s nahrkvkou ne bez nahrfvky. Podobn tomu bylo u
mnoha dal ch druh nap .u pa ka obecngho (Sturnus vulgaris) (Mountjoy & Lemon 1991),
st zl ka zahradn ho (Troglodytes aedon) (Johnson & Searcy 1996) a dal ch.

Rovn efekt zp vu na sami reproduk n chovikn byl demonstrovin na ad druh
ptEk . Hinde & Steele (1976) dokkzali, e samice kankra (Serinus canaria) zv  aktivitu p i
stav n hn zda, jsou-li vystaveny zp vu samce. Samice pa ka obecngho (Sturnus vulgaris)
kladou sn ku d ve, pokud jejich samec v ce zp vk (Wright & Cuthill 1992). Zp v tak@
provokuje samice K typickdmu p edkopula n mu chovAn, p i kterfm se samice p ikr a
zvedne ocas v 0 ekkvAn kopulace, asto za doprovodu tepin k del a p edkopula nho
Vol&n .

Je tedy zjevn@, e zp v hraje roli jak v upoutEn pozornosti samic, tak v ovliv ovin
jejich chovin a stimulaci v dob hnzd n.

2.5.3.Zp vjako kl kpohlavnmuv b ru

Samice v ce investuj do reprodukce, atak by m ly b tnkro n j ve v b ru partnera
ne samci. Volba co nejkvalitn j ho partnera p ink samici zisk v podob r zn ch v hod.
Kvalitn samec m e poskytovat nap .lep rodi ovskou p@ i, m e disponovat lep
schopnost efektivn brinit a udr et teritorium, Idpe elit predktor m nebo poskytnout kvalitn
geny, kterd budou p ediny potomk m a zv  jejich schopnost pe t (nap . Searcy &
Yasukawa 1996). ME-li b t zp v kI em samic v hodnocen potencionkln ch partner
v pohlavh m v b ru, mus tedy n jak m zp sobem reflektovat sam kvality. Zp v je tedy
znakem nab vajcm r zn ch hodnot u odli n ch jedinc . Tyto hodnoty by pak m ly
korelovat s vlastnostmi, je jsou stedem zAjmu opa ngho pohlav. Pokus o shrnut
nashromk d n ch poznatk reprezentuje Tab. 1.

Aby samice mohly vyu t jako n&stroj pohlavn hov b ru prkv zp v, je nezbytng@, aby
nemohla b t vlastn prezentace zp vem zneu ita podvodn ky, tedy samci, kte cht j
ukazovat kvality, jich nedosahuj . Hodnov rnost sign£lu jako indik£toru d le it ch vlastnost
jedince mus b tn jak m zp sobem chrkn na proti zneu it. Asi s nejlep m mechanismem
udr uj ¢ m v rohodnost sign&lu p i el Zahavi (1975). Tvrdil, e sign&l je d v ryhodn tehdy,
je-li nkkladn . Hodnota signklu se tedy zvy uje s nkkladem na n j vynalo en m. Pokud je
poplatek za signalizaci na dan@ ®rovni pro odli n@ jedince r zn nkro n , pak je r znk i
optim&In sign&ln hladina pro kvalitativn odli n@ jedince. Pokud Zahaviho mechanismus
plat , pak si samice mohou dovolitd v ovat v rohodnosti zp vu, proto e ne ka d jedinec si
dob e zp VL.
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2.5.3.1. Energetickk nkro nost zp vu

Zahaviho teorie handicapu je v znamn m kandidktem na vysv tlen evolu n ho
pozad pro sami preference zalo en@ na zp vu. Mk v ak zp v skute n vliv na celkovou
energetickou bilanci ptEka? V sledky laboratorn ch studi ukazuj, e nkro nost zp vu na
energii zejm p li v znamnk nen (Ward et al. 2003, Ward et al. 2004). V tomto ohledu
skeptick@ studie v ak spoldhaj na v sledky test v laborato i, kde ptkci obecn nezp vaj
s takov m nasazen m jako v p irozendm prost ed . V sledky pokus , p i nich byli ptkci
p ikrmovéni v terdnu, ukazuj , e dodivka energie v podob potravy zvy uje rychlost zp vu
samc (Searcy 1979, Gottlander 1987). Srovn&vac anal zy vychkzej ¢ z v ce taxonomick ch
skupin ukazuj, e druhy svysokou metabolickou rychlost maj men celkovou produkci
zp vu (Nowicki & Searcy 2004), co nazna uje energetickou limitaci hlasov@ produkce.
Bohu el p m test skute n ch energetick ch nkklad zat m proveden nebyl. Je t eba si takd
uv domit, e p esto e p mk produkce zp vu energeticky nkro nkE p li nen, mohou zde hrkt
roli je t n kterd dal faktory. Energetickk nkro nost zp vu nemus nutn zahrnovat mno stv
spklen@ energie b hem hlasov@ produkce. Zp vm eb tnkron st z asov chd vod .
Hledkn potravy je toti zjevn dost patn slu itelnd se zp vin m na n jak@ vysokd v tvi. A
tak samci, kte si mohou dovolit dlouze zp vat, jsou bu rychl, a tedy ikovn v hledn
potravy, nebo maj kvalitn teritorium poskytuj ¢ jim dostatek zdroj , m se sni uje as na
jejich hledkn . Niklady v podob n jak@ energetickd investice nemusej b t do aktufln ho
fenotypov@ho projevu (v na em p pad zp vu) vlio eny vdob , kdy je znak pou VAn -viz
p edchoz p klad. Investice mohlab tvlo ena v obdob v voje jedince, p padn v ase, kdy
se jedinec znakem ji neprojevuje (Gil & Gahr 2002).

2.5.3.2. The developmental stress hypothesis hypot@za v vojov@ho stresu

Nowicki spolu s kolegy (1998) popisuje investici v ran@ f£zi v voje jedince ve sv{
hypot@ze potravn ho stresu (nutritional stress hypothesis). Hypot@za nasti uje mo nost, e
u end znaky zp vu (d le it aspekt vsam m repertokru) mohou slou it jako hodnov rn
sign&l indikuj ¢ sam kvality, proto e mozkov@ struktury, le ¢ na pozad schopnosti u it se
a produkovat zp v, trp nejv ce nedostatky, kterd souvisej sp sunem potravy. Jedinci se
mohou li it jak ve velikosti stresu, jemu byli v mlkd vystaveni, tak ve schopnosti se snm
vyrovnat. Pokud je jedinec v dosp losti schopen zp vat na vysok@ erovni, pak se v mlkd bu
dob e vyrovnival se stresem, kterdmu elil, nebo m | tak kvalitn rodi e, e nebyl n jakdmu
stresu v bec vystaven. Oba p pady vypov daj o dobr ch kvalitkch samce, proto e v druhgm
p pad je dosti pravd podobn@, e geny rodi pro kvalitn p@ i o potomstvo disponuje tak@
on. SpArovin m stakov m samcem samice ur it tratit nebude, proto e bude mt bu

ivotaschopn@ potomstvo, nebo samce, jen se um dob e postarat. Je to tedy ka dopkdn
velmi prosp n@ pro jej fitness (Nowicki & Searcy 2004).

Buchanan et al. (2003) v ak argumentovali, e i jind faktory, ne jen podv iva,
mohou ovliv ovat v voj mozku a tak navrhli p ejmenovin hypot@zy na hypotdzu v vojov@ho
stresu (developmental stress hypothesis). Asi nejvhodn j m p kladem byla m ra parazitce
b hem ranngho v voje. Parazity ®to c¢ na mladd ptkky maj r zn  kodliv efekt. Vliv
parazit m e b tn kdy obdobn jako u podv ivy, nebo ti bu p mo odn maj milkd ti
zdroje nezbytn@ pro kvalitn rozvoj skrze skn krve, nebo stoj za zv en mi energetick mi
nkklady v podob @sil vynalo enfho kobran proti nim (Sheldon & Verhulst 1996).
Schopnost ptkka zp vat je prokazateln negativn korelovank s m rou parazitace i v dosp losti
(Buchanan et al. 1999). Garamszegi et al. (2003) nalezl korelaci mezi velikost Fabriciovy
burzy (bursa Fabricii) a hladinou T-lymfocit s velikost reperto£ru u zeb i ky (Teanopigya
guttat)a a strnadce zimn ho (Junco hyemalis) (Garamszegi et al. 2003). Mnoho typ stresu
m e hrkt roli ve v voji mozku ptkk , a tak i jejich schopnosti se u it. Z tohoto hlediska
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m e tedy hlasov projev samc reflektovat jejich kvality, pokud ov em n&ro nost zvukov@
produkce p mo souvis s kvalitami mozku, kter@ nen levn@ vybudovat.

Testovin t@to hypot@zy bylo t eba rozd lit do n kolika st . Zaprv@ bylo t eba zjistit,

zdali m£ stres ve v vojov@ fEzi trval vliv na mozkovd struktury, v etn pam ov ch struktur
at ch odpov dn ch za hlasovou produkci. U strnadce mok adn ho (Melospiza georgiana) mk
krktkd vystaven nedostatku potravy v prvn ch p&rt dnech m iteln atrval vliv na struktury
p edn ho mozku RA (robustus archistriatalis) a HVC (high vocal center) (Nowicki et al.
2002), kter? jsou odpov dnf@ za zp v. Za druh@, stres mus ovliv ovat ty znaky zp vu, kterg
samice vyu vaj pro pohlavn v b r. Dautrelant et al. (2000) zjistil pozitivn korelaci mezi
velikost repertokru a d@lkou tarsu u s kory mod inky (Parus caeruleus). Ddlka tarsu je
znfm m ukazatelem nedostatku potravy v mlkd . Rovn r stpe umlk atjep moovlivnh n
mno stv m p ij man@ potravy. U rkkosn ka velk@ho (Acrocephalus arundinaceus) koreluje
r st pe vmlkd smno stvm slabik v repertofru dosp Ice (Nowicki et al. 2000). Samci
pa ka obecnfho (Sturnus vulgaris) vystaven stresu ve f&z ch citliv ch pro v voj m li
v nksleduj ¢ m roce celkov ni  produkci zp vu, ato nejen celkov  as strkven zp vem, ale
takd po et a dflku jednotliv ch zp v . D@lka zp v je pitom jednou zkl ov ch
charakteristik p i sami m v b ru (Mountjoy & Lemon 1996,1997, Gentner & Hulse 2000,
Buchanan et al. 2003). Podobn je tomu u zeb i ek - p i nedostatku potravy ve v vojov
d le itd f&zi je negativn ovlivn na d@lka zp vu, frekven n rozsah a po et slabik u
jednoro n ch samc (Spencer et al. 2003).

2.5.3.3. Zp v jako adrenalinov sport

Krom p m@ energetickd nkro nosti zp vu a nkkladnosti na cerebrkln struktury
odpov dn@ za zp v je teba jet zm nit posledn formu poplatku . Pat do n v echny
nksledky, kter m ptek el , proto e zp val. Byla vyslovena hypot@za, e estnost signklu je
zaru ena skrze neust£l? socikln procesy, p i kter ch ptkci signalizuj sv@ kvality. P i tomto
chovin jsou vystaveni etok m jin ch samc , jen sesna z skat dominantn postaven , kter@
v dob pkrovAn a ustanovovin teritori hraje d le itou roli. A tak zp vaj ¢ samec je pro
samici atraktivn ist ztoho d vodu, esim e dovolit zp vat, proto e mezi ostatn mi samci
obhkj sv@ postaven . Energetick@ nkklady na obhajobu postaven vsociklnm eb ku
vyvolan@ zp vem nejsou jedin m nksledkem hlasov@ho projevu. Pred£to i mohou znamenat
nebezpe , jemu samci mus elit, proto e na sebe upozor uj zp vem. Recentn studie
ukkzaly, e n kterd druhy pred£tor , nap . chaluha Stercorarius antarctica, lokalizuj ko ist
podle hlasov ch projev (Mougeot & Bretagnolle 2000).

2.5.3.4. Zp v vypov dE oV Kku, p vodu a socikln m postaven

Velikost repertokru, p padn jing aspekty pta ho zp vu, vypovdaj o v ku
(O-Loghlen & Rosthstein 1995), kter jed le it pipohlavn mv b ru. Sd len zp vu (song
sharing) nebo u it zp vu vinterakc ch (song matching, alternating) m e vypov dat o
odhodlAn v sam ch socikln ch interakc ch, a tedy o kvalitkch samce. Sami v b r je pak
zalo en na zp vu, jen vtomto p pad vypovdE o agresivit a sn spojend sle
signalizuj c ho ptkka. Song sharing ezce souvis s dialekty, kter@ n kter@ druhy vytvk ej i na
relativn maldm ezem (Marler & Tamura 1962). Schopnost sd len dialektu m e vypov dat
0 kvalitich samce. Dialekty jsou zachoviviny pom rn dlouhou dobu a samci neschopn
zp vat ustanoven m dialektem nejsou akceptovAni jako soused@, a tedy pova ovAni za
naru itele. D vodem, pro se konkr@tn samec nen schopen nau it m stn mu dialektu, m e
b t nap klad jeho p vod ze vzdklen j ch lokalit. Samice tedy bude t it ze spkrovAn se
samcem zp vaj ¢ m m stn m dialektem, proto e je pravd podobnd, e je mstn a jeho geny
jsou I@pe adaptovand na zdej prost ed (Nottebohm 1972). Tato teorie mE v ak nedostatky.
N kter@ druny se u zp vu a vdruh@m roce ivota nebo po opu t n domovskd lokality a
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proto zp v jako takov nen @pln dobr m ukazatelem alel adaptovan ch na dan@ prost ed
(Babtista & Morton 1988). Druh rozpor lze nal@zt u druh , u nich geografick@ rozd ly ve
zp vu jsou pozvoln@ (klinkln), a tak maj samice jen malou anci, e se b hem ivota
dostanou za hranice are£lu domovsk@ho zp vu. T et rozpor spo VE v nedostatku d kaz o
tom, ebyciz zp v mohl znamenat n jakou nev hodu (Nowicki & Searcy 2005).

2.5.3.5. Fischer v mechanismus a senzorickk zaujatost

Existuj dv dal hypotdzy, je mohou vysv tlitv b r samice pro ur it signél. Oproti
ostatn m teori m nezahrnuj energetickou nkkladnost, a tak jsou alternativami Zahaviho teorie
handicapu. Fischer v mechanismus popisuje preference pro ur it fenotyp jen na zkklad
korelace sami ho genotypu s dan m sam m znakem. Oba faktory, jak preference, tak znak,
se zveli ily v pr b huevoluce. N kter@ druhy skute n disponuj velmi obsghl mi repertokry,
ale zda-li je to poz statek beze elngho zveli ovAn néksledkem pohlavn ho v b ru nelze
v sou asn@ dob  ci (Nowicki & Searcy 2005).

Druhd mo n@ vysv tlen poskytuje hypot@za senzorov@ zaujatosti. Hypotdza je
zalo ena na p edpokladu, e sami preference pro sam znaky jsou neadaptivn nksledek
sami ch senzorick ch a neurobiologick ch mechanism , je jsou adaptoviny v jindm
kontextu (Ryan & Rand 1993).

Mn osobn se zdk, e Fischerova hypot@za dob e vysv tluje rozvoj excesivn ch
repertor u n kter ch druh , kter@ jsou schopny zp vat stovky typ zp vu. Ty se zdaj b t
zbyte n@ vzhledem k p edpokl&dandmu omezen@mu po tu komunika n ch funkc , ke kter m
mohou b t vyu ity. Ostatn otfzky, souvisej ¢ s pohlavnh m v b rem a zp vem podle mgho
nkzoru nejl@dpe vysv tl Zahaviho teorie handicapu.

2.5.4.Prvky zp vuovliv ujc sami v b r

Nen velk m p ekvapenm, e ne v echny druhy vykazuj preference pro stejnd
charakteristiky zp vu. Pokus o shrnut dosavadn ch poznatk poskytuje Tabulka 2. P esto e
amice up ednost uj velmi irok@ spektrum znak ve zp vu, Ize je rozt ditdo ty zAkladn ch
kategori . Pat mezi n celkovk produkce (song output), komplexita, kvalitativn znaky zp vu
(song performance - vokkIn schopnosti) a lok&ln struktura. Udr en v pov dn hodnoty
signklu jednotliv ch kategori je diskutovina v podkapitole 2.5.3..

2.5.4.1. Celkovk produkce zp vu

U mnoha druh samice jednodu e preferuj samce, kte v ce zp vaj . Samci pa ka
obecn@ho (Sturnus vulgaris) zp vaj ¢ ddle z skkvaj d ve partnerku a asto jich maj takd v ce
(Eeans et al. 1991). Samci s kory mod inky (Parus caeruleus) vyluzujc del zp v jsou
®Sp n j vmimopkrov ch kopulac ch a je u nich m@n pravd podobnf ztrkta paternity u
mlE at vlastn ch partnerek Kempenaers et al. 1997). Samice strnadce b lohrdIgho
(Zonotrichia albicollis) v laborato i reaguj v ce na dlouh zp v samce (Wasserman &
Cigliano 1991). N kterd druhy preferuj samce zpvajc rychlej m zp vem. Rychleji
zp vaj ¢ jedinci lejska ernohlavgho (Ficedula hypoleuca) se rychleji pkruj (Gottlander
1987). V laborato i vyvolkvk asn j odpov  u samice zeb i ky pestrk (Taeniopygia
guttata) rovn rychlej zp v (Collins et al. 1994).

P esto e v sledky n kter ch v zkum zpochyb uj energetickou nen£ro nost zp vu
(viz v e), samice n kter ch druh vol podle schopnost samce produkovat n jak m
zp sobem conejv t mno stv zp vu. Mus tedy existovat n jak@ hladiny v celkov@ produkci
dand energetickou penalizac , kterd rozli  kvalitn od m@n kvalitn ch samc . Produkce zp vu
je tedy bu energeticky, nebo asov nkro nk. Ptkci, kte vce zpvaj, jsou tak@ v ce
vystaveni agresivh m interakc m a predaci. Je mo n@, e ®rove zp vu vtomto p pad
vypov dk o nestejn ch kvalitich samc ur zn ch druh .
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2.5.4.2. Komplexita

Jedna znej ast ji zmi ovan ch preferenc spo VvE vup ednost ovin velikosti
(komplexity) repertofru. Komplexita m e b t m ena rozmanit mi zp soby (viz kapitola
Klasifikace vokalizace). U jedinc dangho druhu se m  zpravidla podle po tu typ zp vu,
p padn konkr@tn ch slabik. Samci rkkosn ka prou kovangho (Acrocephalus schoenobaeus)
sv t m po tem slabik ve zp vu se d ve pfruj (Buchanan & Catchpole 1997). Po et slabik
m& vliv na z skkvin EPC u rkkosn ka velk@ho (Acrocephalus arundinaceus) (Hasselquist et
al. 1996), stejn jako na po et partnerek (Forstmeier & Leisler 2004). Po et partnerek u
vlhovce ervenok digho (Agelaius phoeniceus) koreluje zase spo tem typ zp vu
(Yasukawa et al. 1980). Samice strnadce zp vngho (Melospiza melodia) vykazovaly v
laborato i v ce p edkopula n ho chovAn v reakci nav ce typ zp vu (Searcy & Marler 1981,
Searcy 1984), stejn je tomu i u s kory ko adry (Parus major) (Baker et al. 1986). Samice
uveden ch rkkosn k se chovaj stejn , ale v odpov di navelk po et slabik.

Na rozd | od celkov@ produkce zp vu se velikost repertofru obt n ji vysv tluje jako
indikktor kvality, proto e nen ®pln jasnd, jak by mohla b t komplexita zp vu produk n
nkro n j . Mo n@ vysv tlen se nab z v kontextu developmental stress hypothesis, p padn
Fischerova mechanismu.

2.5.4.3. Vok&In schopnosti

Hlasovk zdatnost samce spo VA v kvalit jeho zp vu, tedy v dovednosti produkovat
hlasov nkro n@ komponenty repertokru. Zdk se, e existuj ur itd fyzikkln a fyziologickd
mantinely hlasov@ produkce, jejich d sledkem je mj. existence rozd | v kvalit zp vu
jednotliv ch samc . Tyto rozd ly spo vaj pedev m ve schopnosti pibl it se t mto
hranic m. Objevuje se stkle vce d kaz o kvalitkch samc , reflektovan ch v hlasov ch
schopnostech (Vallet et al. 1998). Samice kankra (Serinus canaria) preferuj samce schopn@
zp vat ur itou t du komplexn ch slabik (Vallet & Kreutzer 1995). Samec budn ka temngho
(Phylloscopus fuscatus) je up ednost ovin podle schopnosti udr et neust£le velkou amplitudu
uconejvt po etslabik (Forstmeier et al. 2002). Zp v velmi dobr@ho partnera u strnadce
mok adn ho (Melospiza georgiana) mus obsahovat jak rychl trylek, tak co nej ir
frekven n rozsah (Ballentine et al. 2004). Biomechanika stoj ¢ za posledn m p kladem je
velmi asto diskutovina. Doch£z zde k trade off mezi frekven n m rozsahem a rychlost
zp vu. Produkovat zp v o vysokd frekvenci je nfkro nd, proto e samci mus hodn otv rat
Zobkk. P itom se zmen uje vok£In trakt a zvy uje jeho rezonan frekvence. K produkci n zk@
frekvence mus b t zobkk otev en jen m&lo, co prodlu uje vokEln trakt a sni uje rezonan n
frekvenci. Pro produkci slabik obsahujc irok frekven n rozsah mus samci otvrat a
zav rat zobkk pod irok m ehlem. Jak se rychlost zp van zvy uje, zb vE m d&l t m m@gn
asu na otvrkn a zavrAn zobkku. Tak vznikE p ekk ka pro rychl zp v svelk m
frekven n m rozsahem. Samci snejlep mi p veck mi schopnostmi z pohledu samic se
pohybuj co nejbl e horn mu mantinelu, zp vaj tedy co nejrychleji a sco nejvt m
frekven n m rozsahem (Nowicki & Searcy 2005).

2.5.4.4. Lok£In struktura

Dal m, a tak? posledn m diskutovan m aspektem sami ho pohlavn ho v b ru, je
lokEIn struktrura. Ta souvis se znfmost ur itdho zp vu. T kk se p edev m geografickd
variability. Rozd ly ve zp vech ptkk stejngho druhu se zv t uj se vzdklenost lokalit, m
mohou vznikat m stn dialekty, kterd mohou hr£t roli v pohlavn m v b ru a tak@ p i udr ovén
filopatrie. U v t iny druh je v ak r znorodost sp e postupnk (klinkln) a je zjevnk a na
zna n@ vzdElenosti (Searcy et al. 2002). Ka dopAdn samice preferuj samce se znfm m, tedy
lok£In m zp vem (Nowicki & Searcy 2004). Roz e en problematiky volby samic na z£klad
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lok&In ch, 1 znfm ch zp v od t ch neznAm ch je zat m velkou neznfmou a samoz ejm
tedy neexistuje Adn@ univerzln vysv tlen pro nastaven pohlavn hov b rut mto sm rem.

2.5.5. Existuje univerz&ln hypot@za?

Zd kaz nashromk d n ch pi jednotliv ch experimetech vypl vk, e neexistuje
v evysv tluj ¢ hypot@za sami ch preferenc v pohlavnm v b ru. Samice r zn ch druh
preferuj r zn@ znaky zp vu, kter@, jak se zdk, mohou reflektovat r zn@ kvality samce.
Charakteristiky, je jsou st edem zAjmu samic, se pak odrk ej vreproduk n esp nosti
samc i samic. Pokud n jakk sami  volba zv jej fitness, pak existuje velkk
pravd podobnost, e jej volbu budou opakovat jej dcery. Synov@ pak budou sd let znaky, je
budou voleny dal mi generacemi samic. Takov znak a zaujatost pro n j se m e rozvinout
v excesivn struktury, je daj vzniknout velk m repertoAr m taj ¢ m stovky typ zp vu.
Celkov se mi zdk nejpravd podobn j platnost Zahaviho teorie, kterk mohla stkt na po £tku
ustanoven preferenc . NAslednd p evlkdnut ur itd volby u n kter ch druh ur ilo sm r
evoluce z ejm mj. podle Fischerova mechanismu.

3. Par slov zav rem

Na zkklad v sledk v zkumu behaviorkln ekologie za n kolik posledn ch desetilet
Ize celkem s jistou tvrdit, e hlavn funkce pta ho zp vu spo V& v teritorikln ch sam ch
interakc ch a v pohlavnh m v b ru skrze sami v b r partnera. Pochopen funk n ch aspekt
pta komunikace dAvk dobr ziklad pro porozum n evoluce zp vu jako znaku.

V tfto Asti prkce jsem se pokusil postihnout rozskhlou problematiku ekologie pta ho
zp vu a tak poskytnout na relativn  mal@m po tu str&nek ucelen soubor informac vypov daj
0 sou asngm i minuldm v zkumu pta ho zp vu a shrnout tak dosavadn ®rove znalost, od
kter ch je mo n@ se odrazit do dal ho rozvoje jednoho pro m znejkrksn j ch obor
biologie, tedy behavior£ln ekologie.
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Funk ni a geograficka variabilita zp vu hyla rudého
(Carpodacus erythrinus)

1. Uvod:

V znamn m fenom@nem v problematice zp vu mezi p vci je variabilita dank
geografick m v skytem (Leader et al. 2000). Pokud dosahuje druh velk@ho zem pisngho
roz en, je mklo pravd podobng, aby se setkkvali jedinci ze vzdklen ch Ast areflu, dokonce
vznikk reklnk ance izolac jednotliv ch populac . Z stanou-li dv populace relativn dlouho
izolovan@, m e vzniklk situace v@st a kspecia n m proces m a vznik dvou odd len ch
druh , (Slabbekoorn & Smith 2002). Jedn m ze znak , kter m e specia n procesy v razn
akcelerovat je i zp v: vzdkleng populace mohou vyvinout velmi odli nd formy akustick@
komunikace a jedinci ze dvou takov chto distantn ch populac se pak ji nerozpoznkvaj .
Jedn m z nej ast j ch model , podle n ho specia n procesy v takov@m p pad prob haj, je
parapatrickk speciace jejm hlavnm hnac m mechanismem b vE nej ast ji proces
nenkhodn@ho pk en (assortative mating) (Irwin 2000).

Variantim ve zp vu, dan m makrogeografick m rozlo enm populac, kime
regiolekty, pokud zabra uj typick@mu druhov@mu rozpoznkvin . Oproti tomu dialekty, kterd
jsou diny rovn  geografick m rozlo en m, nezabra uj vnitrodruhov@mu rozpoznkvin
jedinc . Dialekty jsou sd leny lok&ln mi populacemi, p i em hranice mezi jednotliv mi
populacemi pou vaj ¢ mi odli n@ dialekty jsou obvykle neostrd a existuj i p echodnd z ny.
Vznikk mozaikovitd rozlo en dialekt , v rEmci n j se ptkci poznkvaj a jsou schopni se spolu
rozmno ovat (Martens 1996). M stn zp v se zpravidla p edfva z generace na generaci
u en m (Linch 1996, Payne 1996).

Rozlo en zp vu populace na mikrolekty je je t pon kud jemn j . Do p slu ngho
mikrolektu se ad samci, kte hn zd ve vzkjemn@ bl zkosti a sd lej spolu r zn velkd £sti
repertokru (Martens & Kessler 2000).

H I rud (Carpodacus erythrinus) vydivk relativn jednoduch a nekomplikovan
zp v (Bj rklund 1989). Bj rklund (1989) zkoumal zp v tohoto druhu v centrkln  Asti

v@dska (Rattvik) v letech 1986-1988. Ve sv ch v sledc ch popisuje krom individu&ln
variability a kvalitativnh ch zm n zp vu u konkr@tn ch jedinc v n kolika po sob jdouc ch
sez nkch tak@d existenci dvou typ zp vu. Prvn - krktk a hlasit , j m samci prezentuj svou
p tomnost, druh - dlouh atich , kter je podobn u v ech samc . Druh typ zp vu podle
Bj rklunda za nk slabikami obdobn mi hlasitdmu kr&tk@mu zp vu. Je v ak ti , a tedy
nenkpadn . Del ati hlasov projev pova uje za duel song , pou van p i konfliktech,
p padn pi prvnm p stupu samice. Navr end funk n rozd ly obou hlavn ch typ zp vu
v ak dosud nebyly testoviny. Makrogeografick popis zp vu h la byl st edem z&mu
Martense a Kesslera v devadeskt ch letech (Martens & Kessler 2000). H | rud vytvk na
irok@m areflu svgho roz en n kolik poddruh . Clem prkce bylo popsat regiolekty,
p padn dialekty, kterd mohou v extrdmn m p pad indikovat proces speciace. P es ur it
rozd ly ve zp vu nebyla zji t na statisticky signifikantn hranice mezi poddruhy, a tak se
nezdk, e by bylo mo n@ mluvit o existenci regiolekt . V souvislosti s n e zmi ovanou
expanz druhu na zkpad se zab VE prkce tak@ mikrogeografick mi rozd ly. Jsou popisoviny
celkem t i populace, a to z Nizozem, v@dska a takd z esk@ republiky z oblasti Vitavsk@ho
luhu, j je v novAna nejv t pozornost. P i zji ovkn hlasov ch charakteristik populace
podchytili auto i 6 mikrolekt nepravideln rozlo en ch po celdm ezem studovand lokality
(Obr. 16).

Akustickou anal zou zp vu studovangho druhu se zab val jet Zvonov (2004).
Srovnkval zp v dvankcti jedinc z moskevsk@ho regionu nahran v roce 2003. Studie je ist
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popisnk a poskytuje jen minimé&ln informace, kterd by umo nily pohled do problematiky
zp vu h larud@ho na studovangm ezem .

C lem tdto £sti prkce je shrnut v sledk vlastn ch v zkum n kolika aspekt vok&In
komunikace h la ruddho zlet 2005 2007 z oblasti Vitavskgho luhu. Ten byl zam en
p edev m na podchycen velikosti repertokru, ov en v znamu dvou hlavn ch typ zp vua
mikrolektovou, p padn dialektovou, charakteristiku subpopulace danfho ®zem . Vlastn
v sledky se pokou m porovnat set emi p ede | mi pracemi. Na jejich zkklad a v propojen
svlastn stud se sna m vyvodit obecn@ makrogeografick@ sch@ma, vypov daj ¢ o funkci
typ zp vuuh larud@ho.

2. Metodika:
2.1. Studovan druh a zkoumank populace

HI1 rud je mal (239)
p nkavovit palearktick p vec
(Obr. 2.), kter migruje v rkmci
celdho svoho areklu roz en, a jako
vitina jeho p buzn ch hfj
teritorium pouze vdob hnzdn.
V posledn ch padeskti letech do lo
kroz en jeho areklu na zkpad, a
tak vzniklo mnoho  populac
nap klad v N mecku, Nizozem, na
Britsk ch ostrovech a v neposledn
ad tak@v esk@ republice (Martens
& Kessler 2000). V nov
okupovanfm  regionu ve st edn
Evrop se  zformovaly  mal@
izolovand populace, asto tajc
m@gn ne deset pkr . Pom rn
V jime nou vtomto sm ru je
populace ob vajc oblast
Vltavsk@ho luhu na hranici NP

umava, kterk tk zhruba 60 80 hnzdcch pkr (Martens, Kessler 2000). Celk eskk
populace tE 1300-2000 pkr ( astn etal. 2006).

V' zkum jsem provid | v letech 2005-2007 pr&v na umavsk@ populaci v ezem mezi
obcemi Pernek a Volary na hranici umavsk@ho nfrodn ho parku (Obr. 3.). Druh zde
up ednost uje podmk end travnatd plochy a ba iny v okol ek sroztrou en mi stromy a
lesky. V t hnzdn lokality jsou odd leny pastvinami, zem d Isk mi plochami, p padn
lesy. Hn zdo se nej ast ji nachkz v ke ovit ch porostech tavoln k vrbolist ch (Spirea
salicifolia). Ptkci hn zd jednotliv 1 ve skupinkfch tak@ ve vesnic ch a v okol silnic, kde
zp vaj z korun vysok ch strom . H | rud knkm p ilftE mezi 15.-20. kv tnem, k hled&n
partner dochkz v prvn ch n kolika dnech po p letu samic (p ilftaj o n kolik dn pozd ji).
Kladen za nk piblin na pelomu m sce kv tna a ervna. Mlad ptkci ze sledovand
lokality se do m sta narozen po zimovAn nevracej . Za n kolikaletgd obdob intenzivn ho
krou kovAn se navrktil jen jeden samec a to a po tech letech od vyl@tnut z hn zda
(Schnitzer in verb.). U star ch ji d ve rezidentn ch ptkk je nkvratnost zji t nk na zkklad
krou kovin -p ibli n 30% (Albrecht in verb.)

Obr. 2. Samec h la rud@ho z mikropopulace
zkpadn od Slune ng@.
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2.2. Ter@nn prkce

,‘f""‘ ™J K nahrkvEn samc jsem vyu val digitkln
! ' minidiskov walkman Sony MZ-RH1/B, Hi-MD
- s mikrofonem Panasonic RP-VC 151E-S opat en m
plastov m kondenzorem. NahrivEn jsem za al na
lokalit s v skytem nejpo etn j  mikropopulace
(cca 20 pAr ) nachkzejc se piblin 15 km
zkpadn m sm rem od Slune n@ v niv eky Vltavy
(Obr. 4). Pi prvnm roce studi, jsem si jej
uniformitou ve zp vu nebyl v bec v dom, a tak
v zkum spo val pouze v nahrkvin ka ddho samce,
ktergho jsem sly el. V druh@sez n , ji velmidob e
obeznkmen s variabilitou zp vu a hn zdn biologi
h la rudgho na lokalit , jsem mohl za t clen
nahrkvat samce p i ur it ch interakc ch (Obr. 5.).
Na zEklad materi£lu z skangho v roce 2006 jsem
| - pomoc softwarov ch ®prav (viz n e) vytvo il

0. /. nahrfvky se dv ma typy zp vu., kter@ byly v roce
o e " < TSRg 2007 pou ity ktestovkn reakce samc na dva

zkkladn typy zp vu (dlouh a krktk ).
Obr. 3. Vitavsk luh mezi obcemi Pokusy se odehrkvaly mezi 6. a 11.
Volary a Pernek: studijn plocha. hodinou r&no, tedy v dob nejv t aktivity samc .
K pokusu byla vyu ita atrapa ze skdry, na ni

samci bez p tomnosti zvukov@ho playbacku zp vu naprosto nereagovali. Atrapa byla
um st na do konstantn v Ky dvou metr nad zem , zpravidla do ke e tavoln ku, p padn do
n zk@ vrby (Obr. 6) do bl zkosti zp vaj c ho samce. B hem pokusu byl vt sn@ bl zkosti
atrapy pou t n playback obou nahrkvek. Design pokusu spo val vti minuty trvajcm
p ehrkvin zkznamu jednoho typu zp vu. Potd nAsledovala desetiminutovk pauza a po n
piel na adu druh typ zp vu, ' ;
kter trval rovn 3 minuty. Po ad e > >
p ehrkvan ch dvou typ zp vu
jsem pravideln st dal, abych
zabrgnil mo n@ chyb . Ta by
mohla nastat, pokud by pro samce
bylo sm rodatn@ specifick@ po ad
za sebou jdouc ch nahrkvek.
P eru en potencionkln  vazby
mezi ob ma playbacky je
nezbytnd, proto e se ptkme na
rozd I mezi dan mi dv ma typy
zp vu. Vpr b hu t minutovfho
pokusu jsem zaznamenkval #
ve kerou pohybovou a hlasovou et
aktivitu samce na digitkln zvukov
nahrkva . Nahrkvkn za alo v dy se  Obr. 4. Vitavsk luh z£padn od Slune n@: leteck
spu t n m playbacku, samotn pokus sn mek.
v ak za al a spo kte n aktivitou
samce. Pohybovk aktivita samce b hem pokusu byla zaznamenkvina ve form zm n
vzdklenosti samce od atrapy, p padn v m e agresivity vyjkd en@ nklety nebo fyzick m

T,
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napaden m atrapy. NAlet jsem definoval jako let samce p mo sm rem katrap , pi em
samec zm nil sm r t sn p ed atrapou, a tedy nedo lo k napaden . Pokud do lo k vyru en
samce n jak m jin m mnou zaznamenan m faktorem (jin samec, jin v zkumn k), musel
b t pokus p eru en a nebyl zahrnut do vyhodnocen. P vodn zEm r po tal s proveden m
t ikrft deseti experiment na stejn@m mno stv samc , a to 10 v dob pkrovkn, 10 b hem

Obr. 5. NahrgvEn hlas
h | vterdnu.

pro velkou £st zdej

stav n hnzda a 10 b hem sezen i krmen. Nane t st
nkro nost pokusu byla daleko v t ne jsem o ekkval. Samci
h la velmi neradi spolupracovali, a pokud u se opravdu
spolupracovat sna ili, pilet | jin samec, kter cel pokus
znehodnotil. Pokud se pokus povedl, nksledoval odchyt samce,
kterdho jsem barevn zna il individu&ln kombinac barevn ch
krou k ,abychm | p ehled o ji pokusovan ch jedinc ch.

Pro podchycen variability zp vu v ir m geografickdm
m tku bylo vroce 2006 provedeno transektov@ nahrivAn
zp vu co nejv t ho po tu h Ich samc a to vedol Vlitavy
mezi obcemi Pernek a Volary (Obr. 3). zem a na asovin
v zkumu (29.5.-1.6.) bylo toto n@ s daty z skan mi Martensem
& Kesslerem (2000) v letech 1995 a 1997 tak, aby mohly b t
z skang@ edaje srovniny s v sledky tehdej hov zkumu .

Samotnou prkci v mikropopulaci zApadn od Slune n@
mi m lo usnad ovat ode tEn kombinac barevn ch krou k na
nohou nahrkvan ch samc . DKy ode tu bych mohl
stoprocentn znkt identitu samc a mohl tak nahran zp v
srovnkvat sprac dal ch v zkumnk , kte se ve stejndm
®zem zab vaj komplexn m studiem hn zdn biologie tohoto
druhu;

subpopulace

tak existuj data o rozsahu a intenzit

ervengho zbarven

samc ,

paternit , hnzdn ®sp nosti apod.

(Albrecht et al. 2007). Bohu el
vdob pro m kIl ov@ Dbyla \
prokrou kovanost populace velmi atrapa

malk, proto e zna en prob halo a
pi samotndm hnzd n. Pro dnut
okrou kovan@ populace po nkvratu
ze zimovi a nkro nost ode tn
rozli n ch barev z krktkonohgho
h lav razn zt ovalo z skkvin dat.
| pesto se mi b hem v zkumu
poda ilo ode st a nahrkt n kolik
des tek ptkk . Objevovaly se v ak
dal a dal komplikace, kterg Obr.6.Pr b hplaybackov@ho experimentu

znemo nily  zam len@

mo ng korelace mezi

anal zy satrapou.

parametry

zp vu a nejr zn j mi daty, z skan mi ostatn mi v zkumn ky. Velmi asto se nepoda ilo
ode tenfho a nahrangho jedince v tdm e roce chytit a nksledn zm it rozsah a intenzitu
zbarven , co zp sobilo nepou itelnost dat.
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2.3. P prava a zpracovkn v sledk

Nahr&vky zp vu byly analyzoviny pomoc programu Avisoft-SASLab Pro. Nahrkvka
pro playbackov experiment byla vytvo ena rovn  pomoc tohoto programu. V slednk
nahrkvka sestkvala ze smy ky tvo end 10 x 5, respektive 9 x 5 strofami pro dlouh a krktk
typ zp vu, pi em ka d ch 5 strof pochkzelo od jinfho samce. Pou ito bylo tedy zp vu 10
samc pro nahrkvku dlouhgho zp vu a 9 samc pro nahrkvku krktk@ho zp vu. Intervaly mezi
jednotliv mi zp vy odpov daly asu, kter se rovnal pr m rn m interval m mezi deseti

zp vy u deseti samc , zp vaj ¢ ch bez p eru en. Intervaly se mrn li ily mezi dv ma typy
zp vu, to bylo samoz ejm zohledn no i ve v sledn@ nahrfvce pou itd pro playbackov
experiment.

Vyhodnocovin pokusu spo valo p edev m v p eveden pohybov@ aktivity samce na
veli inu vyjad uj ¢ ochotu p ibl it se . Ochotu p ibl it se definuje jedno slo pro ka d@ho
samce (u ka dgho pokusovan@ho typu zp vu), je je vypo tkno ze vzdklenost od atrapy, ve
kter ch trkvil samec ur it as v pr b hu pokusu. Celkov@ t i minuty pokusu samci tr&vili
v osmi mnou definovan ch vzdklenostn ch kategori ch, kdy jsem nap . nejbli  vzd&lenost

kHz

101 1. 2. 3 4 5 6 1. 8
81 maximum

6. N\

44

21 délka |—|\minimum

0.5 1.0 1.5 2.0 S
Obr.7.M end asovd a frekven n parametry zp vu h la ruddho (Carpodacus
erythrinus).

definoval (<0,5m, <1m, <2m, <5m, <10m, <15m, <20m, >20m). innost ka dgho jedince
jsem tak roz lenil na as strkven v ur itd vzdElenosti. Celkov  as striven v konkr@tn
vzdilenosti byl nAsledn vynksoben odpovdajcm  slem (1-8), kdy nejvy slo
reprezentovalo nejni  vzdklenost. as strkven v ka d@ z definovan ch vzdklenost m | tedy
r znou vkhu; pokud tedy trkvil jedinec 1min ve vzdklenosti nap . 1m a 1 min ve vzd£lenosti
10 m, dostal vy sk re v celkovdm sou tu (= indexu ochoty p ibl it se) as strkven ve
vzdilenosti 1m. Tento index zahrnuje celkovou pohybovou aktivitu (vyjkd enou vzd&lenost )
vpr b hu t minutovdho pokusu charakterizovanou jedn m jedin m slem. Na konci
takov@ho postupu reprezentovala ka dgho samce dv  sla pro pohybovou aktivitu, jedno
v reakci na krktk zp v, druh@ v reakci na dloun zp v. M ru hlasov@ aktivity zastupoval
celkov po et zazp vAn b hem pokusu, tedy op t dv srovnatelnf sla pro ka dgho samce.
Celkov tak poskytuje ka d samec tyi sla za kompletn proveden pokus, dv za
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hlasovou aktivitu a dv za pohybovou aktivitu . Monitorovin po t pelet , nklet a asu
etok nem lo p li velk smysl vzhledem kjejich malg etnosti vpr b hu pokus .
Statistick@ srovn&n v sledn ch sel jsem provedl neparametrick m Wilcoxonov m pkrov m
testem V echny statistickd v po ty byly provikd ny pomoc programu Statistica 7.0 (Statsoft
Inc.).

Rozd len zp v do jednotliv ch kategori (mikrolekt , dialekt ) bylo provedeno
pomoc klastrovd anal zy na zkklad 8 kvalitativn ch a 41 kvantitativn ch znak : ka d zp v
byl charakterizovin celkov m po tem slabik; ka dk slabika byla d£le popskna pomoc t chto
parametr : d@lka, po Ate n, maxim&ln, minim&ln a kone n@ frekvence (Obr.7). Nejdel
zp vy (n e popisovand jako douh@ zp vy) se sklkdaly z 8 slabik. U krat ch zp v byly
parametry chyb jcch slabik nahrazeny nulou. Kvalitativn parametry popisujc ka dou
slabiku se t kaly celkov@ tonkln charakteristiky pota mo jej ho tvaru vizualizovangho
pomoc spektrogramu (celkem 13 mo n ch kategori). P i anal ze bylo pou ito n kolik
klastrovac ch metod (UPGMA, Single linkage, Complete likage), p i em v echny p inesly
velmi podobn@ v sledky. V grafickdm v stupu je pou it v sledek anal zy UPGMA. (Obr.
14.). Zp vy samc jsem za azoval do jednotliv ch mikrolekt na zkklad n kolika kritdri .
Zp v jsem pova oval za mikrolekt tehdy pokud byl zji t n a za azen mezi mikrolekty
Martensem v roce 1997. Pro srovnEn mezi Martensov mi a m mi zp vy jsem pou il jako
kI ov krktk typ zp vu, proto e jm samci zp vaj v ce a tak i v t ina nahrkvek zachycuje
jen krktk zp v. Zp v jsemrovn pova oval za mikrolekt tehdy, pokud jsem m | k dispozici
kompletn repertofr zp vaj ¢ ho samce, jeho slo ky (r znd typy zp vu) odli ila klastrovac
anal za od ostatn ch variant srovnateln ch typ .

Pro nalezen ekvivalentn ch zp v mezi na imi daty a daty z uveden cht studi, pro

asov@ a makrogeografickd srovnin, pou vEm srovnkvac anal zu, kterkE vychkz
zp i azovkn jednotliv ch nEmi nahran ch zp v (21 zp v -malk psmena) ke zp v m
p evzat m z jmenovand literatury (24 zp v -velkk p smena). K tomu bylo vyu ito deseti lid ,
kte nezkvisle p i azovali vyti t nd spektrogramy zp v z Vltavskdho luhu k odpov daj ¢ m
(= podobn m i stejn m) spektrogram m zp v publikovan ch zjin ch oblast. Doty n
spolupracovn ci byli p ed vlastn m hodnocen m podobnosti jednotliv ch zp v obeznfmen
s problematikou existence dvou typ zp vu u h laa byli rovn  informovéni o skute nosti,
e ptkci mohou zp vat jen £sti svgho zp vu. V sledky srovnin byly vyhodnoceny pomoc
kontingen n ch tabulek.

P i popisu rozd I mezi pracemi se sna m v echny op tovn zji t n@ typy zp vu
popisovat v souladu s prac Martense & Kesslera (2000). Je-li zp v popsn velk m tiskac m
p smenem A - F pak odpov d& zp vu zji t ndmu t mito autory ve Vltavskdm luhu (Tab. 3).
Zp vy ozna en@ G-X odpov daj variantim zp vu zji t n m vjin ch #£stech Evropy (Tab.
3). Mnou nahran@ zp vy p eveden@ do spektrogram jsou popisovAny mal mi p smeny.
Pokud je nezbytn@ uv@st zp v zji t n b hem t@to price i ekvivalentn zp v popsan v n kter
z publikovan ch prac, zna m jejich vztah rovn tkem, pokud si odpov daj na zkklad
srovnkvac anal zy (Tab. 3.). Mnou vytvo end spektrogramy (= zji t n@ zp vy) bylo nezbytn@
popisovat jinak pro jejich velkou po etnost. V slednk mapka transektu na ezem mezi obcemi
Pernek a Slune nk vypl vk ze srovnkvac anl zy a je dopln na o kompletn mikrolekty (dva
zp vy Vv jednom spektrogramu), definovan@ na zkklad podchycen odli ngho komplexn ho
repertokru. Kompletn podchycen mikrolekt, zna m vtextu psmeny, kter mi jsou
popisovAny jeho jednotliv@ £sti tedy typy zp vu. Nap . mikrolekt bg+bi vyjad uje kompletn
mikrolekt, kter m zp vaj samci na dandm ezem . Velikost repertofru se vtomto p pad
skl£dk ze dvou typ zp vu bg a bi. Pokud byly nEmi nahran@ zp vy signifikantn p i azeny
zahrani nm zp v m a Martens je na umav nezmi uje, ani vna mapce Vltavskdho luhu
nejsou zachyceny, obdobn jako zp vy zji t n@ pouze na m mapovin m
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3. Vysledky:
3.1. Dva typy zp vu a jejich funkce

3.1.1. Playbackov experiment

B hem prvn sez ny (2005) jsem zjistil zna nou uniformitu ve zp vu mikropopulace
zkpadn od Slune nd. Potvrdil se p edpoklad o existenci dvou naprosto odli n chtyp zp vu
v lokalit . V sledky v ak nebyly pou ity pro n&slednou anal zu pro celkov n zkou kvalitu
vzhledem k pou it jingho typu nahrkvac ho m@dia, ne v letech nksleduj c ch. V roce 2006 se
mj. poprv@ poda ilo nahrkt prokazateln ti r znd samce z lokality, kte m nili zp v
z krktk@ho typu na dlouh (Obr. 8.). Na zkklad tohoto zji t n a po konfrontaci s existuj ¢ m
p semnictv m (cf. Bj rklund 1989) byl v n&sleduj c sez n (2007) proveden blaybackov
experiment za ® elem zji t n mo n ch funk nchrozd | obouzp v .

Ptkci skute n reagovali na ka d zobou zp v rozdIn (Obr. 9, 10, 11, 12).

kHz
10

N b O

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 35 4.0 45 s
Obr. 8. Dva funk n odli ng typy zp vu h la ruddho (Carpodacus erythrinus), zp vang
sou asn jedn m samcem.

V reakci na dlouh zp v se signifikantn v ce p ibli ovali ke zdroji (atrap ) (N=11, p<0,01).
Pouze p i produkci dlouh@ho zp vu doch£zelo k nklet m (3 pokusy) a k napaden atrapy (2
pokusy). 2 z 11 samc Vv reakci na dlouh zp v jen nal@tali na atrapu, dal jeden samec p mo
fyzicky napadal. Dal jeden samec provAd | v reakci na dlouh zp v kombinaci obou t chto
aktivit. Ztoho vypl vk, e u ty zjedenkcti pokusovan ch samc do lo k projevu zjevn@
agrese (nklet, napaden ), a to v dy jen pi pou t n dlouhgho zp vu. P i pou t n krktkdho
zp vu se sice samci nep ibli ovali do takov@ m ry jako p i dlouh@m zp vu, ale o to v ce
zp vali (N=11, p<0,005). 10 z 11 samc odpov dalo na oba typy zp v v dy krktk m zp vem.
Jeden samec hlasov nereagoval ani na jeden typ zp vu. P i jednom pokusu vyvolal playback
reakci, kdy samec pou val oba dva typy zp vu. Vtomto p pad byl pokus provid n
nedaleko hn zda v dob , kdy u samice snk ela vejce (5.6.). Pokus jsem do anal zy nezahrnul
pro obt nou srovnatelnost s ostatn mi.
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Obr. 9. Pohybovk reakce jedenkcti samc nadvar znd typy zp vu
pou t nd z playbacku.

50

45 |
40 1
35 |

30 A

Okrgtk zp v
mdlouh zp v

25 4

20 4

po et zazp VEn

15
10

Obr.10. Hlasovk reakce jedenkcti samc (po et zazp vin) nadvar zn@ typy zp vu
pou t n@ z playbacku. Samec e nevykazoval £dnou hlasovou reakci.
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Obr.11. Pohybovk reakce jedenkcti samc nadvar znd typy zp vu
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Obr.12. Hlasovk reakce jedenkcti samc nadvar znd typy zp vu
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3.1.2. Dal pozorovin

V druh@ sez n se mi poda ilo zaznamenat n kolik samc na lokalit , kte aktivn

zp vali ob ma typy zp vu. Nej ast ji situace vypadala nsledovn : samec zp val krktk m
zp vem (bg). Po p letu, p i poty ce a zah&n n ciz ho samce zp val samec dlouh m zp vem
p padn jeho Ast. Po zahnAn naru itele zp val vt zn samec po n jakou dobu dlouh m
zp vem. Za chv li se zase vrktil ke zp vu krktk@mu. V roce 2007, kdy jsem se aktivn pod lel
na odchytu a barevn@m zna en, se mi poda ilo odchytit samce zp vaj ¢ ho dlouh m zp vem
(na dlouh typ nahrkvky). Po jeho odchytu ho na jeho obl ben@ pozici vyst dal jin samec
(nkhradn k), kter za al zp vat rovn  dlouh m zp vem. Po vypu t n a vzpamatovin samce,
ze zEkroku na n m provkd n@m, do lo kdel a asto p eru ovand arvktce vypu t ngho a
nkhradn ho samce. P i tfto arvitce samci zp vali prvn polovinou dlouhgho zp vu, kter jen
vzkcn zazp vali cel (Obr. 13.) Po vt zstv jednoho z nich op t za al siln j samec zp vat
na preferovandm viditeln@m vysok@m m st a to dlouh m zp vem. Ten zp val nejd v jen
£ste n a potd cel . Po n jakd dob op t zm nil zp v na norm&in . V tfto £sti lokality
kHz
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Obr.13. Samec st daj ¢ v kontinukln m projevu eplIng@ a neepln@ strofy v rkmci
jednoho typu zp vu.

zp valo a posl@ze i hn zdilo nejv t mno stv samc . Dlouh m zp vem zde zp val v dy jen
jeden samec a to ten sed ¢ na nejviditeln j m a nejvy m strom . Ostatn samci sice tak@
zp vali, ale zp vem krktk m. Podobn@ situace jsem sledoval i na jin ch m stech
v mikropopulaci, tam jsem v ak konflikt nezp sobil odstran n m samce zp vajc ho na
nejvy m nebo jinak vhodn@m m st . Rovn zde samci zp vali jen £st dlouhgho zp vu a to
hlavn p ed nebo p i kontaktu s ciz m samcem, projevuj ¢ m znEmky agrese.

3.2. Variabilita zp vu populace h | rud ch ve vitavskdm luhu

Celkem bylo b hem mapovEn a nahrkvEn vroce 2006 v ezem mezi Volary a
Pernekem zaznamenkno a nahr&no 65 zp vaj ¢ ch samc . Rozlo en populace ve studovangm
®zem ukazuje mapa na (Obr. 15). Nejvy  po etnosti dosahovala mikropopulace ve
vitavsk@m luhu z£padn od Slune n@ kde zp valo 20 jedinc . Po cel@ d@lce transektu se pak
vyskytovaly lokality, asto ve vesnic ch a jejich okol , kde zp valo do deseti samc .

Zp vy v ech nahran ch jedinc byly na zkklad Klastrov@ anal zy kombinace
kvalitativn ch a kvantitativn ch znak rozd leny do dvou velk ch skupin (Obr. 14).

Prvn skupina (1) obsahovala pouze kompletn dlouh@ zp vy. Druhk velkk skupina se
dile d I na dv men podskupiny. Jedna z nich (2.1.) obsahuje neepInd dlouh@ zp vy,
p padn zp vy, kterd po tem element a dal mi charakteristikami neodpov daj ani
dlouh m zp v m, ani n&sleduj ¢ m podskupinfm. Druhk podskupina (2.2.) obsahuje jen
krktk@ typy zp vu. Tato nejpo etn j skupina je tvo ena zp vy, kter@ jsou asto velmi
podobn@, p esto je i vrkmci tdto skupiny z klastrovd anal zy patrnk jistE nevelkkE mra
diferenciace. N kter@ varianty krktk@ho typu zp vu ze skupiny 2.2b zachycuje Obr. 17,
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Obr.14. V slednk klastrovk anal za zp vu 65 samc zaznamenan ch ve
vitavsk@m luhu v roce 2006 mezi obcemi Volary a Pernek

V sledky obdobngho mapovin rozlo en populace i jednotliv ch mikrolekt
proveden@ho v letech 1995 a 1997 ve stejn@m ezem Martensem & Kesslerem (2000) shrnuje
Obr. 16. Na zkklad srovnkvac anal zy zp v zjit n ch vr. 2006 a zp v popsan ch ve
v e uvedend prkci byly zji t ny nksleduj ¢ skute nosti:

Celkov jsme zjistili v ech est mikrolekt popisovan ch Martensem z roku 1997
(A=az, B=bg, C=bi, D=aq, E=h, F=ag-pravd podobnost podobnosti zji t nd na zkklad
srovnivac anal zy uvkd Tabulka 3.). Zp vy C (=bi) a F (=ag) jsem nepova oval za
mikrolekty, proto e oproti zb vajcm zp v m reprezentuj jin typ zp vu (a to dlouh ).
Zp vy A (=az), B (=bg), D (=aq), E (=h) jsou krktk mi typy zp vu.

Zp vem A (=az) se projevoval jen jeden samec v mok infch u B 10. Nejpo etn j
variantou zp vu byl zp v B (=bg). Samci j m v roce 2006 zp vali nejv ce na lokalit z£padn
od Slune n@. Tento zp v zde tdm cpln peva uje. Zp v C (=bi), co je dlouh typ,
pova oval Martens za srovnateln mikrolekt s variantami krktk@ho typu zp vu (A, B, D, E).
D ky podchycen kompletn ho repertofru ut samc v mikropopulaci zEpadn od Slune n@ a
dvou p mo ve Slune n@ zp vaj c ch jak krktk m typem zp vu B (=bg), tak dlouh m typem
zp vu C (=bi) vme, e C spole n sB (=bg) tvo ucelen repertokr dvou typ zp vu
sr zn mi behaviorkln mi funkcemi. Ob ma typy jsou pak schopni zp vat samci sd lej ¢ tento
mikrolekt. Tak spl vaj dva Martensovy mikrolekty (B a C) do jednoho mikrolektu (B+C,
nebo podle mgho zna en bg+bi). T mto mikrolektem zp valo v roce 2006 v cel@ studovand
oblasti 33 samc , p i em mikropopulace z£padn od Slune n@ tvo ila v ce ne polovinu
celkov@ho po tu (18). Varianta D (=aq) se objevovala jednotliv v cel@ oblasti (op t krktk
typ zp vu). V t ina zp vaj c ch samc mezi obcemi P knk a Volary zp vala variantou E (=h).
Celkovou po etnost pat mezi druh nejpo etn j zp v na sledovan@m ezem . Zp vem F

39



(=ag) oproti tomu zp val pouze jedin samec a to na b ehu Lipna u obce Pernek. Jednalo se
v ak o dlouh typ zp vu atak jej nelze pova ovat za mikrolekt.

kHz
1 az) O
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102g)
6
kHz 6
12 ag) o 05 1.0 15
10T i) bg)
6
10 >
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10 ac) d)
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Obr.15. Mapovin hlasovd rozmanitosti zp vu h la rud@ho (Carpodacus erythrinus)
mezi obcemi Pernek a Volary v roce 2006.
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V roce 2006 se nkm poda ilo zaznamenat dal dva kompletn mikrolekty a to v Nov@
Peci (t+u) a v P kn@ (d+ac). V Nov@ Peci zp vali dva samci jak krktk m (t) tak dlouh m (u)
typem zp vu odli n m od mikrolektu ustanoven@ho v mikropopulaci z£padn od Slune n@
(bg+bi). Podobn tomu bylo i vP kn@, kde zp val jeden samec kompletn m repertofrem
dal ho mikrolektu (d+ac) a jeden jen krktk m zp vem tohoto mikrolektu (d).

Obr.16. Mapovin hlasov@ rozmanitosti zp vu h la rud@ho (Carpodacus erythrinus)
mezi obcemi Pernek a Volary v roce 1997 (Martens & Kessler 2000).
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Obr.17. Variabilita krktk@ho typu zp vu zji t nk na ezem mezi obcemi Volary a
Pernek v roce 2006
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3.3. Srovnkn zp v z Vltavsk@ho luhu se zp vy z jin ch oblast Evropy

Pomoc srovnkvac anal zy byl tak@ srovnkn celkov repertokr po umavsk@ populace
s publikovan mi repertokry populac v jin ch kstech Evropy (Tab. 3.). Spektrogramy
krktk@ho typu zp vu jsou uvedeny na Obr. 17. Obr. 18. zachycuje zp vy zji t nd na v ce
m stech Evropy. Mikrolekt D (= ag) pou vali samci v esk@ republice (p i obou mapovin ) a
v@dsku (Bj rklund 1989). Zp v typu f (=W, L), zaznamenal Zvonov v Rusku (2004),
Bj rklund ve v@dsku (1989) i jEna umav .Zp v n (=J) se vyskytoval jak na umav tak ve
v@dsku (Bj rklund 1989). Zp v g (=P) byl zjitn mnou na umav a Zvonovem
v moskevsk@m regionu. Existence dal ho mikrolektu prezentovangho dlouh m zp vem bi
(=C, I) byla zji t na zkrove v R (ob mapovAn) a vd@dsku (Martens & Kessler 2000).
Zp vem h (= E) zpvali samci p i obou mapovinch na umav , ale takg ve vf@dsku
(Bj rklund 1989). Mnoha variantim zp vu z Ruska a v@dska nebyly piazeny esk@
ekvivalenty (obdobn tomu bylo i naopak).

4. Diskuse

4.1. Funkce dvou typ zp vu

B hem tdr@nn ho v zkumu bylo zjit no, e pesto e velkE Ast samc zp vk
p edev m krktk m typem zp vu, existuj situace, kdy stejn ptkci m n zp v z krktk@ho na
dlouh (Obr. 8.). Tento typ zp vu ( na studovand lokalit ve variant bi) nkpadn p ipom nal
dlouh zp v, kter popisuje Bjorklund (1989) a u kterdho p edpokl£dk agresivn funkci.

Pokud skuten kad typ zpvu h lho repertokru pin odli nou funkci
v behaviorkln ch interakc ch, pak musej u poslucha vyvol&vat r znou reakci. Proto e zat m
nikdo netestoval a nksledn statisticky neprok#zal odli nou funkci typ zp vu u h la rudgho,
vyestilo m@ dvouletd sna en v playbackov experiment vtetm roce v zkumu. Na kr&tk
zp v samci prokazateln v ce zp vali, zat mco na dlouh zp v se v ce p ibli ovali a ob as
dokonce napadali. Krktk zp v tedy pravd podobn slou k neagresivn prezentaci vlastn ch
kvalit. Samec j m na sebe upozor uje, co m e mt funkci nejen p i I£k&n potencionkin
partnerky, ale samec jm m e oznamovat sv m soused m, svou stélou p tomnost, m se
zapojuje do slo it ch a dynamick ch komunika n ch st (Staicer et al. 1996). Toto chovin je
nezbytn@ obzvlk t udruh hn zd c ch v relativn velk ch hustotkch, kde dochkz velmi asto
ke zm nEm ve vlastnictv teritoria konflikty mezi samci, p padn predac (Staicer et al.
1996). Pokud jedinci dangho druhu disponuj agresivh m typem zp vu, pak nen rozli en
agresivn ho a neagresivn ho samce Adn probl@m. Jasn@ rozli en soka od souseda p edchkz
zbyte n m energetick m v daj m, spojen m sov ovikn m identity samce, kterd m e
ohrozit vlastn existenci (Stoddard 1996). Celkov Ize potvrdit, ji d ve pozorovang
(Bjorklund 1989) rozd len h | ho repertokru na dva typy zp vu. Proto e h | rud disponuje
dv ma typy zp vu jak ve v@dsku tak v esk? Republice, dalo by se p edpoklidat, e p es
zna nou variabilitu v obou typech zp vu se sklkdkE h | repertokr ze dvou funk n
definovan ch Ast. Pokud tedy chceme definovat variabilitu ve zp vu v mikro- i makro-
geografickdm m tku, mus me p ihl et ke slo en celgho repertokru druhu, abychom tak
zamezili patn m interpretac m vlastn chv sledk  vizn e.
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4.2.V sledky klastrovd anal zy

Rozd len zp v do skupin podle klastrov@ anal zy vy lo pon kud zmaten (Obr.
14.). Krom typick ch krktk ch a dlouh ch typ zp vu byly zvliE vyd leny dv skupiny
zp v , kter@ zahrnovaly neepInd p padn v razn abnormé&ln zp vy, je se na lokalit
objevovaly jen velmi v jime n . Tyto zp vy neodpov daly ani jedn@ z hlavn ch dvou skupin
p edev m pro zvlk tn po et slabik. Rozlo en zp v vnejpo etn j skupin neposkytuje
0 ekkvan@ rozd len do mikrolekt zaznamenan ch Martensem a Kesslerem (2000). Po
hlub m prozkoum&n v sledk Ize post ehnout n kolik skupin zp v , ve kter ch p eva uj
jen mklo odli n@ alternativy zp vu B (bg). Od t ch se dkle od t puj pon kud odli nd zp vy,
mezi kter mi se nachkzej zp vy ekvivalentn mikrolekt m definovan m Martensem (az=A,
bg=B, ag=D, h=E) V echny takto od t pen@ varianty krktk¢ho typu zp vu mohou
reprezentovat mikrolekty, co potvrzuj dva zp vy (t, d), knim jsme zjistili dlouhg typy
Zp vu, je jsou op todd leny obdobn m zp sobem ve v tvisdlouh mzp vem (u, ac).

4.3. Rozlo en populace a variabilitazp vu h | rud ch ve Vitavsk@m luhu: diverzita
repertokru, mikrolekty, zm ny repertokru v ase

V podstat vedlej m produktem v zkumu variability zp vu h | rud ch na ezem
Vltavsk@ho luhu bylo i podchycen po etnosti m stn populace, kterk tala mezi lety 1993-
1996 p ibli n 56-80 zp vaj c ch samc (Martens & Kessler 2000, astn et al. 2006).
B hem mapovin v rEmci na eho v zkumu byl stav pro rok 2006 odhadnut na min. 65
zp vaj cch samc , co dob e koresponduje se stavem zjitn m vpedel ch s tknch
po etnosti.

Velmi zaj mav@ jsou v sledky mapovin prostorovoho rozlo en jednotliv ch typ
zp vu p edev m v kontextu srovnin sv sledky obdobn@ho mapovAn provedengho zde p ed
zhruba 10 lety (Martens & Kessler 2000). Po prvn sez n strkven@ v luhu mi p i pohledu na
v slednou Martensovu transektovou mapku (Obr. 16.) bylo jasn@, e nezohlednil mo nost
existence v ce typ zp vu v repertokru jednoho samce, kter zmi oval ji Bjorklund (1989).
D ky tomu chybn pova uje mikrolektov@ varianty dvou typ zp vu za est rovnocenn ch
mikrolektov ch variant (A,B,D,E-krktk zp v, F, D-dlouh zp v-Obr.16.). Na zkklad
uveden ch zji t n nelze hodnotit nashrom£ d nk data pouh m srovngn m nahran chzp v .

Pokud tedy chceme sledovat geografickd rozd ly mezi lok&In mi populacemi, mus me
znkt cel repertokr druhu, a je-li to alespo trochu mo n@, i funkci jednotliv ch typ zp vu
(jednotek repertokru) v behaviorkln ch interakc ch. Neznalost komplexity repertoAru m e
v@st kr zn m interpreta n m omyl m, ke kter m bezesporu do lo nesprivn m pochopen m
tfto problematiky.

Zp v A (=az) zjistil Martens u jedenkcti samc st it mv skytu v mok inkch u B 19
a na b ehu Lipna u Perneku. My jsme zjistili pouze jednoho samce st mto zp vem a to na
prvn z v e uveden ch dvou lokalit (Obr. 15). Nejpo etn j variantou zp vu byl shodn
s Martensov m v zkumem zp v B (=bg) - 33 samc . V na mapce je krktk typ zp vu ve
variant bg (=B) znkzorn n s dlouh m typem zp vu ve variant bi (=C), proto e spolu tvo
jeden mikrolekt (bg+bi), jm zp vaj samci p evk n v mikropopulaci zEpadn od Slune n@
(18 samc ). Jak krktk typ zp vu (bg=B) tak dlouh (bi=C) pou vaj i n kte samci ve
Slune n@, elnav , vmok inkch u B 1@ (kde jsme zjistili pouze tento mikrolekt) a v P kng.
Ve jmenovan ch lokalitkch je tento mikrolekt oproti ostatn m dominantn . Domn vam se, e
v tina samc , kte zp vaj mikrolektem (bg+bi) byla pod vlivem n jakdho jingho samce,
pochkzej ¢ ho z lokality zEpadn od Slune n@. Od n ho se nau ili mikrolekt tfto populace a
mohou ovliv ovat jind samce. T m si vysv tluji zna nou distribuci tohoto mikrolektu mezi
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obcemi B |£ a P knk. Hypot@zu podporuje jeden samec, kterdho jsem nahr&val v P knd a je
byl krou kovn v mikropopulaci zEpadn od Slune n@. Zp val krktk m zp vem bg (=B), kter
je sou st jmenovangho mikrolektu (bg+bi). Data o v skytu tohoto mikrolektu z roku 1997
jsou zat ena chybou nepo tajc sexistenc dvou typ zp vu vrkmci mikrolektu. Podle
Martensova zp vu B (=bg) v ak mohu ci, e mikrolekt B(=bg+bi), nebyl v devadeskt ch
letech zjitn v elnav, Slune ng a pravd podobn ani v mikropopulaci zApadn od
Slune n@. D ky zna n@mu zastoupen v mok infkch u B 10 a vesnic ch P knk a Chlum byl
krktk zp v B (=bg) i v devadeskt ch letech nejpo etn ] m zjit n m zp vem. Zp valo j m
21 samc . Vzhledem k chybn@mu za azen nelze pova ovat distribuci zp vu C z roku 1997
(Martens, Kessler 2000) za v rohodn ®daj, proto e zp v C je pouze £st dlouhgho typu
zp vu (bi) mikrolektu (bg+bi). Pokud tedy n jak samec zp val zp vem bi, Martens jej
nepochybn za adil jako zp v F (=ag), kter je jedin m kompletn m dlouh m typem zp vu,
popisovan m v jeho préci. Dal zp v (E=h) se na transektu p ed deseti lety vyskytoval pouze
jednotliv . Jen na b ez ch Lipna u Perneku j m zp valo 6 samc (na celdm ezem celkem 10).
V nAmi studovan@m obdob tvo ilo E (=h) v t inu zaznamenan ch zp v mezi obcemi P knk
a Volary a svou po etnost (11 samc ) se ad na druh@ m sto. Po etnost a distribuce zp vu D
(=aq) se nijak zksadn neli ila. P i obou mapovAn ch se zp v D vyskytoval sporadicky a
jednotliv . Ji zmi ovan zp v F (=ag), jsem zastihl jen v Perneku u jednoho samce. Celkovk
mikropopulace se zde velmi rapidn zmen ila. V roce 1997 zde zp valo 12 samc (zp vem
A=az a E=h).

Souhrnn lze poznamenat, e se na ®zem i po dev ti letech od prvn ho mapovén
vyskytuje stkle v ech est zp v ato v zksad s podobnou celkovou distribuc . V roce 1997
zp valo nejv ce samc (21) v mok infch u B 18. V roce 2006 se populace v razn zmen ila,
av ak dva km proti proudu Vltavy pravd podobn vznikla zcela novk populace, tajc 20
zpvajcch samc . Sp ihlddnut m Kk velikosti repertofru h la rudfho se vroce 1997
vyskytovaly na dan@m ®zem ty i mikrolekty, kterd v Martensov mapce zastupuj Krktkd
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 dva mikrolekty (t+u, d+ac) a to d ky podchycen
kompletn ho repertokru. Nem u v ak ci, zda-li se na ®zem nevyskytovaly ji Vv letech
minul ch a nebyly chybn za azeny k uveden m ty em mikrolekt m. S nejv t jistotou Ize
popsat existenci pouze t mikrolekt , kter@ jsou podlo eny cel m repertokrem (ob ma typy
Zp vu).

P e it jednotliv ch mikrolekt p es desetiletd obdob v razn p esahuje pe it
jedinc (Schnitzer in verb.). Vzhledem k tomu, e na ziklad krou kovac ch dat byla zji t na
v podstat nulovk nkvratnost ptEk vyveden ch na lokalit (Schnitzer in verb.) mus za
udr ovEn m mikrolekt stkt jin mechanismus, ne u en b hem ranng ffze ontogeneze.
Nejpravd podobn j m vysv tlen m je z ejm napodobovin zp v nalokalit ji p tomn ch
nov p choz mi ciz mi jedinci  situace popisovank Martensem & Kesslerem (2000). Tato
situace by dob e vysv tlovala v skyt jednotliv ch seskupen vzkjemn soused ¢ ch samc
zp vaj ¢ ch stejn m mikrolektem. Zp v na dandm ®zem pak p e V& p edkvAn m jednotliv ch
mikrolektov ch forem z dosp 18ho samce na jinGho. Na lokalit se v ak objevuj zelen samci,
kte ve sv@m prvn m roce je t nehn zd (Albrecht in verb.). Ti zp vaj velmi podivn , co
pravd podobn zap in jejich hnzdn neesp nost, jsou-li ji hnzd n schopni. Hypotdzu
p evzet repertokru p tomngho na lokalit Ize ov it dost obt n podle Martense &
Kesslera (2000) dochkz u nov p choz ch k adopci m stn ho zp vu b hem velmi krktk@ho

asovfho ceseku. Jednou z mo nost by bylo pokusit se srovnat zp v prvn p ildtnuv ch
samc se zp vem, kter p evlkdne na lokalit po p letu celd populace. Dal m zdrojem
zaj mav ch informac by mohlo b t sledovin n kter@ z populac, do kter ch se za azuj
samci vyveden na lokalit ve Vltavskdm luhu a zji t n, zda zp vaj zp vem p vodn m
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v domovsk@ populaci, i zp vem dominantn m v jejich hnzdn lokalit . Tyto mo nosti
udkvaj ism rbudouc chv zkum .

D le it mv sledkem t@to price je, e se alespo v n kolika p padech poda ilo zjistit
kompletn repertokr, tzn. oba typy zp vu, kter mi konkrftn jedinci zp vaj . Rovn se poda il
zaznamenat n kolik samc v cekrkt v pr b husez ny, p i zp vu ob ma typy (t i samci v roce
2006). Na zEklad takov@ho zjit n m eme p edpoklkdat, e ptkci zp vaj stkle jednou
variantou pro ka d typ zp vu, po celou hn zdn sez nu. Kobdobn m z&v r m dosp | i
Bjorklund (1989), av ak bez zahrnut dvou typ zp vu u jednoho ptkka.

4.4. Geografick@ rozd ly

Dev tzp v nahran ch ve Vltavsk@ populaci v roce 2006 zaznamenali i jin auto i ve
sv ch v zkumech (Tab. 4.). est z nich zastihli badateld mimo eskou Republiku (Obr.18.),
jmenovit ve v@dsku nebo v Rusku. Dlouh typ zp vu (bi=C) byl zji t n um sta G teborg
ve vldsku Martensem & Kessler (2000), co koresponduje sv e zmi ovan m
p edpokladem jednotnosti velikosti h | ho repertokru na rozskhldm are£lu v skytu sahaj c m
a do vf@dska, kde ji vroce 1989 popisuje Bjorklund dva funk n typy zp vu (dlouh a
krktk ). Pou VvAn obou typ zp vu lze tedy vysledovat ze vf@dska z Rattviku (Bjorklund
1989), G teborgu (Martens & Kessler 2000) a z esk@ Republiky a to nejen zlet
devadeskt ch (Martens, Kessler 2000), ale tak? z let 2005 - 2007.

Th

Rattvik-f, h, n, aq

°
dn Goteborg-bi Moskva-f, g
s ° °
Thi Tq

R-NP Sumava -

-f, g, h, n, aq, bi g
aq
600 km

Obr.18. Zp vy zji t nd na v ce m stech Evropy

Jeden krktk typ zp vu (varianta f=L=W) byl zji t n ve v ech t ech zmi ovan ch
stktech (L-Bjorklund 1989, W-Zvonov 2004, R na e Vv sledky). Martens & Kessler (2000)
variantu f nepopisuj . .Domn vAm se v ak, e jej rovn zaznamenali, ale pro jeho podobnost
s typem aqg (aq ~ f) jej za adil k mikrolektu D (= aq). Nepova uji to za chybu, proto e i jk
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jsem oba zp vy zjistil ve stejn@ mikropopulaci v Dobr@, kde ka d m z nich zp vali dva samci
ze 6 p tomn ch na lokalit . Do mapky jsem f nezanesl, proto e ho srovnkvac anal za
nep i1 adila k £dn@mu Martensovu mikrolektu. Ze srovnivac anal zy tedy v me, e jak zp v
f (=L, W) tak zp vag (=D) m eme zastihnout nar zn ch m stech Evropy p es jejich velikou
podobnost. Roz e en probl@mu, zda-li jsou zp vy dv ma p padn jedn m mikrolektem by
mohlo poskytnout podchycen dlouhgho typu zp vu (f, aq jsou varianty kr&tk@ho typu) u obou
zp v . Pokud by samci zp vaj ¢ aq (krktk typ) pou vali stejn dlouh typ zp vu mohli
bychom zp v aq a f pova ovat za jeden mikrolekt.

D ky srovnEn mezi zp v ve v t m geografickdm m tku se mi zdk rozd len do
mikrolekt a dialekt podle Martense & Kesslera (2000) pon kud nejasn@ a zmateng,
p edev m v souvislosti se skute nost, e p inejmen mn kter@ z nich se objevuj ve dvou tak
vzdilen ch oblastech, jak mijsou Ra v@dsko. Jin mive Vltavskdm luhu zji t n mizp vy
zp vaj ptkci nejen ve v@dsku, ale tak@ v Rusku. Otkzkou z stAvA, jestli je mo n@ aby se
vytvk ely stejn@ mikrolekty na tak rozskhl@m ezem . Takovk situace by mohla nastat tehdy
pokud by samci zp vaj ¢ konkr@tn m mikrolektem v seversk@d,p padn v chodn domovin ,
zahn zdili v nov kolonizovand st edn Evrop asv jp vodn mikrolekt by p enesli do nov
vznikl@ populace. Pokud se tak d je, vznikk nEm mozaika opakuj ¢ ch se mikrolekt po celdm
areflu roz en h la rudgho. Vtom p pad je otkzkou, do jakd mry m eme mluvit o
mikrolektech a ne o dialektech. Ov en tdto mo nosti by mohlo b t provedeno pokusem
zam en mnap . navlivsami hov b runar znd dialekty i mikrolekty vr zn ch £stech
areflu. Podle m ry nkklonnosti samic (solicitation display), bychom mohli stanovit preference
pro ur itd zp vy ana jejich ziklad se pokusit definovat hranici mezi mikrolekty a dialekty.
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