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1. Obecné vymezeni

1.1. Pévci jako modelové organismy studia akustické komunikace

Pévci predstavuji téméi idedlni skupinu pro studium akustické komunikace i vSech
souvisejicich aspektll behaviordlni ekologie, a to hned z nékolika divodi. Tim hlavnim je
schopnost zpévu, coZ je komplexni a opakujici se hlasovy projev, u dospélych ptdkl v zdsad¢
stereotypni, jenZ mize byt snadno nahravan, kvantifikovdn a analyzovan. Jeho hlavni funkci
je sdéleni obvykle pomérné komplexni informace nejcastéji konspecifickym, vzacnéji i
heterospecifickym posluchac¢iim, ktefi po pfijeti a zpracovani doty¢né informace na ni
obvykle odpovidajicim zpusobem reaguji. Konkrétni charakteristiky zpévu dospélce jsou
ziskavany ucenim se podle né&jakého vzoru v konkrétnim obdobi, pfipadné improvizaci a
imitaci. Stejn¢ jako jiné komunikacni systémy je i zp€v projevem, jehoZ podoba je vyrazné
ovlivnéna konkrétnimi podminkami, ve kterych se doty¢ny jedinec nachdzi, jakymi jsou napf.
biotop, faze hnizdniho cyklu, socidlni kontext, ale i tieba zkuSenosti ziskané z pfedchozich
interakei s jinymi jedinci. Dal§im z divodi, pro né&jZz se pévci stali modelovymi studijnimi
organismy, je fakt, Ze mnoho druhti bylo domestikovdno a mohou tak byt vychovavani a
studovani v laboratornich podminkéch. Nékteré druhy maji pomérné kratkou generacni dobu
a mohou produkovat az tii generace rocn¢, coz je rovnéZ vyhodné. Kontrolované podminky
laboratornich chovl tak skytaji idedlni mozZnost pro spojeni molekuldrnich a genetickych
vyzkumil se studiemi etologickymi, coz vyrazné pfispivd k objasnéni dédicnych i eko-
etologickych mechanismt ontogeneze akustické komunikace. Zdaleka ne poslednim faktem,
ktery predurCuje ptdky, coby idedlni modelovou skupinu, je skute¢nost, Ze ptac¢i mozek
funguje na zdkladé¢ stejného organizacniho schématu jako mozek sav€i; poznatky ziskané pii
studiu pta¢i komunikace a uceni jsou tedy do zna¢né miry aplikovatelné i na savce, potazmo i
Cloveéka (Zeigler 2004).

Idedlni kombinaci vyrazného spektra hlasovych projevii a schopnosti ucit se disponuji
v ramci ptdka predevSim 3 skupiny. Jsou to papousci (350+druhti), kolibfici (300+druhi) a
skupina pravych pévct (Oscines, 4500+druhit). Zamérné zde neuvadim Suboscines (1150
druhti), druhou ¢ast skupiny pévcl (Passeriformes), zndmé z Nového svéta. Tato skupina je
pro komplexni studium hlasové komunikace vhodna mén¢, nebot’ se zpév neuci (Wiliams
2004). Dalsi kapitoly této prace jsou z vySe uvedenych diivodil vénovéany predev§im pévciim
skupiny Oscines.

Cilem této priace je podat uceleny prehled dosavadnich védomosti o behaviordlni
ekologii ptaciho zpévu s dlirazem na intraspecifické interakce mezi jedinci obou pohlavi,
nebot’ pravé ty prozrazuji vyznam samotné komunikace. Cast price je vénovana také samotné
struktuie zpévu, kterd je krucidlni pro podchyceni funk¢nich aspektl ptaci komunikace.

1.2. Klasifikace vokalizace

Ptaci maji oproti saveim dva zdroje zvukové produkce. Jsou jimi dvé pradusinky
(bronchi), tvotici vokalni orgdn syrinx. Obé& ¢4sti syrinxu mohou produkovat bud’ stejny zvuk
a tim zdvojovat celkovou hlasitost, nebo muize kazda ¢ast zvIast’ prispivat k rtizné ¢asti zpevu.
Piispévky obou ¢asti syrinxu k celkové akustické produkci pfitom nemuseji byt symetrické.
Napf. Notebohm (1971) pfi pokusu s oddélenim levého hypoglosalniho nervu pénkavy
(Fringilla coelebs) zjistil, zZe leva ¢ast syrinxu piispiva k vétSin€ ténti ve zpévu. Podrobné
sledovani spektrogramu Borrorem a Reesem (1953,1956) prozradilo, Ze zpévy lesnacka
kapového (Wilsonia citrina) a drozda lesniho (Hylocichla mustelina) Casto obsahuji ¢asti s
vyrazné rozdilnou frekvenci, a musi byt tedy produkovany dvéma rliznymi zdroji (Baptista &
Gaunt 1994).



Druhové specifita u zvuk@ vyddvanych ptidky je kdédovédna rychlosti, rytmem,
frekvenci nebo celkovou ténovou kvalitou (Becker 1982). Ténova kvalita je déana
harmonickou strukturou zvuku (Davis 1964, Marler 1969). Veskery obsah funkéné a
strukturné odlisnych typl vokalizace se nazyva repertodr. Délime ho na volani (calls) a zpév
(Baptista & Gaunt 1994). Jednotlivé useky zpévu nazyvame strofami, ty se dale obvykle
sklddaji z jednotlivych motivli, ¢i frazi. Ty jsou tvofeny ze zdkladnich jednotek zpévu,
kterymi jsou slabiky. Motiv se na rozdil od fraze skldda z nestejnych slabik (obr.1).
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Obr.1. Popis zpévu pénkavy obecné (Fringilla coelebs). Spektrograf ptevzat od Laitao et al. (2004),
popis Casti prevzat z Veselovsky (2001)

Kazdy ptak uziva rGzné velky repertodr volani pro komunikaci. Volani (nebo také
vabeni) je krat$i a jednodussi nez zpcv, avSak jeho uplatnéni je daleko Sir$i. Informuje o
potravnich zdrojich, slouZi ke koordinaci aktivit pard, rodinnych skupin nebo hejn. Rovnéz
signalizuje situaci pii agresivnich a sexudlnich konfliktech. Vystraznd volani (alarm calls) se
Casto 1iSi v zdvislosti na behaviordlnim kontextu, pfi¢emZ nejcastéjSim typem jsou tisnova a
zahdnéci (mobbing calls) volani a hlasy oznamujici pfitomnost predatora (hawk alarm calls).
V posledni dobé se ukazuje, Ze vystrazny typ voldni hraje vyznamnou roli i na drovni
mezidruhové komunikace (Forsman & Monkkonen 2001). Repertoar volani se dosti 1isi
mezi druhy. Nékdy dosahuje az dvaceti riiznych typd. Hruby odhad u pévct se pohybuje mezi
5-10 typy, avSak napiiklad u kurovitych(Galliformes) je to az dvakrat vice. UZiti volani je
Casto pohlavné specifické, méni se v pritbéhu sezony a v zdvislosti na fyziologickém stavu.
Vétsina volani se zd4 byt vrozend, novéjsi poznatky ale naznacuji také ziskavani v pribéhu
Zivota (Riebel & Slater 1998). I v rdmci volani nardZime na dialekty (Marler 2004).

Ptaci zpév je ve srovnani s voldnim obvykle mnohem komplexnéjsi a slouzi k jinym
funkcim (viz ddle). Popis ptaciho zpévu (birdsong) je zna¢né problematicky a v prib¢hu let se
k nému také rtzné ptistupovalo. Hartshorne (1956) délil produkci zpévu na souvislou a
nesouvislou. Typické souvislé zp&vaky reprezentuje napt. skiivan polni (Alauda arvensis)
produkujici dlouhy zpév s kratkymi intervaly ticha mezi jednotlivymi strofami. Oproti tomu
ptéci projevujici se nesouvisle zpivaji kratkym zpévem (dvé az Ctyii sekundy), rozdélenym
obvykle delSimi pauzami. Intervaly ticha mezi jednotlivymi strofami, tedy kadence, mohou
byt druhové specifické. Kadence je casto v terénu pouZivdna pozorovateli ptdkd jako
vyznamny determinacni znak. (Beletsky 1989). Nejbéznéjsi, ale také nejproblematictéjsi, je
charakterizovani zpévu pomoci velikosti repertodru. Repertodr je charakterizovan typy zpévu,
jimiz jedinec disponuje, ptipadné slabikami, které tyto zpévy tvofi. Druhy — a to i zna¢né
pfibuzné - se mohou vyrazn€ liSit ve velikosti repertodru.. V celedi strnadovitych



(Emberizidae) najdeme druhy jako strnddka vrabcovitd (Spizella passerina) s jedinym typem
zpevu na stran¢ jedné, a strnaddka pétipruhd (Aimophila quinquefasciata) s 200 typy zpévu na
stran¢ druhé, pficemz vétSina ostatnich druhd tvoii v podstaté kontinuum pohybujici se
v rdmci tohoto rozpéti (Marler & Isaac 1960, Groschupf & Mills 1982).

Velikost zpévového repertodru je obecné definovdna jako pocet rtiznych elementl
nebo typt zpéva, které je samec schopen produkovat. Problematika mezidruhového srovnani
neni dodnes zcela vyfeSena. U druhtl, jako je sykora konadra (Parus major), mize byt zpév
samce rozdélen do dvou kategorii (song types), charakterizovanych unikatni sekvenci
elementd (Peake et al. 2005). U jinych druhii, napf. u rdkosnika prouzkovaného
(Acrocephalus schoenobaenus), se zpev sklada ze sekvence ndhodné posklddanych elementt,
vzacnéji opakovanych ve stejném potradi. V takovém ptipadé je jako méfitko velikosti
repertodru pocitan celkovy pocet elementl . Nékteré druhy maji v tomto sméru piechodny styl
zpevu - naptiklad u budnicka vétSitho (Phylloscopus trochillus) netvoii jednotlivé typy zpévu
homogenni kategorie, ale obsahuji spolecné elementy (Gil & Slater 2000).

V otazce velikosti repertodru nardzi vétSina dosavadnich studii na problém
srovnatelnosti jednotlivych druhti ¢i skupin ptdkl, predevSim pak v souvislosti s volbou
vhodného méfitka ¢i kvantitativné srovnatelné jednotky. Ve vétSin€é komplexnich
srovnavacich analyz velikosti repertodru Read & Weary (1992) pouzili jako ukazatel pocet
typt zpévu (song types) a pocet elementl. Ackoliv je to dobry kompromis, neni takovy
piistup zcela vhodny, coz je zjevné z nasledujictho pfikladu. Rdkosnik prouzkovany
(Acrocephalus schoenobaenus) byl zafazen mezi druhy s obrovskym (nejvétSim moZnym)
repertodrem diky své schopnosti kombinovat, pfestoze jeho repertodr obsahuje piiblizn¢ 60
elementll. V kontrastu s tim strnadec zpévny (Melospiza melodia) ma repertodr o 15 typech
zpeévu a kazdy obsahuje primérné pét elementt. Celkové mnoZstvi “materidlu® zpévu je tedy
stejné, a tak neni tedy zcela jasné jeho zarazeni do jiné skupiny. Zatim ziejmé nejpouzitelné;si
srovnavaci jednotkou miry velikosti repertodru se zda byt celkova délka (Cas) repertoaru. Ta
je rovna souctu sekund délky vsech rozdilnych elementt v repertodru (Irwin 2000). Nervovy
mechanismus odpovédny za skladovéani informaci je pravdépodobné stejny jak pro velikost
repertodru, tak pro délku ¢asti zpévu. Z tohoto divodu se délka repertodru zd4 byt nejlépe
pouzitelnym méftitkem pro mezidruhové srovnavaci analyzy.

Zpév muze byt také klasifikovan podle charakteristik nezdvislych na konkrétnim
obsahu. Jde pfedevSim o kvantitativni vlastnosti, jako je ¢as strdveny zpévem, rychlost zpévu,
délka nebo amplituda. Terénni studie ukazuji, Ze 1 tyto znaky jsou pfedmétem sexudlni
selekce a jejich vypovidaci hodnota neni tedy nikterak bezvyznamni. Vyznamu zpévu
v sexudlni selekci se vénuje celd kapitola 2.5.

2. Funkce zpévu

Pokud se chceme zabyvat néjakou problematikou, musime si nejdiive polozit zdkladni
otazku, na kterou hodldme odpovidat. Pii hledani smyslu ptaci vokalizace je ta nejzjevnéjsi
otdzka: Jaky maji ptaci divod ke zpévu? Univerzalni hypotézu vyslovili Krebs & Dawkins
(1984). Jejim zakladem je skuteCnost, Ze zvitata signalizuji pouze tehdy, je-li to v jejich zdjmu
a pokud jim to poskytuje vlastni vyhodu. Primarné jde tedy pouze a jedin¢ o vlastni uZitek,
nikoliv o snahu kooperovat nebo byt vii¢i nékomu altruistou.

Casto co nejvyssiho mista na stromé, idedlni cestou ke zvyseni vlastniho fitness. Uz kviili ¢asu
strdvenému nécim jinym neZ shanénim potravy nebo vystavovanim se riziku predace. Pres
veSkerou vzneSenost tohoto chovéni jde predevsim o sex. Z reproduk¢niho a evolu¢ni pohledu
jde o to vyslat své geny napii¢ generacemi. Samci vabi samice k parovani a stimuluji je
k pareni. Zpév je také urCen jinym samctim, ale hlavni smysl Gsili je ziskat pfistup k mistiim,



kterd jsou prostorem pravdépodobné v budoucnu obyvanym samicemi, a tedy mistem
potenciondlniho hnizdéni. Vyznam samciho teritoria samoziejmé nespocivd jen v budouci
pfitomnosti samice a hnizda, ale také v dostupnosti zdrojii, jimiz je kvalita teritoria Casto
definovana. To vSak spolu tzce souvisi.

Cilem tohoto oddilu je shrnout dosavadni znalosti mechanismt a evolu¢niho pozadi
vnitro- a mezipohlavnich vokalnich interakci u ptaka.

2.1. Zpév jako soubor funkcnich jednotek

Celkovou vyslednou podobu zpévu definuji druhové specifickd pravidla. Jsou uzivana
k organizaci a urCuji souvislost signdlu s okolim. Sekvence mohou byt regulovdny rychlosti
zmén nebo usporddanim jednotlivych motivi, jejich po¢tu apod. Informace, jeZ je poddvana
zpévem, muze byt modifikovdna zménou fyzikdlni (akustické) struktury. Jednotlivé druhy
mohou obménovat zpév nejrozmanitéjSimi zpisoby. Zastupci z raznych vyvojovych vétvi
pouZzivaji rtizné zpévy, aby poskytly rizné informace o chovani. Zakladni znaky zpévu jsou
paradoxné Casto bliz§i u nepiibuznych druht. Dosud vime jen velmi mdlo o tom, jak ptéci
vnimaji Sirokou variabilitu zpévu a jak ji pouZivaji pro rozliSovani. Dosavadni vyzkumy se
soustied’uji predevsim na to, jakou vyvolavaji rizné typy zpeévu reakci u posluchact stejného
nebo opacného pohlavi. Bohuzel, i pfes mnoZstvi pokusi mdme v tomto ohledu k disposici
jen velmi omezené védomosti. Klicovou otdzkou neni, jak ptdk reaguje na rtizné zpevy Ci
jejich casti, ale jestli reaguje rtizn€ a zda konkrétni typ zpévu koreluje s rozdilnym typem
chovéani u posluchace.

2.1.1. Vyznam strukturnich proménnych

Pro zacdtek je asi nejvhodnégjsi podivat se na vyznam stuktury ptacitho zpévu. Celkova
struktura je ddna konkrétnimi charakteristikami, mezi které patii rytmicita, kompozice,
struktura elementtl, syntax a celkové spektrum. Pfi pfenosu prostfedim jsou vlastnosti téchto
proménnych znacné ovlivnény akustickou degradaci. D4 se ptfedpokladat, Ze ty nejméné
zkreslené a nejvice variabilni parametry budou mit velky vyznam pro komunikaci, tzn.
ponesou klicové informace. Problematika vlivu charakteristickych c¢asti na vyvolani
teritoridlni odpovédi byla zkouména napf. na sttizlikovi obecném (Troglodytes troglodytes)
(Holland et al. 2000). Zjistilo se, Ze nejdtlezitéjsi roli v teritoridlni signalizaci hraje ve zpévu
stfizlika struktura jednotlivych elementl (rozdily ve frekvenci, amplitud¢ a délce). Piestoze
rytmus, syntax a celkové spektrum jsou v teritoridlni signalizaci spiSe méné dulezité, i tyto
parametry hraji pfi rozpozndvéni jistou roli. Tak napt. vnitrodruhové rozpoznavani zpévu u
sykory konadry (Parus major) je velmi rychlé. Weary (1991) zjiStoval, zdali konadra rozliSuje
na zaklad¢ frekvence a délky slabik nebo celého zpévu. PrestoZe ptici ziejmé vyuZzivali
vSechny akustické paramentry, nejvyznamnéj$Sim rozliSovacim znakem byla frekvence a
nédsledné délka jednotlivych slabik. Diky tomu muZe ptdk rozlist jedince diive, neZ piednese
cely zpév. U strnada zahradniho (Emberiza hortulana) byla nejvétsi variabilita ve frekvenci
mezi samci zjiSténa na drovni slabik, pfiCemz nejvice kolisaly tvodni slabiky zpévu (Osiejuk
2004). To naznacuje mozny potencidl pro rozliSovani jednotlivci podobnym zptsobem jako u
konadry. U vSech tif vySe zminé€nych (navic mélo piibuznych) druhii hraji zfejmé hlavni roli
v individudlnim rozpozndvani a v dlraznosti signdlu obsazeném ve zpévu predevSim
frekvencni charkteristiky. Frekvence by tedy mohla byt tou dilleZitou proménnou
v komunikaci, slouzici k individudlnimu rozpoznavani.



2.1.2. Song types a song categories

Velmi dalezitym problémem v komunikac¢nich studiich je urcit zédkladni jednotku pro
analyzy. Typy zpévu (song types) jsou Siroce uzivany vyzkumniky jako zdkladni jednotka pro
hodnoceni komplexity u mnoha ptaCich druhii. U piiblizné¢ 75% pévct skupiny Oscines
disponuji samci dvéma nebo nckolika (vyjimecné az stovkami) typy zpévu (song types)
typy zpévu poskytuji stejnou informaci. Za primarni smysl vice typii zpévu bylo povaZzovano
zvySeni diverzity stimulil, snizeni pfizpisobeni posluchace nebo redukce jednostranného
namdhédni syringedlniho apardtu (Searcy 1992). Recentni studie vSak indikuji uZzivéani
rozdilnych typt zpévu v odlisnych kontextech, které naznacuji riiznorodou funkeci.

Vybér urcitych typt zpévu pro konkrétni situace byl zjistén u stiizlika paskovaného
(Thryothorus pleurostictus), ktery uzivad kolem 20 rtznych typi zpévu (stfedné¢ velky
repertodr). Druh zpiva vice typy zpcévu v pfitomnosti cizi samice a jeden konkrétni zpév ve
spolecnosti vlastni partnerky. V sousedskych interakcich zpivd témi typy, jeZ sdili se
sousedem. V piipadé¢ vyruSeni nezndmym samcem voli opét jiny repertoar (Trillo &
Vehrencamp 2005). Tti druhy americkych lesnackt: lesiidcek lejskovity (Setophaga ruticilla),
1. Zlutotemenny (Dendroica pensylvanica) a 1. Zluty (D. petechia) maji kazdy dva typy zpcvu.
U vSech tif druhi je jeden typ pouZivan u neruSenych a nesparovanych samct, zatimco druhy
muZeme sledovat u hyla rudého (Carpodacus erythrinus) (Bjorklund 1989, tato price). Dva
typy zpévu byly zjistény i u strnada obecného (Emberiza citrinella) (Hiett & Catchpole 1981)
a mnoha dalSich. Pénkava obecna (Fringilla coelebs) umi zpivat 2-4 typy (Riebel & Slater
2000). Strnad luéni (Miliaria calandra), majici dva typy repertodru, odpovida na kazdy z nich
song matchingem, tedy tim stejnym typem (McGregor 1986).

U ptakli s malym repertodrem je typ zpevu (song type) definovdn nejjasnéji, protoze
zde kazdy typ plni jinou behaviordlni funkci. (Bjorklund 1989). U druhii s velkym
repertodrem se takova definice typu zpévu ponékud ztraci. Slavik (Luscinia megarhynchos) je
schopen produkovat obrovské mnozstvi vokalizace popisované stovkami typi. Jak vyplyva
z recentnich studii, velké repertodry se vyvinuly ptredevSim pod sexudlni selekci, a ne pod
tlakem teritoridlniho soupefeni. A tak velké mnozstvi typli zpévu pravdépodobné nema funkci
na udrovni behaviordlnich interakci, ale na udrovni prezentace vlastnich kvalit v podobé&
schopnosti pojmout velky repertoar (Laisler & Catchpole 1992). U druha s tak velkym
repertodrem je pak jistd charakteristika zpévu pouZzita pro rozliSeni do kategorii, které mohou
do jisté miry vyznamov¢ splyvat se song types u druhti s mensim repertodrem.

Ve velké rozmanitosti slavicitho repertodru prevazuje jedna kategorie, a to hvizdavy
zpev (whistle song). Od ostatnich casti zpévu se 1isi syntakticky a akusticky. Zatimco
“normdlni* zpév se skldda ze sérii strukturné odlisnych elementi, whistle song obsahuje série
modifikovanych, piipadné neupravovanych opakujicich se hvizdi. Hvizdavy zpév je zpestien
ruznymi intervaly bez zjevné organizace. Slavik reaguje vice na zp&v obsahujici vétsi
mnozstvi hvizdavych ¢asti nez na zpév bez hvizdi. Rovnéz za pfitomnosti hvizda reaguje
song matchingem. Pfitomnost a variabilita whistle songu ma tedy u slavika zasadni vyznam
v samcich interakcich (Naguib et al. 2002). U pénkavy (druh s malym repertodrem) se
vSechny typy zpévu skladaji ze dvou strukturné odliSnych €4sti (obr.1). Prvni, oznaCovana
jako trylek (trill), je série dvou az péti frazi opakujicich se slabik. Druhd, koncova ¢ast, je
mnohem komplexnéjsi, sklddd se =z kratkych, vétSinou neopakujicich se slabik a je
oznacovana anglickym terminem flourish, coZz by se dalo pielozit jako ,kvétnata* Cast Ci
fanfara, spiSe ale jde o zvukomalebné oznacCeni (Leitao 2004). Samci casto zpivaji
nekompletni zpév bez koncové ¢asti, ale jeho funkce je zatim nezndmd. V samcich interakcich
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vyvolava nejsilnéjsi reakci dlouhy trill a kratky flourish, zatimco samice upfednostiiuji dlouhy



flourish. OdlisSnd preference u samcli a u samic naznacuje stfed z4jml mezi intra- a
intersexualni selekci (Leitao 2002).

2.1.3. Soft songs

Kromé “klasické* vokalizace pévcu, které se zeSiroka vénuji v celé své praci, je tieba
kratce zminit i méné Casty, ale vyznamny zptisob dorozumivani pomoci zdhadného, ne pfilis
casto zkoumaného tichého zpévu. Zpév o malé amplitud¢€, Casto nazivany “soft song* nebo
také “quiet song* (Dabelsteen et al. 1998), je produkovan samci pévcl ve dvou odlisnych
kontextech. U nékterych druh, jako lejsek ¢ernohlavy (Ficedula hypoleuca) a sykora konadra
(Parus major), je soft song pouzivan pouze pii ndmluvéach (Dabelsteen et al. 1998), zatimco u
jinych (Zonotrichia albicollis, Turdus iliacus, Melospiza melodia) je produkovan pouze pfi
agresivnich setkdnich (Dabelsteen et al. 1998, Anderson et al. 2007). Kos ¢erny (Turdus
merula) a pévuska modra (Prunella modularis) vyuzivaji zpév jak pti namluvéch, tak pii
agresi (Dabelsteen & Pedersen 1990, Dabelsteen et al. 1998).

Protoze je soft song velmi malo probadand ¢4ast ptaci komunikace, nebudu se mu jiz
vice vénovat. Pro tdplnost jsem ho vSak zaradil do této kapitoly.

2.2. Velikost repertodru: velké vs. malé repertodry

Vysvétleni rozdild ve velikosti repertodru u rdznych druhG pévci bylo jednim
z primarnich zajmu vyzkumu. Velky potencidl odhalit korelaci mezi repertoarovou velikosti a
fylogenetickou piislusnosti ¢i ekologickymi podminkami maji pfedevSim srovnévaci studie.
Idedlni by bylo uzit takové studie pro mezidruhové, piipadné mezipopulacni srovnéni.
Nezbytnym piedpokladem k provedeni takovych studii je predev§im dokonald znalost
fylogenetickych vztahti jednotlivych druhti v rdmci vyssich taxonomickych jednotek, aby bylo
mozné fici, jak dlouhou dobu se urcita vokélni charakteristika nezavisle vyvijela. Takovychto
studii bylo vSak do jesté¢ zcela neddvné doby jen minimalni mnozstvi, proto nase dosavadni
znalosti jsou v tomto ohledu dosti omezené.

Ve tfech mezidruhovych srovnanich provadénych v sedmdesatych a osmdesatych
letech dvacatého stoleti, zabyvajicich se velikosti repertodru, nebyla fylogeneze dosud zndma
(Kroodsma & Byers 1991). Vysledky kazdé studie jsou ddle pouzivany jako pfedpoklad pro
dalsi vyzkumy. Napiiklad hustota hnizdicich samci, tedy vliv mozné frekvence vzdjemnych
interakci, byla pozitivné korelovdna s velikosti repertodru (Kroodsma 1977, Catchpole 1980).
Kroodsma (1977) rovné€z nalezl korelaci mezi stupném polygynie (coZ je bézné€ uZivana
charakteristika korelujici s mirou sexudlni selekce) a velikosti repertodaru. V nasledujicich
studiich byl vSak zjistén opacny trend napt. u rdkosnikl r. Acrocephalus (Catchpole 1980). U
nekterych skupin se vztah mezi pohlavnim vybérem a velikosti repertodru nepodafilo najit
vibec (Nowicki et al. 1998). Vysvétleni rozpornych vysledkl tohoto vztahu u riznych druhii
neni viibec jednoduché. Je mozné, Ze pokud sexudlni selekce ovliviiuje spiSe uceni a ne jeho
vyusténi v behaviordlnich interakcich, mize byt lepS§im ukazatelem samic¢tho vybéru mira
schopnosti samcti ucit se. Pfitom ziejmé ani tak nezdlezi na tom, jak moc je samec schopen se
naucit, ale jak dobte (Nowicki et al. 1998). O sami¢im vybéru vSak pojednava jind kapitola.

Porozumét malému repertodaru o nékolika mélo typech zpévu je nékdy téZs$i nez
porozumét velkému. A to pfedev§Sim proto, Ze se pravdépodobné nevyviji pod sexudlni
selekci. V kontrastu s velkymi repertoary se zdd, Zze malé repertodry se vyvijely primarné na
zéklad€ vnitrosexudlnich (samcich) interakci. Hlavni teorie vysvétlujici existenci malych
repertoart predpokladaji, Ze jejich hlavni funkci je znemoznit posluchaci odhalit, kolik samct
soucasné zpiva, piipadné Ze malé velikosti repertodri zpevu slouzi jako mechanismus, jak se
vyhnout svalové unavé hlasového aparatu (Slater 2003). Nejpravdépodobnéjsi se zdd byt



tvrzeni, Ze jednoduchy zpcv se da efektivné pouZzit pfi vzajemnych interakcich, kdy samci
vyuzivaji prekryv zpévu soka (song overlapping), pfipadné ptfechdzeni na jiny typ zpévu
(song switching) pro signalizaci vlastni agrese apod.

2.3. Denni charakteristiky ptaci komunikace

Denni aktivita ve zpévu se mezi jednotlivymi druhy 1i§i. Na mezidruhové drovni jsou
znat velké rozdily v nacasovani vrcholli hlasové produkce jak béhem dne, tak v pribchu
sezony. RovnéZ panuje znacna nejednotnost v chovani, jez zpé€v doprovazi. Neékteré druhy
nevykazuji zadny vrchol v pribéhu dne, jiné druhy zpivaji nejvice ptfed rozbifeskem (dawn
chorus), pies den nebo vecer (dusk chorus). Vokalni aktivita se zpravidla zvySuje pii
intenzivnéjSich socidlnich interakcich. Celkové lze vSak fici, Ze ptaci zpivaji nejvice na
zaCatku a na konci své denni aktivity (Thomas 1999). Dawn chorus je jednim
zacind vétSinou 30-60 minut pred rozednénim, kdy teritoridlni samci mnoha druht zpivaji
velmi intenzivné. Kolem vychodu slunce pfijde relativni ticho a déle pokracuje hlasova
produkce s ponékud mensi intenzitou. Smysl denniho rytmu v aktivit€¢ zpévu je méné zjevny
nez denni cykly jinych behaviordlnich aktivit, jako napiiklad pohybu a hledani potravy.
Pokud chceme pochopit vyznam denni aktivity ve zpévu a dawn chorus samotny, je tfeba
podchytit co nejvice druhti a individuélni variabilitu. Nékteré znaky denni vokélni aktivity ze
star$i literatury shrnuli Staicer et al. (1996).

1. Zacatek vokdlni aktivity se u rtiznych druhad lisi. Je obvykle druhové specificky a
jednotlivé druhy se tedy ptidavaji kazdé rano k chéru v predpovéeditelném poradi.

2. Jednotlivé druhy konc¢i svou denni aktivitu ve viceméné prevraceném potadi, nez
v jakém rdno se zpévem zacinaly, ale uspofddani neni tak striktni, jako je tomu rédno

3. Cas, ve kterém rizné druhy zaGinaji zpivat, uréuje svételnd intenzita. Vétina druht
obvykle za¢ind zpivat za nizZ$i svételné intenzity, nez za jaké konc¢i se zpévem ve
vecernich hodinach.

4. Zacatek zpévu ovliviuje i pocasi, svételnd intenzita je vSak nejdilezitéjsi

Nacasovéni zacatku a konce zpévu se méni se zemépisnou Sitkou, a tedy rozdilnym

nacasovanim rozbtesku.

6. Zacatek a konec zpévu za veétSi svételné intenzity nez v nizSich zemskych Sitkach
probihd v Arktid¢; i tak se naCasovani fidi svételnou intenzitou a Casové koliduje
s denni dobou, kdy se svételnd intenzita méni nejvice.

7. Celkoveé vzato, druhy maji vramci taxonomickych skupin podobné nacasovani
vokalni aktivity, vzdjemné piibuzné druhy tedy zacinaji zpivat za podobné svételné
intenzity.
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8. Druhy se lisi v charakteru hlasové aktivity v prib¢hu sezony.
9. Aktivita se méni s faz{ hnizdéni.
10. Jak postupuje hnizdni sezona, zpé€v v dawn a dusk choru zabird ¢im dal tim v&tsi cast

celodenni vokalni aktivity.

Existuje dlouhy seznam hypotéz, vysvétlujicich denni a sezonni rytmus v hlasovych
projevech ptakil. Vzhledem k tomu, Ze detailni rozbor této konkrétni problematiky neni cilem
této prace, pokousim se ddle o generalizujici shrnuti.

Celkové lze rozdélit hypotézy vysvétlujici casové vymezeny vrchol aktivity do tii
velkych skupin (Staicer et al. 1996):

1. Sezonn¢ vyssi intenzita zpévu béhem dawn choru mulzZe byt vysvétlena hladinou
hormonti. ZvySeni hladiny testosteronu obecné podnécuje ke zpévu a k receptivit€¢ na ngj.



Pokud je dawn chorus atributem vrcholu testosteronové hladiny, pak se da ocekévat,
Ze sezonn¢ se ménici intenzita dawn choru odpovidd sezonnim vykyvim v hormondlni
koncentraci. Data od teritoridlnich temperatnich ptakd naznacuji, Ze hladina testosteronu je
nejvyssi pouze v dobé hnizdéni, coz koresponduje s nacasovanim dawn choru (Wingfield &
Hahn 1994). Zpév konspecifickych samct a jejich zapojeni v teritoridlnich interakci stimuluje
zpév, teritoridlni chovéni a zvyseni hladinu testosteronu (Wingfield et al. 1990). Zda se také,
Ze vlastni zpév ptdka miZe zpusobit rust gondd, a tim padem i produkci hormonid (Wingfield
& Farner 1993). Tato hypotéza (self-stimulation hypothesis) navrhuje, Ze dawn chorus mize
byt zplisobem regulace sezonniho ristu gondd a produkce jejich hormont. Dawn chorus by
potom m¢l regulovat pfipravenost jedince na socidlni interakce.

2. Dalsi okruh hypotéz se zabyva nacasovdanim vrcholu intenzity zpévu do konkrétni
denni doby. Pievazujicim hlediskem se zda byt piredev§Sim nacasovani socidlnich interakci:
napt. v piipadé dawn choru by se tedy samci mohli snazit upoutdvat potenciondlni partnerky
v dob¢ nejvhodnéjsi, Cili v dob¢, kdy hledaji potravu a jsou nejvice receptivni. Pokud tomu
tak skutecné je, mélo by napf. platit, Ze nesparovani samci zvysi svou vokalni aktivitu béhem
usvitu (Staicer et al. 1996).

Samice sykory modiinky (Parus caeruleus) preferuji starSi samce. Ti zacinaji zpivat
v dawn choru difv neZ samci jednoleti (Poesel et al. 2006), coZ ddvd samicim mozZnost
hodnoceni samcich kvalit podle v€ku. StarSi samci sykory luzni (Parus montanus) zpivaji
v dawn choru vice neZ mladsi (Welling et al. 1995). Bohuzel o denni aktivité¢ ve zpévu je
znamo jen malo, a proto ¢eka tato hypotéza na vice dat. Jind alternativa predpoklada stimulaci
partnerek, a tudiZ pozitivni ovliviiovani hnizdniho chovani a rastu samic¢ich gonad (Wingfield
& Farner 1993). Napft. samec slavika obecného (Luscinia megarhynchos) zpiva v noci v dobg,
kdy neni sparovan. Po sparovani zpiva pfevdzné ve dne a béhem kladeni své samice zvysSuje
opét zpev pies noc (Amrhein et al. 2002). To naznacuje mozZnost, Ze zpév funguje jako faktor
stimulujici samici ke kladeni vajec. Tato skutecnost dobie koresponduje i se zjisténou korelaci
prodluZovani dawn choru a nafasovani kladeni vajec partnerky u kosa cerného (Turdus
merula) a konadry (Parus major) (Mace 1987, Cuthill & Macdonald 1990). Vyznam vokalni
komunikace mezi partnery v dawn choru naznacuje Gorissen & Eeans (2004), ktery prokézal
oboustrannou vyménu signdli u sykory konadry pravé v této dob€. Samice zvonohlika
zahradniho (Serinus serinus) vystavené vice sam¢imu zpévu se vénovaly intenzivngji stavbé
hnizda. Oproti tomu jini samci na playback nereagovali, coZ naznacuje jeho smérovani
k samicim (Mota & Depraz 2004). Vliv zpévu na hnizdni chovéni samic je nepopiratelny a
vetsi intenzita zpévu v dawn choru pravdépodobné pfispivd ke spravné stimulaci. Dalsi
moznost je mate guarding (hlidani samice). Samci zpivaji za rozbfesku, protoZe se snazi
uchrénit partnerky pied mimoparovymi kopulacemi (EPC), které jsou béZné a mohou znacné
ovlivnit reprodukéni dspésnost. Zpév miZze redukovat EPC, protoZe odrazuje konkurenéni
samce a utvrzuje svazek se samici demonstraci jeho plné sily a kvality. Na jednu stranu se
nezd4d, Ze by dawn chorus mél vyznam pii obhajobé¢ teritoria, protoZe nejcastéjsi vpady do
teritoria byly u mnoha druhii naasovany na jinou dobu, nez je dawn chorus. Oproti tomu se
objevuje tada dilkkazii o jeho zapojeni do systému teritoridlni obrany. Intenzita zpévu u
sttizlika obecného (Troglodytes troglodytes) v dawn choru stoupla, kdyz byl ptdk den pred
tim vystaven teritoridlnimu konfliktu (Amrhein & Erne 2006). Zda se, Ze pro rezidentni samce
slavika obecného (Luscinia megarhynchos) je zpév v dawn choru prostiedkem k oznamovani
a udrZovéni teritoria, zatimco pro samce bez teritoria slouzi k hodnoceni a zjiStovani
obsazenosti biotopu jinymi samci (Amrhein et al. 2004), coZ poukazuje na vyznam dawn
choru i pii obhajobé teritoria. Socidlni situace je pfi rozednéni zna¢né€ nestabilni, a tak by
mohl dawn chorus hrat roli v hodnoceni sousedti a jejich vzdjemnych vztaht, jak bylo jiz
zminéno u mladych slaviki. Modfinka (Parus caeruleus) ziskava pted rozednénim informace



od okolnich zpivajicich samcl a ty pak vyuziva v teritoridlnich interakcich (Poesel et al.
2004).

RovnéZ nelze opomenout teorii handicapu. Pti hlasové produkci pfed rozbreskem na
sebe vokalizujici samec upozoriiuje, a tak se mize stat snadnéji kofisti jak no¢nich predétort,
ktefi za svitdni sniZuji aktivitu, tak dennich, ktefi lovit zacinaji. Pokud i pfesto pieziva,
reflektuje to jeho kvality a samice podle toho muze volit (Moller et al. 2005).

3. Do posledni skupiny spadaji hypotézy zahrnujici tlak prosttedi. Ptaci by mohli
zpivat vice za rozednéni, protoze atmosférické podminky jsou v této denni dob¢ k pienosu
zvuku nejvhodnéjii (Henwood & Fabrick 1979). Spatnd viditelnost v ¢ase rozbiesku miize
znesnadnit shanéni potravy, a proto zp€v je rozumnym naplnénim “volného casu®. Dalsi
hypotéza se tykd energetického rozvrhu. Vzhledem k moZnému pfichodu necekanych
podminek je rdno nejvhodnéjsi dobou ke zpévu, nebot’ ptaci shromazduji mnoho energie pro
preziti chladnych noci. Pokud chladna noc nepfijde, maji ptaci rano piebytek energie, ktery si
mohou dovolit investovat do zvySené hlasové produkce (Hutchinson et al. 1993).

Z uvedenych publikaci vyplyvd, Ze dawn chorus slouzi predev§im k ziskdvani
informaci o ustanovenych teritoriich a jejich vlastnicich. Na zdklad¢ informaci ziskanych
béhem dawn choru mohou samci i samice pfizptsobovat své chovani pfi obhajobé teritorif a
pii pohlavnim vybéru

2.4. Funkce zpévu v teritoridlnich interakcich

Teritorium mize byt definovdno jako viceméné stabilné obsazené uzemi, které je
obyvédno a branéno konkrétnim jedincem po urcitou dobu jeho Zivota. V dasledku konecné
velikosti vhodného prostoru v prostiedi spliujicim naroky konkrétniho druhu vznikd obvykle
sousedstvi nékolika teritorii s dlouhodobymi a stabilnimi vzdjemnymi interakcemi jejich
majitel. Zmény v hodnoté prostiedi, hnizdnich statut partnert a kondici sousedit vyzaduji
neustdlou vyménu informaci potfebnych k hodnoceni okoli. Na zdkladé vyhodnoceni
takovych informaci ptici voli vhodny typ chovani. Komunikace je v jistém slova smyslu
prostiedkem pro ziskdni adaptivnich vyhod pro signalizujiciho 1 posluchace. Selek¢ni tlak
ovlivilujici evoluci schopnosti vnimat je u ptdki do znacné miry ovlivnén aspektem
teritoriality. Existuje n€kolik zdsadnich schopnosti pfijemce signdlu, jeZ jsou zjevnou adaptaci
ke zvySeni efektivity teritoridlni obrany. Patii mezi n€ urCeni vzdalenosti, identifikace a vybér
vhodné reakce Pro hodnoceni okolnf situace je nejzdkladné&jsi schopnost identifikace jedinct a
odhad jejich vzdalenosti (McGregor 1993).

2.4.1. Rozpoznavani

2.4.1.1. Pienos zpévu a odhad vzdalenosti

Teritoridlni zvitata schopnd stanovit, zdali je signalizujici jedinec uvniti nebo mimo
teritorium, maji vyhodu ve dvou smérech. Za prvé redukuji ndklady vynalozené na pfiblizeni
a urCeni pozice jedince. Za druhé minimalizuji risk zranéni, které je mozZno utrzit v blizkosti
n¢koho jiného, asto opravnéného majitele sousedniho teritoria.

Vliv vzdadlenosti na §ifeni a zménu parametrii zvuku produkovaného zvitaty je dobte
zndm (Naguib & Wiley 2001). Se vzdalenosti se zmenSuje amplituda a zvySuje se stupeil
degradace signdlu. Degradace je zpusobena pfitomnosti prekazek, jako jsou stromy a jind
vegetace. Nepravidelné fluktuace v amplitudé byvaji zavinény napf. zménami rychlosti
proudéni vzduchu, tedy vétrem. Klicem k urceni vzdalenosti miiZze byt mira degradace,
protoZe na rozdil od amplitudy neni ovlivnéna chovanim signalizujictho (McGregor 1993).

Playbackové experimenty prokdzaly schopnosti rozlisit vzddlenost u mnoha druhti
(Naguib et al. 2000). Ptaci reaguji na zpév poznamenany vétsi degradaci méné nez na zpév



nedegradovany. Na mdlo ovlivnény zpév reaguji Casto tichym pfibliZenim, kdeZto na zpév
simulujici vétsi vzdalenost pouze zpévem z vétsi vzdalenosti.

2.4.1.2. Individudlni rozpoznavani

Rozpozndvani je bazdlnim aspektem veskerych socialnich interakci. Pfi interakcich je
tteba rozliSovat mezi n¢kolika nestejnymi drovnémi identifikace. Mezi né patii rozpoznavani
pohlavi, partnera, cClenii rodiny, ptatel, sousedli, nepfitele, preddtora nebo Kkofisti. Je
definovano jako zatazovani konkrétniho jedince do urcité skupiny podle jeho unikétnich
charakteristik, které jej odliSuji od ostatnich (Dale et al. 2001). Pfi rozpoznavani na zéakladé
vokdlni signalizace identifikuje poslucha¢ konkrétniho volajicitho jedince na zdklade
unikdtnich znakl v hlasovém projevu; identifikace doty¢ného jedince je ndsledné vyuZivdna
pii nejriznéjSich interakcich. I pro zvitata je dulezité védét, kdo je kdo (Tibbetts & Dale
2007). J4 se zde zabyvam funkcemi zpévu, a tak ndsledujici faddky budou zaméfeny Cisté na
rozpoznavani podle zpévu u pévcu.

Etologové nejdiive zkoumali vokalni rozpozndvani jako soucdst generdlniho programu
na vysvétleni organizace a vnimani zp&vu. Uspéchy na tomto poli posunuly studie na drovei
dialektl, rozpozndvani mezi sousedy a cizimi a mezi sousedy navzdjem. NejzajimavejSim
zjisténim, vychézejicim z téchto praci, je, Ze schopnost rozpoznavat sousedy podle zpévu
ovliviiuje velikost repertoaru daného druhu (Kroodsma 1976, Falls 1982). Mnoho praci se
vénuje rozpoznavani potomki a rodicl, napiiklad u kolonidln¢ hnizdicich ptdkd. V této
kapitole se zaméfuji predevsim na interakce dospélcti v ramci teritoridlntho chovéni.

Terénni studie rozpozndvani sousedli odkryly mnoho komplikaci. Jednim ze
zdkladnich a nejdileZitéjSich problémt je nalezeni zpusobu, kterym by bylo moZno stanovit
rozpoznavaci schopnosti.Pokud totiZ ptdk neprojevuje rizné chovani pii odpovédi na rozdilné
zpévy, muze to mit né€kolik pfi€in: 1) Jedinec nerozpozndva, a tak nemlize odpovedét riizné.
2) Zpév stimuluje obéma zpiisoby socidlni situaci, na kterou se reaguje stejnym zptsobem. 3)
Vyzkumnik selhal ve vyvoldni odpovédi, nebo naopak neumi odpoveéd’ rozpoznat (Stoddard
1996). Srovndvaci studie o rozpozndvéni sousedil mezi druhy s riznou velikosti repertodru
byly zaloZeny na pfedpokladu, Ze socidlni podminky, jako je teritorialita, jsou podobné mezi
piibuznymi druhy, a tak rozdily v odpovédich musi byt dany rozdily v rozpozndvaci
schopnosti posluchace.

2.4.1.3. Vokélni kédovéni identity

Vysledky dosavadnich vyzkumii naznacuji, Zze identita jedince (samce) je
v hlasovém projevu (zpévu) u pévct kédovéana ¢tyfmi moznymi zpiisoby: (1) Kazdy jedinec
pouziva unikétni typ zpévu nebo soubor typi zpévu (repertodr). Tato strategie byla zjisténa
napf. u strnadce zpévného (Melospiza melodia) (Beecher et al. 1994). (2) Kazdy jedinec muze
sdilet typ zpévu s jinym jedincem (song sharing), ale piesto ziistivd kazdy v rdmci tohoto
sdileni rozeznatelny. Tuto strategii ziejm¢ vyuzivd napt. strnddka rtiZovozoba (Spizella
pusilla) (Nelson 1989). (3) Unikatni spektralni ¢i hlasové charakteristiky mohou byt zahrnuty
ve vSech hlasovych projevech jedince. Tato situace je zndma napt. u sykory konadry (Parus
major) (Weary & Krebs 1992). (4) Sekvence, ve kterych se typy zpévu objevuji, mohou také
vypovidat o individudlni variabilité. To vSak zatim zUstdvd neotestovdno. U druhl s
obrovskym repertodrem nemusi byt ani Ctyfi vySe uvedené mechanismy k individudlni
identifikaci samostatné postacujici — piikladem muze byt napi. Spacek obecny (Sturnus
vulgaris) (Gentner & Hulse 1998). U téchto druhii mize poskytovat identifika¢ni informace
stupen organizace repertodru. Usporddani je ve zpévu klicem k poznani jednotlivcl napt. u
cervenky obecné (Erithacus rubecula), u slavika obecného (Luscinia megarhynchos) jen
aste¢nd (Naguib & Todt 1998). Cervenka md repertodr o 100-250 elementech na jednoho
jedince. Variabilita se zde pohybuje v ramci urCitych pravidel, a tak jsou ptaci schopni
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rozeznat nejen naruSitele, ale také sousedy navzdjem (Brindley 1991). Zatim se vSak nevi,
zdali ¢ervenka provadi rozpoznavani na zdklad¢ jednotlivych element ¢i celych sekvenci.

2.4.1.4. Velikost repertodru vs. rozeznavani sousedil

Kroodsma (1976) poprvé piiSel s myslenkou, Ze velikost repertodru interferuje se
schopnosti rozpozndvat souseda a naruSitele. Bylo navrzeno teoretické vysvétleni, pro¢ by
zvySeni velikosti repertodru mélo sniZit schopnost rozpoznavat sousedy (Stoddard 1996): (1)
Jak se repertoar zvétSoval, operacni pamét posluchace prestdvala staCit na pribyvajici
mnozstvi podnétl k rozliSeni a kategorizovani. (2) Kazdy zpév je oproti velkém poctu
ostatnich zpivan mén¢ Casto, a tak je posluchaci din mensi Cas na to, aby se konkrétni klicové
zpévy naucil. (3) Rozdily mezi typy zpévu se zmenSily, ¢imz se zpév samct stal podobné&j$im
a zacal mast posluchace. Srovnavaci studie tyto teorie do zna¢né miry podporuji. Druhy s
malym repertodrem rozpoznavaji sousedy a narusitele velmi dobie, druhy se sttedni velikosti
repertodru (kolem 10 zpévi) reaguji méné a druhy s velkym repertodrem nerozliSuji vibec
(Falls 1982). Celkové lze tuto zavislost povazovat za platnou predevSim na Skéle cca 1 — 25
typa zpévu, tedy spiSe u druhit s mensim repertodarem. U druhti s velkym repertodrem se tato
zéavislost projevuje vzacnéji.

2.4.1.5. Dear enemy efekt

Studie zamétfené na sousedské rozpoznavani t€zi z dear enemy efektu, coz je tendence
teritoridlnich ptdkl vykazovat niZ$i agresi vici zndmym jedinctim, ¢ili sousedim. Diivodem
je nepotieba tropit povyk, kdyz se soused ozyva ze svého vlastniho teritoria, kde se normalné
projevuje. Pokud vSak zpivd pobliZ ptidk nezndmy, jednd se pravdépodobné o jedince
shanéjictho vlastni teritorium nebo EPC, a tedy o nechténého naruSitele, ktery ohrozuje
suverenitu majitele teritoria. Rezidentni samec tedy reaguje slab&ji na samce sousedského a
siln€ji na nezndmého. Priikkazny rozdil mezi odpovédi na souseda a narusSitele 1ze povazovat
za dikaz o schopnosti tyto 2 kategorie rozpoznat. Rozliseni mezi jednotlivymi sousedy je
schopnost odliSit zndmé a neznamé, kdeZto rozliSeni mezi zndmymi jedinci navzajem
znamend tfidit informace do mnoha skupin podle urcitych charakteristik — a to je ziejmée
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mnohem néro¢né&jsi (Stoddard 1996).
2.4.1.6. Song sharing

Kombinace velikosti teritoria, vérnosti danému okrsku a uceni zpévu Casto vyusti v
sousedstvi ptaku, kteii sdileji typy zpévu (song sharing). Sdileni zpévu u sousedii mize vést
az k extrémni podobnosti mezi jednotlivymi ptaky. Sdileni repertodru je zajimavy znak ptaci
komunikace, protoZe je Casto pouzivano v samcich interakcich (song matching). Charakter
sdileni zpévu se Casto odrdzi v dspéSnosti pfi ustanoveni a obhajob¢ teritoria; jde tedy
piedevsim o chovani spojené s teritorialitou.

2.4.1.6.1. Song sharing a rozpoznavani

Mnoho, pokud ne dokonce vétSina druhil, u nichz bylo zjisténo rozliSovani sousedd a
narusSitelll, vykazovala sdileni zpévu (Stoddard 1996). Song sharing mtiZze ulehcit rozliSovani
naruSitele, protoZe sousedi zpivaji navzdjem sobé podobné¢, na rozdil od nové€ piichozich.
Objevuje se vSak i opacny ndzor, tedy Ze podobnost ve zpévu by mohla dokonce znemoZnit
individudlni rozpoznavéni jednotliveti podle zpévu. Schrodeder & Wiley (1983) navrhli
ovlivnéni identifikace sousedli sdilenim zpévu na zdkladé¢ svého vyzkumu na sykoie
rezavoboké (Parus bicolor). Druh je zndm znacnym sdilenim zpévu, je schopen rozliSovat
narusSitele od sousedt, ale nikoliv sousedy od sebe. Podobné ovlivnéni bylo zjisténo i u sykory
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konadry (Parus major) (McGregor & Avery 1986), ale rozpozndvani jednotlivych sousedl
neni zcela vylouceno (Stoddard 1996).

PtestoZe sdileni zpévu (song sharing) vétSinou zcela nevylu€uje schopnost rozliSovat
sousedy, mtiZze dat paradoxné piilezitost naruSitelim. Samec, ktery hleda teritorium, se muize
vloudit mezi teritoria né€kolika vzdjemné sousedicich samcii a naucit se jejich sdileny zpév.
Ten pak muze vyuZit jako ndstroj pro zmateni rezidentnich samct, ktefi nejsou schopni zpév
rozliSit od ostatnich samcli — tento jev je ustiednim tématem tzv. hypotézy akustickych
mimikry (Acoustic mimicry hypotheses). Takovymto zpiisobem obyval své teritorium, které
bylo soucasti teritorii jinych samcti, samec strnadce zpévného (Melospiza melodia) (Arcese
1990). Prestoze rezidentni samci obvykle rozpoznaji ciziho jedince, v tomto piipadé jej nejsou
schopni odlisit od ostatnich sousedii. Sdileni zpévu miiZe samoziejm¢ znesnadnit zaclenéni
samcl ze vzdéalengjSich mist Cisté proto, Ze nejsou schopni naucit se piili§ odliSny zpév.
Pokud se jim to i pfesto podafi, miiZou mit naddle problém s rozpozndvéani sousedd a dalSich
narusSitelll, coZ jim ztiz{ udrzeni teritoria mezi ostatnimi samci.

2.4.1.6.2. Song sharing vs. uspéSnost v samcich interakcich

ProtoZze se zpév sklddd z riznych strukturdlnich ¢asti mize byt predmétem sdileni
zpevu i riznd stavebni troven vokélniho repertoaru. Sdileni zdkladnich elementl se muze lisSit
od sdileni typt zpévu, které obsahuji takové jednotky nizsi trovné (slabiky). Samci s velmi
podobnym repertodrem na udrovni slabik, mohou tvofit odliSné typy zpévu na urovni
syntaktické. RovnéZ mohou sdilet rizné sekvence zpévu zpivané v urcitém potadi. Sdileni na
kazdé hladin¢ muze reflektovat informaci o plasticit¢ vokélnich schopnosti a miZe mit
rozdilné funkéni aplikace. Takovd hierarchie byla zjiSténa u slavika tmavého (Luscinia
luscinia). Samci sdileji velkou ¢ast zdkladnich komponent zpévu (az 80 %) nezdvisle na tom,
zda jde o sousedy ¢i vzdjemné naprosto nezndmé jedince. Na drovni typi zpévu vsak sdileji
prokazatelné vétsi Cast repertodru samci navzdjem si sousedici. To naznacuje vliv selekce na
konkrétni hierarchické jednotky celkové syntaxe zpévu u pévci a jejich potenciondlni roli
v socidlnich interakcich (Griesmann & Naguib 2002).

Protoze sdileni zpé€vu ddva potencidl uZiti zpévu v fad¢ socidlnich interakci, dd se
predpokladat, Ze mira sdileni zpévu mutiZe reflektovat socidlni uspotfddani a s tim souvisejici
schopnost udrzet teritorium. Spatek obecny (Sturnus vulgaris) je druhem, u kterého zpivaji
ob¢ pohlavi. V mimohnizdni dobé se pohybuje v rizn¢ velkych skupinach, které jsou neziidka
jednopohlavné. Zatimco ve skupindch samic bylo sdileni rovnomérné mezi vSemi samicemi,
mezi samci odrdzelo socidlni postaveni (Hauserger et al. 1995). Piesto, Ze se jednd o
mimohnizdni obdobi, dokazuje tato prace vliv schopnosti sdilet zpév na socidlni uspotradani.

Pokud mira sdileni reflektuje socidlni hierarchii ve skupiné zimujicich Spackli, mohla
by rovnéZz reflektovat kondici jedince a tedy schopnost uhdjit teritorium v hnizdni dobé.
Velikost repertodru u poddruhu strnadce zpévného (Melospiza melodia cooperi) Kolisd mezi
7-14 typy zpévu. Sdileni zpévu je prokazatelné vétsi mezi sousedy a klesa se vzddlenosti
samcich teritorii. Samci ze vzdjemné sousedicich teritorii sdili primérné 22% typu zpévu (0-
86%). Pravdépodobnost preziti a udrZeni teritoria koreluje v konkrétni subpopulaci
s procentem sdileného zpévu (Wilson et al. 2000). Schopnost jedince sdilet repertodr tak muize
slouzit jako indikdtor samcich kompetitivnich schopnosti udrZet a obhdjit preferované
teritorium.

2.4.1.7. Zvyk vs. rozpoznavani

Mensi odpovéd’ na souseda je povazovana za sousedské rozpoznavéani. MiZe se jednat
o pouhé zvyknuti si posluchace na znamy zpév, ptichdzejici ze zndmého mista (Falls 1982).
Pozorovand redukce agresivity na sousediiv zpev prichézejici z jeho teritoria je v souladu s
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timto mechanismem (Stoddard 1996). Zvyknuti si bylo ¢asto nejoblibenéjsim, ale také ziejmée

12



piili§ jednoduchym vysvétlenim redukce agresivity. Recentni pokusy vSak naznacuji, Ze
odpovéd’ na souseda muze mit daleko komplikovanéjsi pozadi. Samec strnadce zpévného
(Melospiza melodia) neodpovidd na sousedniho samce stejnym sdilenym zpévem (song
matching), ale zpivd jinym typem zpévu, ktery s nim ale rovnéZ sdili (repertoire matching).
Repertoir matching nemliZe byt povazovan za pouhé zvyknuti, nebot’ vyZaduje zapamatovani
kazdého typu zpévu ze sousedova repertodru nebo jeho sdileni. Vzhledem k tomu, Ze
takovych sousedu je obvykle n€kolik, vyZaduje tento jev schopnost pfifazovéani jednotlivych

¢asti repertoaru konkrétnim samctim (Beecher et al. 1994).

2.4.2. Komunikaéni sité

Vétsina akustickych signdll, pouzivanych ptaky, je pfeniSena na velké vzdalenosti, a
tak se objevuje moZnost interakci mnoha jedincii a to zdaleka nejen sousedti. Témét vSechny
studie jsou zaméfeny na komunikaci mezi dvéma jedinci (dyady), hlavné pro jednoduchost a
interpretovatelnost jednotlivych situaci. Recentni studie pfestdvaji opominat velky vyznam
komunikacnich siti, jejichZ uspofddani a v nich probihajici interakce maji skutecnou
vypoveédni hodnotu o redlnych situacich v Zivoté zvitat.

Efektivita pfenosu na uréitou vzdédlenost uzce souvisi s funkci nékterych typt
vokalizace. N¢které ptaci signdly, naptiklad voldni (alarm calls, distress calls), jsou utvaieny
takovym zplisobem, aby mohly dorazit k co nejvzdilenéjsSim posluchacim. U samotného
zpévu, slouziciho teritorialit¢ i k vdabeni samic, je situace daleko komplikovanéjsi.
Vyznamnou roli hraje také pocetnost ucastnikii chérii (komunikacich siti), kterd znacné
ovliviluje efektivitu prenosu signdlli - Casto vice nez samotné vlastnosti zpévu. Paralelou
chorii s velkym poctem jedincih u Zab a hmyzu miiZeme najit i v ptaci fi8i. Cvrcilky (.
Locustella) a hlavné rakosnici (r. Acrocephalus) brani navzdjem sob& velmi blizkd teritoria
s relativné velkou pocetnosti na omezeném tzemi.

2.4.2.1. Smérovani

Ptaci zpév pouzity v teritoridlnich interakcich nevyhnuteln¢ vnima mnoho posluchact,
ale zpravidla je uren jednomu konkrétnimu individuu. Pokud je signdl majitele teritoria
dorucen k n¢jakému narusiteli, ten muze bud ustoupit nebo pokracovat v ovliviiovani
suverenity rezidentniho samce. Narusitel pak ustoupi jen v piipadé akustické vyhruzky nebo
piimé fyzické agrese. Aby takovka situace mohla v rdmci komunikac¢nich siti viibec nastat, je
nutné oznacit jedince, jemuZ je signdl uréen (Brumm & Todt 2004). Zptsob, jak oznacit
konkrétniho partnera interakce, je zménit néjakou charakteristiku vokalniho chovani. To mize
probéhnout napf. tak, Ze rezidentni samec zacne zpivat nebo pokud uz zpivd, zméni vlastni
zpev na zpév zameéteného posluchace (song matching). Takova zména chovani ma jasny ucel:
zastra$it naruSitele. Mnoho studii song matchingu studuje song type matching, coZ je zméena
typu zpévu. Song matching vSak miiZe zahrnovat jakoukoliv ¢ast zpévu. Jinym zplsobem
oznaceni (smérovini) vokélntho chovéini je zaloZzeno na frekvenc¢nim rozsahu. Voldni o
vysoké frekvenci muze sméfovat k urCitému posluchaci, zatimco nizkd frekvence slouZzi
Sirokému okoli posluchacti (Naesbye & Dabelsteen 1990). Mnoho druhti se také ota¢i hlavou
k jedinci, se kterym interaguji. I takové chovani miiZe napomoci k rozliSeni cili komunikace.

2.4.2.2. Soukromd komunikace

V nékterych piipadech miZe zpévak ziskat vyhodu zadrZovanim informaci pred
vétSinou ucastnikit komunikacni sité. Stava se to v piipadech, kdy by signil vyvolal
nechténou aktivitu okolnich samct. Jini samci by mohli na zdkladé signdlu vyuZit situace,
kterou signalizujici ptak zamyslel a pokusit se vniknout do jeho teritoria, popiipadé se snazit o
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EPC s jeho partnerkou. Diky vyuZziti doty¢né informace md cizi samec mensi Sanci, Ze bude
pristizen. Tichy zpév u cervenky (Erithacus rubecula) nebo twitter song u kosa (Turdus
merula) jsou pouzivany ve velmi agresivnich sporech, coZ naznacuje snahu vyhnout se
pritomnosti dalSich naruSiteld v dobé vlastniho zaneprazdnéni (McGregor & Dabelsteen
1996). Smérovani zvuku je ovlivnéno kombinaci n€kolika faktorti, a to velikosti téla a hlavy,
rozeviranim zobdku a frekvenci vokalizace. Dal$i moznosti minimalizace nechténého Siteni je
vhodnd kombinace s jinymi typy signdli. U ptdkdi jsou to hlavné signdly vizudlni.
Komunikace za pomoci zraku je vSak umoZnéna pouze tehdy, jsou-li dva jedinci na dohled.
Teprve v tomto piipadé miiZze byt vyuzita vhodnd kombinace akustickych a behaviordlnich
signalt k navdzani soukromého komunikac¢niho kandlu.

2.4.2.3. Eavesdropping

Pres pokusy o zabezpeceni komunikacnich kandli miZe mnoho jinych jedinct,
nepodilejicich se na aktivni komunikaci, zachycovat signdly a tim se podilet na tvorbé
komunikac¢nich siti. Poslucha¢ tak mlze obdrZet informace monitorovanim cizich interakci.
Extrahovani informaci zcizich “rozhovort® je univerzdlnim rysem komunikacnich siti
(Shennan et al. 1994). Posluchac je oznacovan jako nelegitimni ticastnik (Verrell 1991) a jeho
chovani se pak popisuje jako eavesdropping (naslouchani).

Monitorovani aktivity sousedl skrz jejich vokalizaci miiZe poskytnout pouZzitelné a
uziteCné informace o sméru ¢i pozici narusitele v teritoridlnim systému (Naguib et al. 2004).
Systém propojeni teritorii komunikaéni siti byl dobfe popsan napf. u kardindla ¢ernobrvého
(Paroaria gularis), kde informace o pozici narusitele byla jasné indikovéana interakci mezi
sousedy (Eason & Stamps 1993). Tento druh brani linedrni teritoria podél fek a jezer.
Narusitel vyvola volani s ndslednym prondsledovanim a je okamzité vyprovozen rezidentnim
samcem na hranice teritoria dobfe viditelnymi eskortovacimi lety. VétSina naruSiteltl byla
detekovana neprodlené poté, jakmile byli vyhnéani ze sousedniho teritoria (90%). V opa¢ném
pfipadé, tedy pokud nebyl dotyény vetielec zaznamenan v sousednich teritoriich, byl
rezidentnim samcem odhalen pouze v 15% piipadi. VétSina vniknuti ze strany, kde neni
74dné obsazené teritorium, byla zachycena ihned v 55% pfipadi. To nastifiuje pozornost
samcl vuc¢i sousediim a tendenci naruSitel vyhybat se hdjenym teritoriim, jakoZto cestim
k vniknuti (Eason & Stamps 1993). Naslouchdni pfi interakcich mezi sousedy muze
poskytnout mnohem vice informaci, nez je pouhd pfitomnost naruSitele (Peake et al. 2001).
VyuZziti naslouchdni miiZe spocivat také ve vzdjemném vyhnuti dvou uspéSnych souseda.
Rezidentni samci mohou vyuZzit své sousedy v komunika¢ni siti jako méfitko k hodnoceni
kvalit jinych samcti (McGregor 1993). Tato mySlenka ma zdklad v pfedpokladu dobrého
odhadu bojovych schopnosti sousedii nabytého ze vzdjemnych interakci a schopnosti
srovnavat. Konadry (Parus major) hodnoti podle vlastnich zkuSenosti a informaci ziskanych
odposlechem. Samci zpivaji vice v odpovédi na jedince, kteii vyhrdli n¢jakou sousedskou
rozepii nebo na samce Upln¢ nezndmé. Na ty, co prohréli, reaguji méné (Peake et al. 2001,
2002). Slavici (Luscinia megarhynchos) reaguji vice na samce, kteii v sousedské interakci
projevovali vétsi agresi ve formé nacasovani piekryvu zpévu rivala (Naguib & Todt 1997).

To, ze zpév poskytuje zdsadni informace pro hodnoceni relativnich kompetitivnich
schopnosti, je ddno dvéma fakty (McGregor & Dabelsteen 1996): (1) Zpév je individudlné
odlisSny a schopnost rozpoznavat jedince podle zpévu je Siroce vyuzivana (viz Individudlni
rozpoznavani). (2) Charakter interakci, pfesnéji nacasovani, poskytuje informace o ochoté
jedinct navySovat agresivni chovani a tedy o jeho schopnostech bojovat.

Hodnoceni potenciondlnich konkurentli za pomoci odposlechu ma &tyfi selektivni
vyhody pro posluchace (McGregor & Dabelsteen 1996): 1) Informace je ziskdna bez rizika
zranéni v blizkych interakcich. 2) Poslech na urCitou vzdélenost neni nijak energeticky
ndkladny. 3) Zvitata zpravidla vyhravaji Sarvatky pokud maji vyhodu piedeslého varovani (to
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vSak muize byt ddno odhalenim velké sily protivnika béhem naslouchdni a nésledném
vyhnutim se pfedem prohranému konfliktu). 4) Informace o relativni bojové schopnosti
jedince muze umozZnit vlastniku teritoria zvazit ndklady a zisk z hdjeni zdroji a zvolit
nejvyhodnéjsi strategii. Odposlouchdvajici jedinec také muze odhadovat zmény v kondici
sousedil podle zmén uspéSnosti v Sarvatkach, coZ mu mize napomoci pii hodnoceni Sanci na
vlastni uchvécenti jejich drzav.

Velka ¢ast problematiky zabyvajici se odposlechem u ptakil, je zatim jen teoretickd a
nabizi Siroké pole plisobnosti pro dalsi vyzkum.

2.4.3. Vokaln{ interakce dvou samcu

Vétsina zvitecich komunikacnich systému je charakterizovana reciprocitou, tzn. role
posluchace a zpévaka se mize ménit, kolisa také postaveni jednotlivych ptakl pii interakci.
Znamena to, Ze komunikace je dynamickd a zahrnuje interaktivni vyménu signdli. Dobrym
piikladem je zpév teritoridlnich samcti, u kterych se miize ménit jak typ zpévu, tak nacasovani
v relativné kratkém cCase, nékdy i zpév od zpévu. Presto, Ze interaktivni vymeéna signdla je
Casto popisovana jako fenomén dvou samcl (dyad), vEtSina samcii se projevuje v ramci
zvukovych polf jinych samci, a tak se stdvd soucdsti komunikacni sité¢ v rdmci niZ interaguje
(Mcgregor 1993). Reakce teritoridlnich samcil na stimul v podobé& konspecifického zpévu je
riznd nejen mezi druhy, ale i mezi jednotlivci stejného druhu, ba dokonce v rdmci jedince.
Smith (1996) rozdéluje reakce do Ctyf zdkladnich skupin. (1) Jedinec se v reakci na zpév stdva
pozornym, ale nepfibliZzuje se, zpiva rychleji, nebo rovnomérne¢, mize také odpovidat. (2)
Ptak ztichne a zkouma, pristupuje, zastavuje se a zase pokracuje, ¢asto az za zdroj zvuku, déle
zkoumd a muZe pfijit bliz. Stdle je potichu. (3) PfibliZi se, nebo ne a zpivd aby vyvolal
odpovéd’ neviditelného, Casto zacind potichu. (4) snaZi se priblizit a hlasové projevovat,
pokousi se vyvolat konfrontace. Snaha vyvolat odpovéd’ se nazyva probing.

2.4.3.1. Zpé&v jako zbran teritoridlni obrany

U vétSiny druha je vrchol vokalni aktivity v dobé hnizdéni. Béhem sezény samci
zpivaji hodiny, pfitom neni uUplné jasné, komu je zpé€v urcen, zdali samicim nebo jinym
samcum. Ptaci se mohou chovat odli$n¢ v zavislosti na tom, jestli jsou poslouchdni nebo ne.
Vyrazny vliv na zpévovou aktivitu samcit md i to, kdo je zrovna poslouchd — samoziejmeé
pouze v piipadé, Ze jsou si posluchace védomi, resp. o ném védi. Vysledky pokust naznacuji
pouziti sam¢iho zpévu v dyadovych interakcich, které slouzi k obrané teritoria a hijeni pozice
ve spolecenském Zebiicku. Samci zpivaji proti sob¢, cemuz se obecné¢ tika countersinging.

Veliky vyznam zpévu v systému teritoridlni obrany, byl dokazan pfi pokusech, které
se zabyvaly vlivem zbarveni samcii na schopnost zpivat (muting). Metodika takovych pokust
spoCivala v “odstfiZeni* inervace syringealniho aparatu, nebo propichnuti interklavikuldrniho
vaku (Peek 1972, Smith 1979). Poté bylo sledovdno, zda némota ovliviiuje obranu teritoria.
McDonald (1989) zbavoval hlasu strnadce pobtezini (Ammodramus maritimus). Ztrata
schopnosti zpivat obvykle znamenala ztratu Casti, nebo i celého teritoria ve prospéch samct
z okolnich teritorii.

Pokud ztrita hlasu sniZuje schopnosti samce bratnit teritorium, mutze byt zpcv
povazovan za prostredek k jeho udrzeni? Aby vé&dci zodpovédéli tuto otdzku, odstranili samce
z jejich teritorii a nahradili je zafizenim, které produkovalo v pravidelnych intervalech
nahravky hlasu. Vysledky studia sykory konadry (Parus major), vlhovce Cervenokiidlého
(Agelaius phoeniceus), strnadce bélohrdlého (Zonotrichia albicollis) a strnadce zpevného
(Melospiza melodia) (Nowicki & Searcy 2004) naznacuji, Ze tomu tak skutecné je. Obsazeni
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teritorii s nahravkou trvalo déle, nez obsazeni teritorii bez nahravky. Zpév je tedy vyznamnym
prostiedkem k udrZovani a obhajob¢ teritoria.

2.4.3.2. Interakce dvou samcu

Vokdlni interakce mezi samci jsou ndpadnym chovanim a jsou tak pravdépodobné
nejvice studovanym aspektem akustické komunikace u ptdkd. Pro co nejlepsi podchyceni
interakci je tfeba stanovit zdkladni otdzky problematiky. Ptdme se v zdsad¢ na tfi: 1) Kdo se
Ucastni interakci?, 2) Pro¢ k interakcim dochdzi? a 3) Co se pii nich odehrdva, tedy co
sledujeme? :

Ad 1) Nejdulezitéjsi jednotkou komunikaénich systémi je jedinec a v dyadovych interakcich,
jenz jsou nejcastéjSim objektem analyz, rozliSujeme obvykle rezidentniho teritoridlniho samce
a narusitele.

Ad 2) K interakcim dochazi hlavné kvuli odstraseni naruSitele a udrZeni nebo ustanoveni
teritoria.

Ad 3) Na posledni otdzku je rovnéZ jednoducha odpovéd. Sledujeme chovani pii zpévu a
obsah zpévu samotného.

Nejcastéji jsou popisovany dva aspekty vokalni komunikace. Vybér vokalizace
ptakem z jeho repertodaru a macasovani interakci mezi jedinci. Ptaci mohou vybirat mnoho
znaki zpévu béhem interakci. Nejjednodussi hladina vybéru zpévu je zména vokalizace, kdyz
protéjsek zmeéni zpév (song switching). U mnoha druhtl je song switching kombinovén se
song matching. Pii song matching se ptaci snazi zpivat zpévem, ktery je alespon v nékterych
parametrech co nejpodobnéj$Sim zpévu oponenta (Smith 1991). U nékterych druha se déje
piesné¢ naopak. Ptici odpovidaji dplné jinym zpévem a snazi se vyhnou ucasti v song
matchingu. Song switching je u nékterych druhli problematicky, protoze rizné typy zpévu
v jejich repertoaru nejsou funk¢éné ekvivalentni a znaky zpévu souviseji spiSe s hladinou
intenzity reakce. Kos ¢erny (Turdus merula) naptiklad vyuzivé k vyjadreni rizného vyladéni
pii interakcich riznych kombinaci zmény intenzity a typu zpévu (Smith 1996).

Pfi vzdjemnych interakcich se mohou ménit také rizné aspekty naCasovani zpévu.
Nejjednodussi aspekt je stupen synchronizace. Zde jsou k dispozici dvé extrémni strategie -
jedinci se bud’ pokousi vyhnout se soucasné vokalizaci (song alterning) nebo se naopak snazi
svym zpévem casove piekryvat zpév protivnika (song overlapping). Ve specidlnich piipadech
nepiekryvavého zpévu se jeden z partnerti komunikace ujimd role vedouciho, ¢i naopak
nasledovnika — to bylo zjiSténo napt. u stfizlika bazinného (Cistothorus palustris) vlhovce
cervenoktidlého (Agelaius phoeniceus) (Kroodsma 1979, Smith & Norman 1979).
V nékterych interakcich mohou byt kombinovany aspekty vybéru zpévu a nacasovani
soucasné. Pfi song matching vyuZivd sykora konadra (Parus major) k napodobovani délky
strof a typy zpévu (McGregor et al. 1992). Nacasovani pii interakcich na velkou vzdélenost je
komplikovano pomalou rychlosti zvuku. Relativni pozice ptdka je také dulezitou proménnou.

2.4.3.2.1. Song matching a switching jako konven¢ni signal

Konvencni signdly jsou komunikacni signdly libovolné formy, které souvisi se
specifickym kontextem spolecenskych zvyklosti. Oproti jinym signdlim jsou konvencni
signdly charakteristické tim, Ze ndklady na jejich produkci jsou malé, aZ zanedbatelné
(Vehrencamp 2001). Na vyvoj a stabilitu konven¢niho signdlu u zvitfat tedy nemaji vliv
n¢jaka energetickd, pripadné fyzikalni omezeni. Mezi signalizujicimi zvitaty vznika konflikt,
ze kterého zpravidla vyjde jeden vitéz a jeden porazeny. Cena, kterou porazeny jedinec
zaplati, udrZuje stabilitu tohoto chovani. Pokud tedy jedinec signalizuje nepravdivé, je
potrestan oponentem, kterého zpusob signalizace (v tomto piipadé nepravdivd) vyprovokuje
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k odpovédi. Systém konvencni signalizace je tak chranén proti podvodnikiim, kteii by chtéli
faleSné signalizovat na urcité signdlni trovni (Zahavi 1993).

Model hry konvenénich signdlti pro svarlivé situace vytvofil Enquist (1985). Kriticky
predpoklad takového modelu je pfitomnost dvou kompetitorti, kde kazdy zné své kvality, ale
neznd ty soupefovy. Ve vétSiné modeli kazdy oponent disponuje dvéma alternativnimi
signdly mezi nimiZ voli (A, B). Evolu¢né stabilni rozhodnuti je pouzit signdl A pokud se
jedinec citi silny, nebo je silné motivovany. Signdl B v opa¢ném piipad¢. K napadeni dochazi
pokud se oba jedinci projevuji stejnou silou. V piipad¢ velkého rozdilu voli slabsi ttek,
silngj$i vyCkava, aby dal moznost ustupu a poté napada. Politika takového chovani naznacuje,
Ze se soupefi navzdjem testuji, zvlasté ti signalizujici podobnou silu. Poctivost je udrzovana
vysokou dani za faleSnou signalizaci sily, kterd spocivd v napadeni silnéjSim jedincem. Pokud
jsou kompetitofi velmi rozdilni pak téZi ze vzdjemného vyhnuti. Neriskuji ztritu energie,
piipadné zdravi.

Na zédkladé mnoha studii se zdd, ze pévci v samcich interakcich vyuzivaji pravé
konvencnich signdli. Aby tomu tak skute¢né bylo, musel by zvukovy signdl poskytovat
rychlou informaci o kondici a motivaci jedince, podobné jako nékteré klasické konvencni
signdly v podobé skvrn na kizi jestért ptipadné pefi n¢kterych ptaki (Lemel & Wallin 1993,
Qvarnstrom 1997). Rychlost pii song matching, pfipadné¢ song switching mezi typy zpévu je
vhodnym kandiditem (Searcy et al. 1999).

2.4.3.2.2. Song matching

Type matching, pti kterém proti sobé zpivaji samci sdilejici alespoii ¢ast typt zpévu,
spociva v odpovidani si stejnym typem zpévu. To bylo jako prvni povazovano za zplsob
smerovani, jinak nekontrolované se Siticiho signdlu, ke konkrétnimu jedinci (Bremond 1968).
Signdl, ktery sméfuje k jinému jedinci (jako napodobeni) miZe blize urcit jeho specifitu.
V soucasné dobé¢ je type matching povazovan za chovéni s agresivnim podtextem. Type
matching je obvykle asociovdn se zvySujici se agresivitou a ustanovovanim teritoria na
zaCatku sezony. U mnoha druhli vyvoldva agresivni odpovéd’. Patii mezi né napf.: pénkava
obecnd (Fringilla coelebs) (Hinde 1958), sykora konadra (Parus major) (Krebs et al. 1981) a
strnadec zpévny (Melospiza melodia) (Beechere et al. 2000). Pokud mé samec pouze jeden
typ zpeévu, miZe jeho docasnym piizpisobenim docilit vhodného pouZiti v interferencich,
pfipadné se pokusit vyhnout konfrontaci (Wasserman 1977). Sykora Cernohlava (Poecile
atricapilla) majici jen jeden typ zpévu v repertodru vyuzivd k song matching rozdili ve
frekvenci a Casovych parametrii zpévu. Za pomoci song matching ve frekvenci navysuje
hladinu agresivity pii interakci (Otter et al. 2002). Jestlize samec imituje mnoho typl zpévu a
jeho repertodr obsahuje mnoho rozdilnych typi, zvétSuje se i potenciondl pro plnohodnotné
zapojeni do interakci v podobé countersinging (hlasovd interakce dvou jedincti). Strnadec
zpevny (Melospiza melodia) reaguje nejvice na matching, ve kterém je vyuzito vice typa
zpévu (Anderson et al. 2005). Pfedmétem studia bylo i to, jakou roli hraje song matching
v signalizaci socidlntho uspofdddni mezi jednotlivymi samci americkych stfizlika
(dominance/podiizenost). V terénnich podminkdch vSak nemohly byt vzdjemné vztahy
jednotlivych samcii nélezit¢ dokumentovany, predevsim v disledku znacné komplexity jak
repertodru, tak jednotlivych interakci (Kroodsma 1979). Zkoumdni ptakti vychovanych
v laboratofich prokdzalo roli u¢eni v osvojovani jednotlivych typi zpévu. Rovnéz se potvrdila
nendhodnost role lidra a ndsledovnika. Z pokust také vyplyvd, Ze uspofdddni v duelech
reflektuje velikost samcii, vék a dominanci. Tyto parametry by tedy mohly byt pouzity jak
samci tak samicemi k hodnoceni fitness potenciondlnich rivall ¢i partnert (Kroodsma 1979).

Snazim se dusledné rozliSovat mezi song matching a song sharing, kterému se
zamérné vénuji jinde. Domnivdm se, Ze by se tyto dva pojmy mély rozliSovat daleko
dislednéji nez tomu skutecné je. V piipadé song sharing je sdilenim zpévu dosahovano
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vytvofeni sousedstvi navzdjem zndmych ptakl, ktefi vaci sobé reaguji vyrazné méné
agresivné, nez vuci cizim naruSitelim. Song sharing vyustuje v utvafeni populaci samcti
zpivajicich viceméné podobnymi zpévy, které pak mohou urcovat genetickou piibuznost
(v ptipad¢, Ze se jedinci vraceji nebo zlstdvaji v misté narozeni a sdili mistni zpév, tzn.
projevuji vyraznou miru filopatrie). Druhou mozZnosti je uceni se zpévu nepiibuznych sousedil
a vytvoteni tzv. song neigbourhoods (sousedstvi), kdy samci ddvaji najevo sousediim
obhajujicim sousedni teritoria svou stdlou piitomnost. Song sharing tedy povazuji za zplisob
vyhnuti se agresivnim interakcim diky identifikaci spolecnym zpévem. Sdileni zpévu je
samoziejm¢é nezbytnou podminkou pro moZnost pfipodobiiovani zpévu (song matching).
Song matching a s nim souvisejici song switching naopak slouzi k napodobovéni ve snaze
konfrontaci vyvolat. Song matching tedy také znamena sdileni, ovSem toto sdileni je vyuZito
k ustaveni vztahu dominance vs. podfizenost (pravdépodobné rolemi lidr/nasledovnik).
Neznamen4 to, Ze jedinci ktefi spolu sdileji zpév (song sharing), spolu nemohou piichédzet do
agresivnich interakci, pfi kterych dochédzi k matching a switching sdilenym zpévem. K takové
situaci v§ak dojde obvykle pouze v piipadé, Ze samci porusi dohodnuté sousedské hranice.

Tyto dva pojmy jsou v nékterych ¢lancich zaménovany a na Ctendre to miiZe puisobit
pon¢kud zmatené. Celd problematika rozliSeni téchto pojmu a jejich testovani je velmi dobte
podchycena Burtem et al. (2001). Ten zkoumal rozdily v reakci na song type matching, ktery
povazuje pfedevSim za prostiedek smérovani signalu k urcitému jedinci, ale také za snahu o
ustanoveni spolecenského zebiiCku, a repertoire matching. Sdileni celého repertodaru se
obvykle déje vramci skupiny vzdjemné si zndmych sousedd. Samci strnadci zpévnych
(Melospiza melodia) reagovali agresivnéji na song type matching, nezZ na repertoire matching.
Nejsilngj$i reakce byla v souladu s mym chdpanim jak song sharingu, tak song matchingu
zjiSténa na neznamy zpev, ktery simuluje interakci dvou naprosto nezndmych samcii
(narusitel vs. rezidentni samec).

2.4.3.2.3. Song switching

Mezi pévci se Casto setkdvame s existenci mnoha typl zpévu s ekvivalentni funkci.
Takova rozmanitost zpévu muiZe poskytovat moZnost stiidat ¢i piepinat mezi jednotlivymi
typy zpévu béhem souvislé produkce (song-type switching). Rychlost stfiddni je znacné
variabilni mezi druhy. Na jedné strané¢ samci nékterych druhli zpivaji jeden typ zpcvu
nesCetnékrat pred tim, nez pfepnou na novy, zatimco jiné druhy zpév piepinaji na jiny typ po
kazdém zpévu. Zvyseni frekvence prepindni mezi riznymi typy zpévu miiZe slouZit jak
k vébeni samice, tak odrazovani narusSitell teritoria. Samci méni typy zpévu vice pii vystaveni
receptivni samici napf. u stiizlika pokfovniho (Thryomanes bewickii), sttizlika zahradniho
(Troglodytes aedon), stiizlika obecného Troglodytes troglodytes (Kroodsma 1977) a vlhovce
cervenokiidlého (Agelaius phoeniceus) (Smith & Reid 1979) nebo kdyZ samice opusti samce
— to bylo zjisténo u vlhovce zdpadniho (Sturnella neglecta) (Horn & Falls 1991). Searcy &
Yasukawa (2004) zjistili, Ze frekvence song switching u vlhovce Cervenokiidlého (Agelaius
phoeniceus) je tiikrat vétsi po stimulu samice, nez po sam¢im stimulu. Pévuska modra
(Prunella modularis) pteskakuje ze zpévu na zpév desetkrét rychleji pii hleddni samice, nez
pfi samcich interakcich (Langmore 1997).

Pres velky vyznam song switching ve vabeni samic nelze opomenout jeho uziti v
samcich interakcich. Vlhovec vychodni (Sturnella magna) zvysuje frekvenci song switching
v odpovédi na naruSeni teritoria jinym samcem (D Agincourt & Falls 1983) a vlhovec zapadni
(Sturnella neglecta) pred, béhem a po prondsledovani ciziho samce a pfi upozornovani na
hranice svého teritoria (Horn & Falls 1991). Strnadec zpévny (Melospiza melodia) zvysi
rychlost song switching v agresivnéjSich samcich interakcich (Kramer et al. 1985) a stfizlik
karolinsky (Thryothorus ludovicianus) zvys$i frekvenci song switching v odpovédi na
playback konkurence (Simpson 1985).
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Vysledky téchto studii naznacuji, Ze zvySeni rychlosti song switching hraje roli jak
v mezi- tak ve vnitropohlavnich interakcich. Rapidni song switching mize pfitahovat samice
a naopak odrazovat cizi samce ukdzkou velikosti repertodru, vyuzivat sami¢i ndklonnosti pro
variabilitu, nebo hrat roli gradujiciho signdlu v agresivnich interakcich (Langmore 1997).

Song switching je velmi ¢asto doprovdzen song matching a pti vyzkumu interakci by
ném¢l byt jejich vztah opomenut; napt. sykora konladra (Parus major) reaguje daleko mén¢ na
song switching bez zapojeni song matching neZ naopak, tzn. pokud je pfi song switchingu
pouzivén také zpév, ktery je zarovein napodobenim (matching), vyvolava siln¢jsi reakci (Peak
et al. 2005).

2.4.3.2.4. Alternating a overlapping

Jednim z nejzajimavéjSich aspektti samcich vokélnich interakci je nacasovani zpévu.
Nacasovéani produkce muze byt relativné jednoduchou strategii, protoZe poskytuje moznost
specifikovat hodnotu signdlu bez velké variability repertodru. Individudlni rozpoloZeni
jedince v konfliktech pak miiZou druhy s malym repertodrem oznamovat rychlosti zpévu,
piipadn¢ zkracovanim jeho casti. Samci se také mohou pokusit jednoduse vyhnout
soucasnému zpivani. Mohou koordinovat zpév béhem dyadické interakce tak, aby se stiidali
(alternating) nebo piekryvali (overlapping). V extrémnich piipadech muze dojit k prekryvu
kazdého zpévu druhého samce.

Koncept song alternating a song overlapping a s nimi asociovanych typu chovani
ptaki vedl k vytvoreni tif odlisSnych hypotéz: (1) ani jedno chovéani nemd zvlaStni vyznam,
vSechno je to vice méné ndhodny fenomén. (2) oba zpusoby vymeény signdlti maji stejny
vyznam spocCivajici v ureni a oznaceni protéjSku v interakci. (3) signdl rovnéZ oznacuje
posluchace, ale signdlni hodnota obou parametrii je rozdilnd, overlapping reprezentuje veétsi
vzruSeni (nabuzeni) zpévaka (Dabelsteen et al. 1997).

Ackoliv byla moznost vyzkumu funkce ptekryvu (overlapping) pomoci playbacku
navrZzena jiz pred fadou let, velmi mdlo pokusti se problematice skutecné vénovalo
(Dabelsteen & McGregor 1996). Piesto existuje relativné dost ditkazi o pouziti prekryvu
zpévu ve svarlivych interakcich. VétSina studii v terénu se zabyvala signdlni hodnotou song
overlapping u sykory konadry (Parus major), Cervenky obecné (Erithacus rubecula) a u
slavika obecného (Luscinia megarhynchos) (Dabesteen et al. 1996, Dabesteen et al. 1997,
Naguib 1999, Naguib et al. 2006). Tyto pokusy prozradily duleZitost song overlapping ve
stupniovani odpovédi na blizké vzddlenosti. Mennill & Ratcliffe (2004) ukazali, Ze
overlapping u sykory Cernohlavé (Poecile atricapillus) je vyhruznym signdlem s riznymi
dopady na oponentovo chovani. Na mezidruhové udrovni miiZze chovani doprovazejici
nacasovani zpévu znacné kolisat. Napiiklad slavik obecny (Luscinia megarhynchos) béhem
piekryvu zpiva rychleji a preruSuje vice zp&v nez béhem stfidani (Naguib 1999). Sykora
konadra (Parus major) reaguje na overlapping vétsi variabilitou v délce frazi a celkového
zpévu (Dabelsteen et al. 1996). Naguib & Kipper (2006) posunuli znalosti tohoto fenoménu
jeste dal kdyz zjistili, ze slavik obecny (Luscinia megarhynchos) signalizuje miru agresivity
mirou overlappingu, coZ naprosto jasn€ ukazuje na jeho velky vyznam v komunikaci.

Song alternating (stiidani) se zd4 byt dilezitym spiSe na vétsi vzdilenosti. Cervenka
obecnd (Erithacus rubecula) se pii interakcich srivaly projevuje jak stfiddnim, tak
piekryvem — vyuZiva tedy ob¢ strategie za obdobnym ucelem. Zatimco prekryvani se vSak
objevovalo typicky v blizkosti oponenta, alternating byl provddén na jakoukoliv vzdélenost
(Brindley 1991). Je to pravdépodobné ddno omezenou rychlosti ptenosu zvuku vzduchem na
delSi vzdalenost. Pti prekryvani je nejspiS také velmi t€Zké lokalizovat partnera duelu
jednoduse proto, Ze ptici se prekryvaji, zpivaji tedy ve stejnou dobu, a tak jim ¢ini problém
sledovat pozici protéjSku. Problematice pozice a piekryvu se vénoval Poesel & Dabelsteen
(2005). Zkoumali vliv pozice protéjSku na mitfe song overlapping u sykory modftinky (Parus
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caeruleus). Pokud byl prekryv velky a pozice jednotlivych ptdkd se ménila, ptaci byli pfi
zachovani intenzity (Cetnosti) zpévu schopni sledovat zdroj (protivnika) vyrazné pomaleji. To
naznacuje mozny problém lokalizace pifi souCasném vokalnim projevu. Samci strnada lu¢niho
(Miliaria calandra) ptistupovali ke zdroji zpévu pfi playbackovém experimentu zaméreném
na song alternating rychleji a trdvili u n¢j vice Casu, coZ naznaCuje snadnéjS$i nalezeni
protéjsku (Osiejuk et al. 2007).

Za hlavni funkci overlapping a alternating povazuji smérovdni odpovédi a
signalizovani momentdlniho rozpolozeni. Overlapping slouzi pfedevSim k oznamovani
nabuzeni a vzruSeni pii blizkych setkédnich, zatimco alternating je pouZivdn na libovolnou
vzdalenost. Alternating tedy pravdépodobné plni zejména funkci objasnéni pozic rivali a
ndsledné umoziuje signalizaci agrese ve formé overlapping nebo podobnych projevi (song
matching) pii vétSim piibliZeni (Osiejuk et al. 2003). Reakce na overlapping vlastniho zpévu
se 1iS1 v rdmci druhd. Nemusi nutné vyvoldvat agresi, ¢asto ptdk zméni néktery parametr
zpevu, piipadné se snazi o vyhnuti prekryti, coZ miiZze znamenat snahu zabranit agresivnimu
konfliktu.

2.5. Funkce zpévu v mezipohlavnich interakcich

Ptac¢i zpév je velmi rozmanity a jeho funkce v mezipohlavnich interakcich je
predmétem zdjmu védci uz pomérné dlouhou dobu. Mnoho souvisejicich aspekta
v behaviordlni ekologii ptdkli podporuje hypotézu o funkci zpévu coby jednoho z kli¢ovych
mechanisma v parovani. Data na podporu této hypotézy se hromadila po né€kolik generaci.
Hlavnim smyslem kapitoly je shrnout vyvoj pohledu na funkci sam¢iho zpévu v interakci
s opatnym pohlavim a nastinit hlavni teorie, které se zabyvaji fenoménem funkce zpévu v
pohlavnim vybéru.

2.5.1. Vliv pfitomnosti samice na zpév samce

Pozorovani zpévu a s nim spojeného chovani naznacuji, Ze funkce zpévu spociva také
v komunikaci se samicemi. Vrchol frekvence samciho zpévu se objevuje béhem obdobi, kdy
se samci pokouseji naldkat potenciondlni partnerky do svého teritoria, ptipadné pozdéji, kdyz
samice snaseji vajicka (Moller 1991). Jinou, spiSe v§ak komplementarni moZnosti k hypotéze
uvedené vyse je vysvétleni vrcholu samciho zpévu Casové situovaného do obdobi hnizdéni
v souvislosti se snahou samcl zvySit svou fitness skze mimoparové kopulace (EPC).
Vyzkumny zdjem védci nejdiive smétroval k odhaleni skutecnosti, zda ma piitomnost samice
vliv na sam¢i vokdlni chovédni. Po odebrani partnerky zacali samci drozdce mnohohlasého
(Mimus polyglottos) (Logan & Hyatt 1991) a sykory ¢ernohlavé (Parus atricapillus) (Otter &
Ratcliffe 1993) zpivat vice. Po jejich navraceni doSlo zpravidla k obnoveni piedeSlé situace.
Pfitomnost ¢i absence samice ovliviiuje zpé€v i na kvalitativni drovni. Napf. samci jiZ
zminéného drozdce Mimus polyglottos zpivaji v ptitomnosti samice vice variabilné
(Derrickson 1987). Kubanka mala (Tigris canora) v ptitomnosti samice zvySuje uZiti ur¢itych
typt zpévu (Baptista 1978). U vlhovce cervenokiidlého (Agelaius phoeniceus) dochdzi
v pfitomnosti samice k CastéjSimu piepindni mezi riznymi typy zpévu (Searcy & Yasukawa
1990). Samci Spacka obecného (Sturnu vulgaris) zpivaji vice typl zpévu v piitomnosti samice
(Eeans et al. 1993).

Na zdklad¢ vysledkii uvedenych studii mizeme celkem s jistotou fici, Ze samci svou
vokdlni aktivitu méni v zdvislosti na tom, zda je partnerka pfitomna ¢i nikoliv. Jednou
z vyznamnych funkci zpévu je tedyi vdbeni samic. Zmény kvalitativnich aspekti zpévu
v pfitomnosti samic rovnéz poukdzaly na mozny vyznam rtznych C¢asti zpévu pfi interakci
s opa¢nym pohlavim.
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2.5.2. Vliv zpévu na chovani samic

Nyni jiz jisté vime, Ze pfitomnost, pfipadné chovani samic ovliviiuje samci zpév. Stdle
zbyva ukdzat, Ze zpév piimo ovliviiuje i chovani samic — posluchac¢ii. Erikssong & Wallin
(1986) jako jedni z prvnich poskytli data, kterd tuto hypotézu podporovala. Umistili hnizdni
boxy do smiSené populace lejskii ¢ernohlavych (Ficeduala hypoleuca) a lejskii bélokrkych
(Ficedula albicollis), vybavili kazdy box vycpaninou samce a do n¢kterych umistili nahravku
zpévu. Samice navstévovaly vice boxy s nahrdvkou neZz bez nahravky. Podobné tomu bylo u
mnoha dalSich druhli napt. u Spacka obecného (Sturnus vulgaris) (Mountjoy & Lemon 1991),
sttizlika zahradniho (Troglodytes aedon) (Johnson & Searcy 1996) a dalSich.

Rovnéz efekt zpévu na samici reprodukcni chovéani byl demonstrovdn na fadé druha
ptaki. Hinde & Steele (1976) dokdzali, Ze samice kandra (Serinus canaria) zvysi aktivitu pfi
stavéni hnizda, jsou-li vystaveny zpévu samce. Samice SpaCka obecného (Sturnus vulgaris)
kladou snizku diive, pokud jejich samec vice zpivd (Wright & Cuthill 1992). Zpév také
provokuje samice k typickému ptredkopulacnimu chovéni, pfi kterém se samice piikr¢i a
zvedne ocas v oCekdvani kopulace, Casto za doprovodu tiepani kiidel a pfedkopulacniho
voléni.

Je tedy zjevné, Ze zpév hraje roli jak v upoutdni pozornosti samic, tak v ovliviiovani
jejich chovani a stimulaci v dob¢ hnizdéni.

2.5.3. Zpev jako kli¢ k pohlavnimu vybéru

Vv s

vvvvv

Kvalitni samec muZe poskytovat napf.lep$i rodiCovskou péci, mlze disponovat lepsi
schopnosti efektivné branit a udrzet teritorium, 1épe Celit predatoriim nebo poskytnout kvalitni
geny, které budou pfeddny potomkim a zvysi jejich schopnost ptezit (napt. Searcy &
Yasukawa 1996). Ma-li byt zpév klicem samic v hodnoceni potenciondlnich partnerii
v pohlavnim vybéru, musi tedy néjakym zpisobem reflektovat sam¢i kvality. Zpév je tedy
znakem nabyvajicim riznych hodnot u odliSnych jedinci. Tyto hodnoty by pak mély
korelovat s vlastnostmi, jeZ jsou stiedem zdjmu opacného pohlavi. Pokus o shrnuti
nashromdzdénych poznatki reprezentuje Tab. 1.

Aby samice mohly vyuZit jako nastroj pohlavniho vybéru pravé zpév, je nezbytné, aby
nemohla byt vlastni prezentace zpévem zneuzita podvodniky, tedy samci, kteii cht&ji
ukazovat kvality, jichZ nedosahuji. Hodnovérnost signélu jako indikétoru dulezitych vlastnosti
jedince musi byt né¢jakym zptisobem chranéna proti zneuziti. Asi s nejlepSim mechanismem
udrZujicim vérohodnost signdlu pfisel Zahavi (1975). Tvrdil, Ze signdl je diivéryhodny tehdy,
je-li ndkladny. Hodnota signdlu se tedy zvySuje s ndkladem na né&j vynaloZenym. Pokud je
poplatek za signalizaci na dané drovni pro odli$né jedince rizné ndro€ny, pak je riznd i
optimdlni signdlni hladina pro kvalitativné odlisSné jedince. Pokud Zahaviho mechanismus
plati, pak si samice mohou dovolit diivéfovat vérohodnosti zpévu, protoZe ne kazdy jedinec si
dobie zpiva.
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2.5.3.1. Energetickd naro¢nost zpévu

Zahaviho teorie handicapu je vyznamnym kandiditem na vysvétleni evolu¢niho
pozadi pro samici preference zaloZené na zpévu. Ma vSak zpév skute¢né vliv na celkovou
energetickou bilanci ptdka? Vysledky laboratornich studii ukazuji, Ze ndro¢nost zpévu na
energii ziejmé piiliS vyznamna neni (Ward et al. 2003, Ward et al. 2004). V tomto ohledu
skeptické studie vSak spoléhaji na vysledky testli v laboratofi, kde ptiaci obecné nezpivaji
s takovym nasazenim jako v pfirozeném prostfedi. Vysledky pokust, pii nichZ byli ptéci
piikrmovéni v terénu, ukazuji, Ze doddvka energie v podobé potravy zvySuje rychlost zpévu
samcil (Searcy 1979, Gottlander 1987). Srovndvaci analyzy vychdzejici z vice taxonomickych
skupin ukazuji, Ze druhy s vysokou metabolickou rychlosti maji menSi celkovou produkci
zpévu (Nowicki & Searcy 2004), coz naznaCuje energetickou limitaci hlasové produkce.
BohuZel piimy test skute¢nych energetickych ndkladii zatim proveden nebyl. Je tieba si také
uvédomit, Ze piestoZe piima produkce zpévu energeticky narocna piili§ neni, mohou zde hrat
roli jeSt¢ nékteré dalsi faktory. Energetickd ndro¢nost zpévu nemusi nutné zahrnovat mnoZzstvi
spalené energie béhem hlasové produkce. Zpév muiiZze byt ndro¢ny Cisté z asovych divodu.
Hledani potravy je totiZ zjevné dost Spatné slucitelné se zpivanim na néjaké vysoké vétvi. A
tak samci, ktefi si mohou dovolit dlouze zpivat, jsou bud’ rychli, a tedy Sikovni v hledani
potravy, nebo maji kvalitni teritorium poskytujici jim dostatek zdrojl, ¢imz se sniZuje ¢as na
jejich hledani. Ndklady v podob¢ néjaké energetické investice nemuseji byt do aktudlniho
fenotypového projevu (v naSem piipadé zpévu) vloZeny v dobé, kdy je znak ,,pouzivdn‘ - viz
predchozi piiklad. Investice mohla byt vloZena v obdobi vyvoje jedince, piipadné v Case, kdy
se jedinec znakem jiZ neprojevuje (Gil & Gahr 2002).

2.5.3.2. The developmental stress hypothesis — hypotéza vyvojového stresu

Nowicki spolu s kolegy (1998) popisuje investici v rané fazi vyvoje jedince ve své
hypotéze potravniho stresu (nutritional stress hypothesis). Hypotéza nastifiluje moznost, Ze
ucené znaky zpévu (dulezity aspekt v sam¢im repertodru) mohou slouzit jako hodnovérny
signdl indikujici sam¢i kvality, protoZe mozkové struktury, leZici na pozadi schopnosti ucit se
a produkovat zpév, trpi nejvice nedostatky, které souviseji s pfisunem potravy. Jedinci se
mohou liSit jak ve velikosti stresu, jemuZ byli v mladi vystaveni, tak ve schopnosti se s nim
vyrovnat. Pokud je jedinec v dospélosti schopen zpivat na vysoké trovni, pak se v mladi bud’
dobie vyrovndval se stresem, kterému celil, nebo mél tak kvalitni rodice, Ze nebyl n¢jakému
stresu vliibec vystaven. Oba piipady vypovidaji o dobrych kvalitidch samce, protoZe v druhém
ptipad¢ je dosti pravdépodobné, Ze geny rodicli pro kvalitni péci o potomstvo disponuje také
on. Sparovanim s takovym samcem samice urCit¢ tratit nebude, protoZze bude mit bud
Zivotaschopné potomstvo, nebo samce, jenZ se umi dobie postarat. Je to tedy kazdopadné
velmi prospesné pro jeji fitness (Nowicki & Searcy 2004).

Buchanan et al. (2003) vSak argumentovali, Ze 1 jiné faktory, nez jen podvyZiva,
mohou ovliviiovat vyvoj mozku a tak navrhli pfejmenovani hypotézy na hypotézu vyvojového
stresu (developmental stress hypothesis). Asi nejvhodngjSim piikladem byla mira parazitce
béhem ranného vyvoje. Parazité dtocici na mladé ptaky maji rizné Skodlivy efekt. Vliv
paraziti muze byt nékdy obdobny jako u podvyzivy, nebot’ ti bud’ pfimo odnimaji mladéti
zdroje nezbytné pro kvalitni rozvoj skrze sani krve, nebo stoji za zvySenymi energetickymi
ndklady v podobé& usili vynaloZzeného k obran€ proti nim (Sheldon & Verhulst 1996).
Schopnost ptaka zpivat je prokazateln¢ negativné korelovand s mirou parazitace i v dospélosti
(Buchanan et al. 1999). Garamszegi et al. (2003) nalezl korelaci mezi velikosti Fabriciovy
burzy (bursa Fabricii) a hladinou T-lymfocith s velikosti repertodru u zebiicky (Teanopigya
guttat)a a strnadce zimniho (Junco hyemalis) (Garamszegi et al. 2003). Mnoho typl stresu
muze hrat roli ve vyvoji mozku ptaki, a tak i jejich schopnosti se ucit. Z tohoto hlediska
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miZe tedy hlasovy projev samcii reflektovat jejich kvality, pokud ov§em ndroc¢nost zvukové
produkce piimo souvisi s kvalitami mozku, které neni levné vybudovat.

Testovéni této hypotézy bylo treba rozdélit do nékolika ¢asti. Zaprvé bylo tieba zjistit,
zdali ma stres ve vyvojové fazi trvaly vliv na mozkové struktury, véetné¢ pamétovych struktur
a téch odpovédnych za hlasovou produkci. U strnadce moktadniho (Melospiza georgiana) ma
kratké vystaveni nedostatku potravy v prvnich par tydnech méfitelny a trvaly vliv na struktury
pfedntho mozku RA (robustus archistriatalis) a HVC (high vocal center) (Nowicki et al.
2002), které jsou odpovédné za zpév. Za druhé, stres musi ovlivilovat ty znaky zpévu, které
samice vyuZivaji pro pohlavni vybér. Dautrelant et al. (2000) zjistil pozitivni korelaci mezi
velikosti repertoaru a délkou tarsu u sykory modiinky (Parus caeruleus). Délka tarsu je
zndmym ukazatelem nedostatku potravy v mladi. RovnéZ rtist pefi u mlad’at je pfimo ovlivnén
mnozstvim piijimané potravy. U rdkosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus) koreluje
rust pefi v mladi s mnoZstvim slabik v repertodru dospélce (Nowicki et al. 2000). Samci
Spacka obecného (Sturnus vulgaris) vystaveni stresu ve fazich citlivych pro vyvoj méli
v nésledujicim roce celkové nizsi produkci zpévu, a to nejen celkovy €as strdveny zpévem, ale
také pocet a délku jednotlivych zpévi. Délka zpévli je pfitom jednou z kliCovych
charakteristik pfi sami¢im vybéru (Mountjoy & Lemon 1996,1997, Gentner & Hulse 2000,
Buchanan et al. 2003). Podobné¢ je tomu u zebficek - pfi nedostatku potravy ve vyvojove
dilezité fazi je negativné ovlivnéna délka zpévu, frekvenéni rozsah a pocet slabik u
jednoro¢nich samct (Spencer et al. 2003).

2.5.3.3. Zpé&v jako adrenalinovy sport

Kromé pifimé energetické naroCnosti zpé&vu a nakladnosti na cerebralni struktury
odpovédné za zpév je tieba jeSté¢ zminit posledni formu ,,poplatku‘. Patii do ni vSechny
nasledky, kterym ptdk Celi, protoZe zpival. Byla vyslovena hypotéza, Ze Cestnost signdlu je
zarucena skrze neustdlé socidlni procesy, pfi kterych ptéaci signalizuji své kvality. Pfi tomto
chovéni jsou vystaveni utokiim jinych samcti, jenZ se snazi ziskat dominantni postaveni, které
v dob¢ pdrovéni a ustanovovani teritorii hraje dulezitou roli. A tak zpivajici samec je pro
samici atraktivni Cisté z toho diivodu, Ze si miiZe dovolit zpivat, protoZe mezi ostatnimi samci
obhdji své postaveni. Energetické ndklady na obhajobu postaveni v socidlnim Zebticku
vyvolané zpévem nejsou jedinym nasledkem hlasového projevu. Preddtofi mohou znamenat
nebezpeci, jemuz samci musi Celit, protoZe na sebe upozoriiuji zpévem. Recentni studie
ukdzaly, Ze nekteré druhy preddtort, napt. chaluha Stercorarius antarctica, lokalizuji koftist
podle hlasovych projevl (Mougeot & Bretagnolle 2000).

2.5.3.4. Zpév vypovida o véku, pavodu a socidlnim postaveni

Velikost repertodru, piipadné jiné aspekty ptactho zpévu, vypovidaji o véku
(O’Loghlen & Rosthstein 1995), ktery je dulezity pti pohlavnim vybéru. Sdileni zpé€vu (song
sharing) nebo uZziti zpévu v interakcich (song matching, alternating) miZe vypovidat o
odhodlani v sam¢ich socidlnich interakcich, a tedy o kvalitich samce. Sami¢i vybér je pak
zaloZzen na zpévu, jenZ vtomto piipadé vypovidd o agresivit¢ a sni spojené sile
signalizujiciho ptdka. Song sharing tizce souvisi s dialekty, které n¢které druhy vytvareji i na
relativné malém uzemi (Marler & Tamura 1962). Schopnost sdileni dialektu mtiZze vypovidat
o kvalitdich samce. Dialekty jsou zachovavany pomérné¢ dlouhou dobu a samci neschopni
zpivat ustanovenym dialektem nejsou akceptovani jako sousedé, a tedy povazovani za
naruSitele. Divodem, pro¢ se konkrétni samec neni schopen naucit mistnimu dialektu, maze
byt napiiklad jeho plivod ze vzdalengjSich lokalit. Samice tedy bude téZit ze sparovani se
samcem zpivajicim mistnim dialektem, protoZe je pravdépodobné, Ze je mistni a jeho geny
jsou 1épe adaptované na zdejsi prostifedi (Nottebohm 1972). Tato teorie ma vSak nedostatky.
Nékteré druhy se uci zpévu az v druhém roce Zivota nebo po opusténi domovské lokality a
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proto zpév jako takovy neni Upln€ dobrym ukazatelem alel adaptovanych na dané prostredi
(Babtista & Morton 1988). Druhy rozpor lze nalézt u druhi, u nichZ geografické rozdily ve
zpévu jsou pozvolné (klindlni), a tak maji samice jen malou Sanci, Ze se b&hem Zivota
dostanou za hranice aredlu domovského zpévu. Tieti rozpor spocivd v nedostatku dikazii o
tom, Ze by cizi zpév mohl znamenat né¢jakou nevyhodu (Nowicki & Searcy 2005).

2.5.3.5. Fischeriiv mechanismus a senzorickd zaujatost

Existuji dvé dalsi hypotézy, jez mohou vysvétlit vybér samice pro urcity signal. Oproti
ostatnim teoriim nezahrnuji energetickou ndkladnost, a tak jsou alternativami Zahaviho teorie
handicapu. Fischeriv mechanismus popisuje preference pro urCity fenotyp jen na zdklade
korelace samiciho genotypu s danym sam¢im znakem. Oba faktory, jak preference, tak znak,
se zveliCily v pribéhu evoluce. Nékteré druhy skutecné disponuji velmi obsahlymi repertodary,
ale zda-li je to pozustatek bezicelného zveliCcovani ndsledkem pohlavniho vybéru nelze
v soucasné dobé tici (Nowicki & Searcy 2005).

Druhé mozZzné vysvétleni poskytuje hypotéza senzorové zaujatosti. Hypotéza je
zaloZena na predpokladu, Ze samici preference pro samci znaky jsou neadaptivni nésledek
samicich senzorickych a neurobiologickych mechanismu, jeZ jsou adaptovdny vV jiném
kontextu (Ryan & Rand 1993).

Mné osobné se zda, Ze Fischerova hypotéza dobie vysvétluje rozvoj excesivnich
repertoarti u nékterych druhti, které jsou schopny zpivat stovky typti zpévu. Ty se zdaji byt
zbyte¢né vzhledem k pfedpokladanému omezenému poctu komunikacnich funkci, ke kterym
mohou byt vyuZzity. Ostatni otdzky, souvisejici s pohlavnim vybérem a zpévem podle mého
nazoru nejlépe vysvétli Zahaviho teorie handicapu.

2.5.4. Prvky zpévu ovlivaujici samici vybér

Neni velkym pifekvapenim, Ze ne vSechny druhy vykazuji preference pro stejné
charakteristiky zpévu. Pokus o shrnuti dosavadnich poznatkli poskytuje Tabulka 2. Piestoze
amice upiednostiiuji velmi Siroké spektrum znaki ve zpévu, lze je roztiidit do Ctyt zdkladnich
kategorii. Patii mezi n¢ celkova produkce (song output), komplexita, kvalitativni znaky zpévu
(song performance - vokalni schopnosti) a lokdlni struktura. Udrzeni vypovédni hodnoty
signalu jednotlivych kategorii je diskutovana v podkapitole 2.5.3..

2.5.4.1. Celkova produkce zpévu

U mnoha druhti samice jednoduse preferuji samce, ktefi vice zpivaji. Samci Spacka
obecného (Sturnus vulgaris) zpivajici déle ziskédvaji difve partnerku a Casto jich maji také vice
(Eeans et al. 1991). Samci sykory modfinky (Parus caeruleus) vyluzujici delsi zpév jsou
mldd’at vlastnich partnerek Kempenaers et al. 1997). Samice strnadce bélohrdlého
(Zonotrichia albicollis) v laboratoti reaguji vice na dlouhy zpév samce (Wasserman &
Cigliano 1991). Neékteré druhy preferuji samce zpivajici rychlejSim zpévem. Rychleji
zpivajici jedinci lejska Cernohlavého (Ficedula hypoleuca) se rychleji paruji (Gottlander
1987). V laboratofi vyvoldva casné€jsi odpovéd’ u samice zebficky pestrd (Taeniopygia
guttata) rovnéz rychlejsi zpév (Collins et al. 1994).

Prestoze vysledky nékterych vyzkumu zpochybiiuji energetickou nendrocnost zpévu
(viz vySe), samice n¢kterych druhii voli podle schopnosti samce produkovat néjakym
zpusobem co nejveétsi mnozstvi zpévu. Musi tedy existovat néjaké hladiny v celkové produkci
dané energetickou penalizaci, které rozlisi kvalitni od mén¢ kvalitnich samcti. Produkce zpévu
je tedy bud’ energeticky, nebo Casové ndroc¢nd. Ptici, ktefi vice zpivaji, jsou také vice
vystaveni agresivnim interakcim a predaci. Je mozné, Ze turoven zpévu v tomto piipadé
vypovida o nestejnych kvalitich samcii u riznych druh.
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2.5.4.2. Komplexita

Jedna z nejCastéji zminovanych preferenci spocivd v uptfednostiiovani velikosti
(komplexity) repertodru. Komplexita miize byt méfena rozmanitymi zpusoby (viz kapitola
Klasifikace vokalizace). U jedincti daného druhu se méii zpravidla podle poctu typl zpévu,
piipadné konkrétnich slabik. Samci rdkosnika prouzkovaného (Acrocephalus schoenobaeus)
s vétSim poctem slabik ve zpévu se diive paruji (Buchanan & Catchpole 1997). Pocet slabik
ma vliv na ziskdvani EPC u rdkosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus) (Hasselquist et
al. 1996), stejn¢ jako na pocet partnerek (Forstmeier & Leisler 2004). Pocet partnerek u
vlhovce cCervenokiidlého (Agelaius phoeniceus) koreluje zase s poctem typu zpévu
(Yasukawa et al. 1980). Samice strnadce zpévného (Melospiza melodia) vykazovaly v
laboratoii vice predkopula¢niho chovani v reakci na vice typt zpévu (Searcy & Marler 1981,
Searcy 1984), stejné je tomu i u sykory konadry (Parus major) (Baker et al. 1986). Samice
uvedenych rakosnikl se chovaji stejné, ale v odpovédi na velky pocet slabik.

Na rozdil od celkové produkce zpévu se velikost repertodru obtiznéji vysvétluje jako
indikétor kvality, protoZe neni upln¢ jasné, jak by mohla byt komplexita zpévu produkéné

Vv s

Fischerova mechanismu.

2.5.4.3. Vokalni schopnosti

Hlasové zdatnost samce spociva v kvalité jeho zpévu, tedy v dovednosti produkovat
hlasové naro¢né komponenty repertodru. Zda se, Ze existuji urcité fyzikdlni a fyziologické
mantinely hlasové produkce, jejichZ disledkem je mj. existence rozdild v kvalit¢ zpévu
jednotlivych samct. Tyto rozdily spocivaji pfedevSim ve schopnosti piiblizit se témto
hranicim. Objevuje se stdle vice dilkkazi o kvalitich samcu, reflektovanych v hlasovych
schopnostech (Vallet et al. 1998). Samice kandra (Serinus canaria) preferuji samce schopné
zpivat urCitou tfidu komplexnich slabik (Vallet & Kreutzer 1995). Samec budnicka temného
(Phylloscopus fuscatus) je uptednostiiovan podle schopnosti udrZet neustale velkou amplitudu
u co nejvetsi pocet slabik (Forstmeier et al. 2002). Zpév velmi dobrého partnera u strnadce
frekvencni rozsah (Ballentine et al. 2004). Biomechanika stojici za poslednim piikladem je
velmi Casto diskutovana. Dochazi zde k trade off mezi frekvenénim rozsahem a rychlosti
zpévu. Produkovat zpév o vysoké frekvenci je narocné, protoze samci musi hodné otvirat
zobdk. Pritom se zmensSuje vokdlni trakt a zvySuje jeho rezonanci frekvence. K produkci nizké
frekvence musi byt zobdk otevien jen malo, coZ prodluZuje vokélni trakt a sniZuje rezonan¢ni
frekvenci. Pro produkci slabik obsahujici Siroky frekvencni rozsah musi samci otvirat a
zavirat zobdk pod Sirokym uhlem. Jak se rychlost zpivani zvySuje, zbyva ¢im dal tim méné
Casu na otvirdni a zavirdni zobdku. Tak vznikd piekdzka pro rychly zpév s velkym
frekvencnim rozsahem. Samci s nejlepSimi péveckymi schopnostmi z pohledu samic se
pohybuji co nejblize hornimu mantinelu, zpivaji tedy co nejrychleji a sco nejvetsSim
frekvencnim rozsahem (Nowicki & Searcy 2005).

2.5.4.4. Lokalni struktura

Dals$im, a také poslednim diskutovanym aspektem samiciho pohlavniho vybéru, je
lokdlni struktrura. Ta souvisi se zndmosti ur€itého zpévu. Tyka se predev§im geografické
variability. Rozdily ve zpévech ptdkl stejného druhu se zvétSuji se vzdalenosti lokalit, ¢imz
mohou vznikat mistni dialekty, které mohou hrét roli v pohlavnim vybéru a také pii udrzovani
filopatrie. U vétSiny druht je vSak rtznorodost spiSe postupnd (klindlni) a je zjevnd aZ na
znacné vzdalenosti (Searcy et al. 2002). Kazdopddné samice preferuji samce se zndmym, tedy
lokalnim zpévem (Nowicki & Searcy 2004). RozieSeni problematiky volby samic na zakladé
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lokdlnich, ¢i zndmych zpévil od téch nezndmych je zatim velkou nezndmou a samoziejmé
tedy neexistuje Zzadné univerzalni vysvétleni pro nastaveni pohlavniho vybéru timto smérem.

2.5.5. Existuje univerzalni hypotéza?

Z dikazti nashromdzdénych pfi jednotlivych experimetech vyplyvd, Ze neexistuje
vSevysvétlujici hypotéza samicich preferenci v pohlavnim vybéru. Samice riiznych druhii
preferuji rizné znaky zpévu, které, jak se zd4, mohou reflektovat rtizné kvality samce.
Charakteristiky, jeZ jsou stfedem zdjmu samic, se pak odraZeji v reprodukéni tspéSnosti
samci 1 samic. Pokud néjakda sami¢i volba zvysi jeji fitness, pak existuje velkd
pravdépodobnost, Ze jeji volbu budou opakovat jeji dcery. Synové pak budou sdilet znaky, jez
budou voleny dalSimi generacemi samic. Takovy znak a zaujatost pro néj se muze rozvinout
v excesivni struktury, jeZ daji vzniknout velkym repertodriim c¢itajicim stovky typd zpévu.
Celkov¢ se mi zdd nejpravdépodobné;jsi platnost Zahaviho teorie, kterd mohla stat na pocatku
ustanoveni preferenci. Nédsledné ptevlddnuti urcité volby u nékterych druhl urcilo smér
evoluce ziejm¢e mj. podle Fischerova mechanismu.

3. Par slov zavérem

Na zdklad¢ vysledkii vyzkumu behaviordlni ekologie za n¢kolik poslednich desetileti
lze celkem s jistou tvrdit, Ze hlavni funkce ptaciho zpévu spociva v teritoridlnich samcich
interakcich a v pohlavnim vybéru skrze samici vybér partnera. Pochopeni funkénich aspekta
ptaci komunikace dava dobry zdklad pro porozuméni evoluce zpévu jako znaku.

V této C4sti prace jsem se pokusil postihnout rozsdhlou problematiku ekologie ptaciho
zpevu a tak poskytnout na relativné malém poctu stranek uceleny soubor informaci vypovidaji
o sou€asném i minulém vyzkumu ptaciho zpévu a shrnout tak dosavadni troven znalosti, od
kterych je mozné se odrazit do dalSiho rozvoje jednoho pro mé z nejkrasnéjSich obori
biologie, tedy behavioralni ekologie.
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Funk¢ni a geograficka variabilita zpévu hyla rudého
(Carpodacus erythrinus)

1. Uvod:

Vyznamnym fenoménem v problematice zpévu mezi pévci je variabilita dand
geografickym vyskytem (Leader et al. 2000). Pokud dosahuje druh velkého zemépisného
rozSiteni, je méalo pravdépodobné, aby se setkdvali jedinci ze vzdalenych ¢asti aredlu, dokonce
vznikd redlnd Sance izolaci jednotlivych populaci. Ziistanou-li dvé populace relativné dlouho
izolované, miiZe vznikla situace vést aZ k speciatnim procesim a vznikid dvou odd¢lenych
druhti, (Slabbekoorn & Smith 2002). Jednim ze znaki, ktery mizZe speciacni procesy vyrazné
akcelerovat je i zpév: vzddlené populace mohou vyvinout velmi odlisSné formy akustické
komunikace a jedinci ze dvou takovychto distantnich populaci se pak jiZ nerozpoznavaji.
Jednim z nejcastéjSich modeld, podle néhoz speciacni procesy v takovém piipadé probihaji, je
parapatrickd speciace jejimZz hlavnim hnacim mechanismem byva nejcastéji proces
nendhodného pafeni (assortative mating) (Irwin 2000).

Variantdim ve zpévu, danym makrogeografickym rozloZzenim populaci, fikame
regiolekty, pokud zabranuji typickému druhovému rozpoznavéni. Oproti tomu dialekty, které
jsou diny rovnéZz geografickym rozloZzenim, nezabranuji vnitrodruhovému rozpozndvani
jedinct. Dialekty jsou sdileny lokdlnimi populacemi, pfi¢emz hranice mezi jednotlivymi
populacemi pouZivajicimi odliSné dialekty jsou obvykle neostré a existuji i piechodné z6ny.
Vznikd mozaikovité rozlozeni dialektil, v rdmci n€j se ptaci pozndvaji a jsou schopni se spolu
rozmnozovat (Martens 1996). Mistni zpév se zpravidla pifeddva z generace na generaci
ucenim (Linch 1996, Payne 1996).

Rozlozeni zpévu populace na mikrolekty je jeSté ponckud jemnéjsi. Do ptislusSného
mikrolektu se fadi samci, ktefi hnizdi ve vzdjemné blizkosti a sdileji spolu rizné velké Casti
repertoaru (Martens & Kessler 2000).

Hyl rudy (Carpodacus erythrinus) vydava relativné jednoduchy a nekomplikovany
zpev (Bjorklund 1989). Bjorklund (1989) zkoumal zpév tohoto druhu v centrdlni Casti
Svédska (Rattvik) v letech 1986-1988. Ve svych vysledcich popisuje kromé individudlni
variability a kvalitativnich zmén zpévu u konkrétnich jedincti v n€kolika po sob¢€ jdoucich
sezonach také existenci dvou typil zpévu. Prvni - kratky a hlasity, jimz samci prezentuji svou
ptitomnost, druhy - dlouhy a tichy, ktery je podobny u vSech samct. Druhy typ zpévu podle
Bjorklunda zacind slabikami obdobnymi hlasitému kratkému zpévu. Je vSak tissi, a tedy
nendpadny. DelSi a tis$$i hlasovy projev povazuje za “duel song®, pouzivany pii konfliktech,
piipadné pfi prvnim pfistupu samice. NavrZzené funk¢ni rozdily obou hlavnich typl zpévu
vSak dosud nebyly testovany. Makrogeograficky popis zpévu hyla byl stfedem zdjmu
Martense a Kesslera v devadesatych letech (Martens & Kessler 2000). Hyl rudy vytvéii na
Sirokém aredlu svého rozsiteni nékolik poddruhti. Cilem price bylo popsat regiolekty,
piipadn¢ dialekty, které mohou v extrémnim piipad¢ indikovat proces speciace. Pies urcité
rozdily ve zpévu nebyla zjiSténa statisticky signifikantni hranice mezi poddruhy, a tak se
nezdd, Zze by bylo mozné mluvit o existenci regiolektii. V souvislosti s niZe zmiflovanou
expanzi druhu na zdpad se zabyvd price také mikrogeografickymi rozdily. Jsou popisovany
celkem tii populace, a to z Nizozemi, Svédska a také z Ceské republiky z oblasti Vltavského
luhu, jiZ je vénovadna nejvétsi pozornost. Pii zjiStovani hlasovych charakteristik populace
podchytili autofi 6 mikrolektd nepravidelné rozloZenych po celém tzemi studované lokality
(Obr. 16).

Akustickou analyzou zpévu studovaného druhu se zabyval jeSt€¢ Zvonov (2004).
Srovnaval zpeév dvandcti jedincii z moskevského regionu nahrany v roce 2003. Studie je Ciste
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popisnd a poskytuje jen minimélni informace, které by umoZznily pohled do problematiky
zpevu hyla rudého na studovaném tzemi.

Cilem této casti prace je shrnuti vysledkd vlastnich vyzkumi nékolika aspektii vokalni
komunikace hyla rudého zlet 2005 — 2007 z oblasti Vltavského luhu. Ten byl zaméten
predevsim na podchyceni velikosti repertodru, ovéfeni vyznamu dvou hlavnich typt zpévu a
mikrolektovou, pfipadné dialektovou, charakteristiku subpopulace daného tzemi. Vlastni
vysledky se pokousim porovnat se ttemi piedeSlymi pracemi. Na jejich zakladé a v propojeni
s vlastni studii se snaZim vyvodit obecné makrogeografické schéma, vypovidajici o funkci
typt zpévu u hyla rudého.

2. Metodika:

2.1. Studovany druh a zkoumand populace

Hyl rudy je maly (23g)
pénkavovity  palearkticky  pévec
(Obr. 2.), ktery migruje v rdmci
celého svého aredlu rozsifeni, a jako
vétSina  jeho  pifibuznych  h&ji
teritorium pouze v dobé hnizdéni.
V poslednich padesati letech doslo
k roz§itfeni jeho aredlu na zapad, a
tak  vzniklo mnoho  populaci
napiiklad v Némecku, Nizozemi, na
Britskych ostrovech a v neposledni
fadé také v Ceské republice (Martens
& Kessler 2000). V nové
okupovaném  regionu  ve stfedni
Evrop¢ se  zformovaly  malé
izolované populace, Casto Citajici
mén¢ nezZ deset pard. Pomérné
vyjimeénou Vvtomto smeéru je
populace obyvajici oblast
Vltavského luhu na hranici NP
Sumava, kterd &ta zhruba 60 — 80 hnizdicich part (Martens, Kessler 2000). Cela ceska
populace &itd 1300-2000 parti (Stastny et al. 2006).

Vyzkum jsem provadél v letech 2005-2007 prave na Sumavské populaci v izemi mezi
obcemi Pernek a Volary na hranici Sumavského ndrodniho parku (Obr. 3.). Druh zde
uptfednostiuje podmacené travnaté plochy a baziny v okoli fek s roztrousenymi stromy a
lesiky. Vé&tsi hnizdni lokality jsou oddéleny pastvinami, zemé&délskymi plochami, pfipadné
lesy. Hnizdo se nejCastéji nachdzi v kefovitych porostech tavolnikti vrbolistych (Spirea
salicifolia). Ptaci hnizdi jednotlivé 1 ve skupinkdch také ve vesnicich a v okoli silnic, kde
zpivaji z korun vysokych stromt. Hyl rudy k ndm pfilétd mezi 15.-20. kvétnem, k hledani
partnerti dochdzi v prvnich nékolika dnech po piiletu samic (pfilétaji o nékolik dni pozdé&ji).
Kladeni zacind piiblizn¢ na prelomu mésice kvétna a Cervna. Mladi ptici ze sledované
lokality se do mista narozeni po zimovéni nevraceji. Za nékolikaleté obdobi intenzivniho
krouzkovani se navritil jen jeden samec a to az po tiech letech od vylétnuti z hnizda
(Schnitzer in verb.). U starych jiz diive rezidentnich ptakl je ndvratnost zjiSténd na zdklade
krouzkovani-piiblizn¢ 30% (Albrecht in verb.)

Obr. 2. Samec hyla rudého z mikropopulace
zépadné od Slunecné.
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2.2. Terénni prdce

| ,f"'“'" A - K nahrdvani samct jsem vyuZzival digitalni
W g Ty )|~ ™ minidiskovy walkman Sony MZ-RHI/B, Hi-MD
% Dt S/ - s mikrofonem Panasonic RP-VC 151E-S opatienym

plastovym kondenzorem. Nahrdvani jsem zaCal na
lokalit¢ s vyskytem nejpocetnéj$i mikropopulace
(cca 20 part) nachazejici se piiblizn¢ 1,5 km
zédpadnim smérem od Slunecné v nivé feky Vltavy
(Obr. 4.). Pfi prvnim roce studii, jsem si jeji
uniformitou ve zpévu nebyl vibec védom, a tak
vyzkum spocival pouze v nahravani kazdého samce,
kterého jsem slySel. V druhé sezoné, jiz velmi dobie
obezndmen s variabilitou zpévu a hnizdni biologii
hyla rudého na lokalité, jsem mohl zacit cilené
nahrdvat samce pfi urcitych interakcich (Obr. S.).
Na zdklad¢ materidlu ziskaného v roce 2006 jsem
pomoci softwarovych tprav (viz nize) vytvofil
nahravky se dvéma typy zpévu., které byly v roce
2007 pouzity k testovani reakce samcii na dva

= el 2GS
‘-ﬁStozec N

Ft

zékladni typy zpévu (dlouhy a krétky).
Obr. 3. Vltavsky luh mezi obcemi Pokusy se odehrdvaly mezi 6. a7z 11.
Volary a Pernek: studijni plocha. hodinou rdno, tedy v dob& nejvétsi aktivity samcil.
K pokusu byla vyuzita atrapa ze sddry, na niz

samci bez pritomnosti zvukového playbacku zpévu naprosto nereagovali. Atrapa byla
umisténa do konstantni vysky dvou metrti nad zemi, zpravidla do kefe tavolniku, pfipadné do
nizké vrby (Obr. 6) do blizkosti zpivajictho samce. Béhem pokusu byl v tésné blizkosti
atrapy poustén playback obou nahrdvek. Design pokusu spocival v tfi minuty trvajicim
piehrdvani zdznamu jednoho typu zpévu. Poté ndsledovala desetiminutovd pauza a po ni
piiSel na fadu druhy typ zpévu, ’
ktery trval rovné€Zz 3 minuty. Pofad{
pirehrdvanych dvou typu zpévu
jsem pravidelné stfidal, abych
zabranil mozné chybé. Ta by
mohla nastat, pokud by pro samce
bylo smérodatné specifické potadi
za sebou jdoucich nahrivek.
PreruSeni potenciondlni  vazby
mezi obéma  playbacky je
nezbytné, protoze se ptame na
rozdil mezi danymi dvéma typy
zpévu. V pribéhu tfiminutového
pokusu jsem zaznamendval :
veSkerou pohybovou a hlasovou [EEE2
aktivitu samce na digitdlni zvukovy
nahrava¢. Nahravani zaCalo vzdy se  Obr. 4. Vltavsky luh zdpadné od Slunecné: letecky
spusténim playbacku, samotny pokus  snimek.
vSak zacCal az s pocéatecni aktivitou
samce. Pohybov4 aktivita samce béhem pokusu byla zaznamendvdna ve formé zmén
vzdalenosti samce od atrapy, piipadné v mife agresivity vyjddiené nélety nebo fyzickym
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napadenim atrapy. Nalet jsem definoval jako let samce pfimo smérem k atrapé, pii ¢emz
samec zménil smér tésné pred atrapou, a tedy nedoSlo k napadeni. Pokud doslo k vyruSeni
samce néjakym jinym mnou zaznamenanym faktorem (jiny samec, jiny vyzkumnik), musel
byt pokus pferusen a nebyl zahrnut do vyhodnoceni. Pivodni zdmér pocital s provedenim
tiikrat deseti experimentll na stejném mnozstvi samct, a to 10 v dobé parovani, 10 béhem
stavéni hnizda a 10 bchem sezeni ¢i krmeni. NaneStésti
naroCnost pokusu byla daleko vétsi nez jsem ocekdval. Samci
hyla velmi neradi spolupracovali, a pokud uZ se opravdu
spolupracovat snazili, pfiletél jiny samec, ktery cely pokus
znehodnotil. Pokud se pokus povedl, ndsledoval odchyt samce,
kterého jsem barevné znacil individualni kombinaci barevnych
krouzk, abych mél ptehled o jiZ pokusovanych jedincich.

Pro podchyceni variability zpévu v SirSim geografickém
meéfitku bylo vroce 2006 provedeno transektové nahravani
zpévu co nejvétsiho poctu hylich samcii a to v ddoli Vltavy
mezi obcemi Pernek a Volary (Obr. 3). Uzemi a nacasovani
vyzkumu (29.5.-1.6.) bylo totoZné s daty ziskanymi Martensem
& Kesslerem (2000) v letech 1995 a 1997 — tak, aby mohly byt
ziskané udaje srovnény s vysledky tehdejsiho vyzkumu .

Samotnou préci v mikropopulaci zdpadné od Slunecné
mi mélo usnadnovat odecitani kombinaci barevnych krouzkl na
nohou nahrdvanych samcti. Diky odec¢tu bych mohl
stoprocentn¢ zndt identitu samci a mohl tak nahrany zpév
srovndvat s praci dalSich vyzkumnikd, ktefi se ve stejném

hyld v terénu. uzemi zabyvaji komplexnim studiem hnizdni biologie tohoto

druhu; s

pro velkou cast zdej$i subpopulace
tak existuji data o rozsahu a intenzité
cerveného zbarveni samcu,
paternité, hnizdni uspéSnosti apod.
(Albrecht et al. 2007). Bohuzel
vdobé pro mé klicové byla
prokrouzkovanost populace velmi
mald, protoZe znaceni probihalo az
pfi samotném hnizdéni. Profidnuti
okrouzkované populace po ndvratu
ze zimovi$t a ndrocnost odecitani
rozlicnych  barev  z kratkonohého
hyla vyrazné ztézovalo ziskdvani dat.
I piesto se mi béhem vyzkumu
podafilo odecist a nahrat nckolik
desitek ptakti. Objevovaly se vSak
dalsi a dal§i komplikace, které Obr. 6. Prib&h playbackového experimentu
znemoznily  zamySlené  analyzy s atrapou.
mozné korelace mezi parametry
zpévu a nejriznéjSimi daty, ziskanymi ostatnimi vyzkumniky. Velmi Casto se nepodafilo
odecteného a nahraného jedince v témZe roce chytit a ndsledné zméfit rozsah a intenzitu
zbarveni, coZ zpusobilo nepouZitelnost dat.

T L R T SN SN
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2.3. Priprava a zpracovdni vysledki

Nahravky zpévu byly analyzovany pomoci programu Avisoft-SASLab Pro. Nahravka
pro playbackovy experiment byla vytvofena rovnéZ pomoci tohoto programu. Vyslednd
nahravka sestdvala ze smycky tvofené 10 x 5 , respektive 9 x 5 strofami pro dlouhy a kratky
typ zpévu, pticemz kazdych 5 strof pochédzelo od jiného samce. PouzZito bylo tedy zpévu 10
samcil pro nahravku dlouhého zpévu a 9 samcii pro nahravku kratkého zpévu. Intervaly mezi
jednotlivymi zpévy odpovidaly casu, ktery se rovnal primérnym intervallim mezi deseti
zpevy u deseti samct, zpivajicich bez preruSeni. Intervaly se mirné liSily mezi dvéma typy
zpévu, to bylo samozfejmé zohlednéno i ve vysledné nahrdvce pouZité pro playbackovy
experiment.

Vyhodnocovéni pokusu spocivalo pfedev§im v pfevedeni pohybové aktivity samce na
veli¢inu vyjadiujici “ochotu pfibliZit se*. Ochotu pfibliZit se definuje jedno ¢islo pro kazdého
samce (u kazdého pokusovaného typu zpévu), jez je vypocitdno ze vzdélenosti od atrapy, ve
kterych travil samec urCity ¢as v pribéhu pokusu. Celkové tii minuty pokusu samci travili
v osmi mnou definovanych vzdalenostnich kategoriich, kdy jsem napf. nejblizsi vzdélenost
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Obr. 7. Métené Casové a frekvencni parametry zpévu hyla rudého (Carpodacus
erythrinus).

definoval (<0,5m, <lm, <2m, <5m, <10m, <15m, <20m, >20m). Cinnost kazdého jedince
jsem tak roz€lenil na Cas straveny v urCité vzddlenosti. Celkovy cCas straveny v konkrétni
vzdalenosti byl ndsledné vyndasoben odpovidajicim Ccislem (1-8), kdy nejvyssi Cislo
reprezentovalo nejnizsi vzdalenost.Cas striveny v kazdé z definovanych vzdalenosti mél tedy
riznou véahu; pokud tedy travil jedinec Imin ve vzdédlenosti napt. 1m a 1 min ve vzdéalenosti
10 m, dostal vyssi skére v celkovém souctu (= indexu ochoty pfibliZit se) Cas straveny ve
vzdalenosti 1m. Tento index zahrnuje celkovou pohybovou aktivitu (vyjadfenou vzdalenosti)
v pribéhu tfiminutového pokusu charakterizovanou jednim jedinym Ccislem. Na konci
takového postupu reprezentovala kazdého samce dvé Cisla pro pohybovou aktivitu, jedno
v reakci na kratky zpév, druhé v reakci na dlouhy zpév. Miru hlasové aktivity zastupoval
celkovy pocet zazpivani béhem pokusu, tedy opét dvé srovnatelnd Cisla pro kazdého samce.
Celkove tak poskytuje kazdy samec Ctyfi Cisla za kompletné provedeny pokus, dvé za
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hlasovou aktivitu a dvé za pohybovou aktivitu . Monitorovani poctl preletl, ndletli a ¢asu
utoktt nemélo pfiliS velky smysl vzhledem k jejich malé cetnosti v pribéhu pokusi.
Statistické srovnani vyslednych c¢isel jsem provedl neparametrickym Wilcoxonovym parovym
testem VSechny statistické vypocty byly provadény pomoci programu Statistica 7.0 (Statsoft
Inc.).

Rozdé€leni zpévii do jednotlivych kategorii (mikrolektd, dialekti) bylo provedeno
pomoci klastrové analyzy na zdklad¢ 8 kvalitativnich a 41 kvantitativnich znaki: kazdy zpév
byl charakterizovan celkovym poctem slabik; kazda slabika byla dédle popsdna pomoci téchto
parametrd: délka, pocatecni, maximalni, minimdlni a konec¢né frekvence (Obr.7). Nejdelsi
zpevy (niZze popisované jako douhé zpévy) se sklddaly z 8 slabik. U kratSich zpévi byly
parametry chybéjicich slabik nahrazeny nulou. Kvalitativni parametry popisujici kazdou
slabiku se tykaly celkové tondlni charakteristiky — potazmo jejtho tvaru vizualizovaného
pomoci spektrogramu (celkem 13 moznych kategorii). Pfi analyze bylo pouZito nékolik
klastrovacich metod (UPGMA, Single linkage, Complete likage), pfi¢emZ vSechny piinesly
velmi podobné vysledky. V grafickém vystupu je pouzit vysledek analyzy UPGMA. (Obr.
14.). Zpévy samcu jsem zarazoval do jednotlivych mikrolekti na zdklad¢é nékolika kritérii.
Zpév jsem povazoval za mikrolekt tehdy pokud byl zjiSt€én a zafazen mezi mikrolekty
Martensem v roce 1997. Pro srovndni mezi Martensovymi a mymi zpévy jsem pouZil jako
klicovy kratky typ zpévu, protoZe jim samci zpivaji vice a tak 1 vétSina nahravek zachycuje
jen kratky zpév. Zpev jsem rovnéZ povazoval za mikrolekt tehdy, pokud jsem mél k dispozici
kompletni repertodr zpivajictho samce, jehoz slozky (rtizné typy zpévu) odlisila klastrovaci
analyza od ostatnich variant srovnatelnych typt.

Pro nalezeni ekvivalentnich zpévii mezi nasimi daty a daty z uvedenych ti{ studii, pro
casové a makrogeografické srovnani, pouZivdm srovndavaci analyzu, kterd vychazi
z ptitazovani jednotlivych ndmi nahranych zpévl (21 zpévi-mald pismena) ke zpévim
pievzatym z jmenované literatury (24 zpévi-velkd pismena). K tomu bylo vyuzito deseti lidi,
ktefi nezdvisle piifazovali vytiSténé spektrogramy zpévi z VItavského luhu k odpovidajicim
(= podobnym ¢i stejnym) spektrogramiim zpévi publikovanych z jinych oblasti. Doty¢ni
spolupracovnici byli pfed vlastnim hodnocenim podobnosti jednotlivych zpévi obezndmeni
s problematikou existence dvou typu zpévu u hyla a byli rovnéz informovéani o skutecnosti,
Ze ptaci mohou zpivat jen Casti svého zpévu. Vysledky srovnani byly vyhodnoceny pomoci
kontingencnich tabulek.

Pfi popisu rozdili mezi pracemi se snaZim vSechny opétovné zjisténé typy zpévu
popisovat v souladu s praci Martense & Kesslera (2000). Je-li zpév popsan velkym tiskacim
pismenem A - F pak odpovida zpévu zjiSt€énému témito autory ve Vltavském luhu (Tab. 3).
Zpévy oznacené G-X odpovidaji variantdm zpévu zjisténym v jinych ¢astech Evropy (Tab.
3). Mnou nahrané zpévy ptfevedené do spektrograml jsou popisovdany malymi pismeny.
Pokud je nezbytné uvést zpév zjistény béhem této prace i ekvivalentni zpé€v popsany v nékteré
z publikovanych praci, znacim jejich vztah rovnitkem, pokud si odpovidaji na zakladé
srovnavaci analyzy (Tab. 3.). Mnou vytvoiené spektrogramy (= zjisténé zpévy) bylo nezbytné
popisovat jinak pro jejich velkou poc€etnost. Vyslednd mapka transektu na dizemi mezi obcemi
Pernek a Slunecnd vyplyva ze srovndvaci anlyzy a je doplnéna o kompletni mikrolekty (dva
zpevy v jednom spektrogramu), definované na zdkladé¢ podchyceni odliSného komplexniho
repertodru. Kompletné¢ podchyceny mikrolekt, zna¢im v textu pismeny, kterymi jsou
popisovany jeho jednotlivé ¢asti tedy typy zpévu. Napt. mikrolekt bg+bi vyjadiuje kompletni
mikrolekt, kterym zpivaji samci na daném uzemi. Velikost repertodru se v tomto piipadé
sklada ze dvou typt zpévu bg a bi. Pokud byly ndmi nahrané zpévy signifikantné pfifazeny
zahrani¢nim zp&viim a Martens je na Sumavé nezmifiuje, ani v na§i mapce Vltavského luhu
nejsou zachyceny, obdobn¢ jako zpévy zjiSténé pouze nasim mapovanim
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3. Vysledky:
3.1. Dva typy zpévu a jejich funkce

3.1.1. Playbackovy experiment

Béhem prvni sezény (2005) jsem zjistil zna¢nou uniformitu ve zpévu mikropopulace
zapadn¢ od Slunecné. Potvrdil se pfedpoklad o existenci dvou naprosto odliSnych typd zpévu
v lokalité. Vysledky vSak nebyly pouzity pro nédslednou analyzu pro celkové nizkou kvalitu
vzhledem k pouziti jiného typu nahrdvaciho média, nez v letech nasledujicich. V roce 2006 se
mj. poprvé podafilo nahridt prokazateln¢ tii rGzné samce z lokality, ktefi meénili zpév
z kratkého typu na dlouhy (Obr. 8.). Na zdklad¢ tohoto zjisténi a po konfrontaci s existujicim
pisemnictvim (cf. Bjorklund 1989) byl v nasledujici sezéné (2007) proveden blaybackovy
experiment za ucelem zjisténi moZnych funkénich rozdilii obou zpév.

Ptaci skutecné reagovali na kazdy z obou zpévu rozdiln¢ (Obr. 9, 10, 11, 12).
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Obr. 8. Dva funkcné odlisné typy zpévu hyla rudého (Carpodacus erythrinus), zpivané
soucasné jednim samcem.
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V reakci na dlouhy zpév se signifikantné vice ptiblizovali ke zdroji (atrap€) (N=11, p<0,01).
Pouze pfi produkci dlouhého zpévu dochézelo k ndletim (3 pokusy) a k napadeni atrapy (2
pokusy). 2 z 11 samct v reakci na dlouhy zpév jen nalétali na atrapu, dalsi jeden samec pfimo
fyzicky napadal. Dal$i jeden samec provadél v reakci na dlouhy zpév kombinaci obou téchto
aktivit. Z toho vyplyva, Ze u Ctyf z jedendcti pokusovanych samct doslo k projevu zjevné
agrese (ndlet, napadeni), a to vZdy jen pii pousténi dlouhého zpévu. Pfi pousténi kratkého
zpeévu se sice samci nepfiblizovali do takové miry jako pfi dlouhém zpévu, ale o to vice
zpivali (N=11, p<0,005). 10 z 11 samct odpovidalo na oba typy zpévl vZdy kratkym zpévem.
Jeden samec hlasové nereagoval ani na jeden typ zpé€vu. Pii jednom pokusu vyvolal playback
reakci, kdy samec pouzival oba dva typy zpévu. V tomto piipad¢ byl pokus provadén
nedaleko hnizda v dob¢, kdy uZ samice snéasela vejce (5.6.). Pokus jsem do analyzy nezahrnul
pro obtiZnou srovnatelnost s ostatnimi.
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Obr. 9. Pohybové reakce jedendcti samcii na dva razné typy zpévu
pousténé z playbacku.
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Obr.10. Hlasova reakce jedendcti samct (pocet zazpivani) na dva razné typy zpévu
pousténé z playbacku. Samec ,,e“ nevykazoval Zadnou hlasovou reakci.
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3.1.2. Dalsi pozorovani

V druhé sez6né€ se mi podafilo zaznamenat nékolik samcii na lokalité, ktefi aktivné
zpivali obéma typy zpévu. Nejcastéji situace vypadala nédsledovné: samec zpival kratkym
zpévem (bg). Po pfiletu, pti potyCce a zahanéni ciziho samce zpival samec dlouhym zpévem
piipadné jeho ¢asti. Po zahnani naruSitele zpival vitézny samec po néjakou dobu dlouhym
zpévem. Za chvili se zase vratil ke zpévu kratkému. V roce 2007, kdy jsem se aktivné podilel
na odchytu a barevném znaceni, se mi podafilo odchytit samce zpivajiciho dlouhym zpévem
(na dlouhy typ nahravky). Po jeho odchytu ho na jeho oblibené pozici vystiidal jiny samec
(ndhradnik), ktery zacal zpivat rovnéz dlouhym zpévem. Po vypusténi a vzpamatovani samce,
ze zdkroku na ném provddéném, doSlo k del$i a Casto preruSované Sarvitce vypusSténého a
nahradniho samce. Pfi této Sarvéatce samci zpivali prvni polovinou dlouhého zpévu, ktery jen
vzicné zazpivali cely (Obr. 13.) Po vitézstvi jednoho z nich opét zacal silngjsi samec zpivat
na preferovaném viditelném vysokém mist¢ a to dlouhym zpévem. Ten zpival nejdiiv jen
Castecné a poté cely. Po néjaké dobé opét zménil zpé€v na normdlni. V této Casti lokality

kHz
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LR ) A LIV Nw? N VN
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Obr.13. Samec stiidajici v kontinudlnim projevu tplné a netiplné strofy v ramci
jednoho typu zpévu.

zpivalo a posléze i hnizdilo nejvétsi mnoZstvi samcii. Dlouhym zpévem zde zpival vZdy jen
jeden samec a to ten sedici na nejviditelnéjSim a nejvySSim stromé. Ostatni samci sice také
zpivali, ale zpévem kratkym. Podobné situace jsem sledoval i na jinych mistech
v mikropopulaci, tam jsem vSak konflikt nezpusobil odstranénim samce zpivajictho na
nejvyssim nebo jinak vhodném misté. Rovnéz zde samci zpivali jen ¢ast dlouhého zpévu a to
hlavng pfed nebo pfi kontaktu s cizim samcem, projevujicim zndmky agrese.

3.2. Variabilita zpévu populace hylit rudych ve vitavském luhu

Celkem bylo b&éhem mapovani a nahrdvani vroce 2006 v uzemi mezi Volary a
Pernekem zaznamendno a nahrdno 65 zpivajicich samci. Rozlozeni populace ve studovaném
uzemi ukazuje mapa na (Obr. 15). Nejvyssi pocetnosti dosahovala mikropopulace ve
vitavském luhu zdpadné od Slune¢né kde zpivalo 20 jedinci. Po celé délce transektu se pak
vyskytovaly lokality, Casto ve vesnicich a jejich okoli, kde zpivalo do deseti samct.

Zpévy vSech nahranych jedincti byly na zédkladé¢ klastrové analyzy kombinace
kvalitativnich a kvantitativnich znakti rozdéleny do dvou velkych skupin (Obr. 14).

Prvni skupina (1) obsahovala pouze kompletni dlouhé zpévy. Druhd velka skupina se
dale déli na dvé menSi podskupiny. Jedna z nich (2.1.) obsahuje neuplné dlouhé zpévy,
piipadn¢ zpévy, které pocCtem elementi a dalSimi charakteristikami neodpovidaji ani
dlouhym zpéviim, ani ndsledujicim podskupindm. Druhd podskupina (2.2.) obsahuje jen
kratké typy zpévu. Tato nejpocetnéjsi skupina je tvofena zpévy, které jsou Casto velmi
podobné, piesto je i vramci této skupiny z klastrové analyzy patrnd jistd nevelkd mira
diferenciace. Nékteré varianty kratkého typu zpévu ze skupiny 2.2b zachycuje Obr. 17.
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Obr.14. Vysledna klastrova analyza zpévu 65 samci zaznamenanych ve
vitavském luhu v roce 2006 mezi obcemi Volary a Pernek

Vysledky obdobného mapovani rozloZeni populace i jednotlivych mikrolektt
provedeného v letech 1995 a 1997 ve stejném tdzemi Martensem & Kesslerem (2000) shrnuje
Obr. 16. Na zdklad¢ srovndvaci analyzy zpévi zjisténych v r. 2006 a zpévl popsanych ve
vySe uvedené praci byly zjiStény nésledujici skutecnosti:

Celkové jsme zjistili vSech Sest mikrolektli popisovanych Martensem z roku 1997
(A=az, B=bg, C=bi, D=aq, E=h, F=ag-pravdépodobnost podobnosti zjiSténé na zaklade
srovnavaci analyzy uvadi Tabulka 3.). Zpévy C (=bi) a F (=ag) jsem nepovazoval za
mikrolekty, protoZe oproti zbyvajicim zp&viim reprezentuji jiny typ zpévu (a to dlouhy).
Zpévy A (=az), B (=bg), D (=aq), E (=h) jsou kratkymi typy zpévu.

Zpévem A (=az) se projevoval jen jeden samec v mokfindch u BéElé. Nejpocetné;si
variantou zpévu byl zpév B (=bg). Samci jim v roce 2006 zpivali nejvice na lokalit¢ zapadné
od Slunecné. Tento zpév zde témér Uplné pievazuje. Zpév C (=bi), coz je dlouhy typ,
povazoval Martens za srovnatelny mikrolekt s variantami kratkého typu zpévu (A, B, D, E).
Diky podchyceni kompletniho repertodru u tii samcti v mikropopulaci zdpadné od Slune¢né a
dvou piimo ve Slune¢né zpivajicich jak kratkym typem zpévu B (=bg), tak dlouhym typem
zpévu C (=bi) vime, Ze C spolecné s B (=bg) tvoii uceleny repertodr dvou typli zpévu
s riznymi behaviordlnimi funkcemi. Obéma typy jsou pak schopni zpivat samci sdilejici tento
mikrolekt. Tak splyvaji dva Martensovy mikrolekty (B a C) do jednoho mikrolektu (B+C,
nebo podle mého znaceni bg+bi). Timto mikrolektem zpivalo v roce 2006 v celé studované
oblasti 33 samci, pfi¢emZ mikropopulace zdpadné od Slune¢né tvofila vice nez polovinu
celkového poctu (18). Varianta D (=aq) se objevovala jednotlivé v celé oblasti (opét kratky
typ zpévu ). VétSina zpivajicich samcii mezi obcemi PE&knd a Volary zpivala variantou E (=h).
Celkovou pocetnosti patii mezi druhy nejpocetn€jsi zpév na sledovaném tzemi. Zpévem F

39



(=ag) oproti tomu zpival pouze jediny samec a to na bfehu Lipna u obce Pernek. Jednalo se

vSak o dlouhy typ zpévu a tak jej nelze povazovat za mikrolekt.
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Obr.15. Mapovani hlasové rozmanitosti zpévu hyla rudého (Carpodacus erythrinus)

mezi obcemi Pernek a Volary v roce 2006.
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V roce 2006 se nam podafilo zaznamenat dal$i dva kompletni mikrolekty a to v Nové
Peci (t+u) a v Pékné (d+ac). V Nové Peci zpivali dva samci jak kratkym (t) tak dlouhym (u)
typem zpcévu odliSnym od mikrolektu ustanoveného v mikropopulaci zdpadné od Slunecné
(bg+bi). Podobné tomu bylo i v Pekné, kde zpival jeden samec kompletnim repertodrem
dal$iho mikrolektu (d+ac) a jeden jen kratkym zpévem tohoto mikrolektu (d).

L, VOLARY

-

-

Obr.16. Mapovani hlasové rozmanitosti zpévu hyla rudého (Carpodacus erythrinus)
mezi obcemi Pernek a Volary v roce 1997 (Martens & Kessler 2000).
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3.3. Srovndni zpévii 7 Vitavského luhu se zpévy z jinych oblasti Evropy

Pomoci srovndvaci analyzy byl také srovnan celkovy repertodr poSumavské populace
s publikovanymi repertodry populaci v jinych castech Evropy (Tab. 3.). Spektrogramy
kratkého typu zpévu jsou uvedeny na Obr. 17. Obr. 18. zachycuje zpévy zjisténé na vice
mistech Evropy. Mikrolekt D (= aq) pouZivali samci v Ceské republice (pii obou mapovéni) a
Svédsku (Bjorklund 1989). Zpév typu f (=W, L), zaznamenal Zvonov v Rusku (2004),
B]orklund ve Svédsku (1989) i ja na Sumavé. Zpév n (=]) se vyskytoval jak na Sumavé tak ve
Svédsku (Bjorklund 1989). Zpév g (=P) byl zji§tén mnou na Sumavé a Zvonovem
v moskevském regionu. Existence dal§tho mikrolektu prezentovaného dlouhym zpévem bi
(=C, I) byla zjisténa zdroven v CR (ob¢ mapovéni) a Svédsku (Martens & Kessler 2000).
Zpévem h (= E) zpivali samci pii obou mapovdnich na Sumavé, ale také ve Svédsku
(Bjorklund 1989). Mnoha variantim zpdvu z Ruska a Svédska nebyly pfifazeny Geské
ekvivalenty (obdobn¢ tomu bylo i naopak).

4. Diskuse

4.1. Funkce dvou typii zpévu

Béhem térénniho vyzkumu bylo zjiSténo, Ze piestoZe velkd ¢dast samcl zpivd
predevsim kratkym typem zpévu, existuji situace, kdy stejni ptdci méni zpeév z kratkého na
dlouhy (Obr. 8.). Tento typ zpévu ( na studované lokalité ve varianté bi) ndpadné pfipominal
dlouhy zpév, ktery popisuje Bjorklund (1989) a u kterého pfedpokladd agresivni funkci.

Pokud skutecné kazdy typ zpévu hyliho repertodru plni odliSnou funkci
v behaviordlnich interakcich, pak museji u posluchact vyvoldvat riznou reakci. ProtoZe zatim
nikdo netestoval a ndsledn¢ statisticky neprokdzal odliSnou funkci typti zpévu u hyla rudého,
vyustilo mé dvouleté snaZzeni v playbackovy experiment v tietim roce vyzkumu. Na kratky
zpev samci prokazatelné vice zpivali, zatimco na dlouhy zpév se vice pfiblizovali a obcas
dokonce napadali. Kritky zpév tedy pravdépodobné slouZi k neagresivni prezentaci vlastnich
kvalit. Samec jim na sebe upozorfiuje, coz muze mit funkci nejen pii ldkani potenciondlni
partnerky, ale samec jim muiZe oznamovat svym sousediim, svou stdlou pfitomnost, ¢imZ se
zapojuje do sloZitych a dynamickych komunikacnich siti (Staicer et al. 1996). Toto chovén{ je
nezbytné obzvlasté u druhli hnizdicich v relativné velkych hustotdch, kde dochdzi velmi Casto
ke zméndm ve vlastnictvi teritoria konflikty mezi samci, pfipadné predaci (Staicer et al.
1996). Pokud jedinci daného druhu disponuji agresivinim typem zpévu, pak neni rozliSeni
agresivniho a neagresivniho samce zZadny problém. Jasné rozliSeni soka od souseda predchazi
zbyteCnym energetickym vydajim, spojenym s oveéfovanim identity samce, které miZe
ohrozit vlastni existenci (Stoddard 1996). Celkové¢ lze potvrdit, jiz diive pozorované
(Bjorklund 1989) rozdé&leni hyliho repertodru na dva typy zpévu. ProtoZe hyl rudy disponuje
dvéma typy zpévu jak ve Svédsku tak v Ceské Republice, dalo by se piedpokladat, Ze pres
znacnou variabilitu v obou typech zpé&vu se sklddd hyli repertodar ze dvou funkcné
definovanych casti. Pokud tedy chceme definovat variabilitu ve zpévu v mikro- i makro-
geografickém méfitku, musime ptihlizet ke sloZeni celého repertoaru druhu, abychom tak
zamezili Spatnym interpretacim vlastnich vysledka — viz niZe.
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4.2. Vysledky klastrové analyzy

Rozdé€leni zpévli do skupin podle klastrové analyzy vySlo pon¢kud zmatené (Obr.
14.). Krom¢ typickych kratkych a dlouhych typt zpévu byly zvlast vydéleny dvé skupiny
zpévu, které zahrnovaly nedplné pifipadné vyrazn€ abnormadlni zpévy, jez se na lokalité
objevovaly jen velmi vyjimecné. Tyto zpévy neodpovidaly ani jedné z hlavnich dvou skupin
predevsim pro zvlastni pocet slabik. RozloZeni zpévl v nejpocetnéjsi skupin€ neposkytuje
ocekdvané rozdéleni do mikrolektl zaznamenanych Martensem a Kesslerem (2000). Po
hlub$im prozkoumani vysledkl 1ze postfehnout nékolik skupin zpévil, ve kterych prevazuji
jen mélo odlisné alternativy zpévu B (bg). Od téch se dale odstépuji ponckud odlisné zpevy,
mezi kterymi se nachdzeji zpévy ekvivalentni mikrolektim definovanym Martensem (az=A,
bg=B, aq=D, h=E) Vsechny takto odStépené varianty kritkého typu zpévu mohou
reprezentovat mikrolekty, coZ potvrzuji dva zpévy (t, d), k nimZ jsme zjistili dlouhé typy
zpevu, jeZ jsou opet odd€leny obdobnym zptlisobem ve vétvi s dlouhym zpévem (u, ac).

4.3. RozloZeni populace a variabilita zpévu hylit rudych ve Vitavském luhu: diverzita
repertodru, mikrolekty, zmény repertodru v case

V podstaté vedlejsim produktem vyzkumu variability zpévu hyli rudych na tzemi
Vltavského luhu bylo i podchyceni pocetnosti mistni populace, kterd ¢itala mezi lety 1993-
1996 piiblizné 56-80 zpivajicich samct (Martens & Kessler 2000, Stastny et al. 2006).
Béhem mapovéani v rdmci naSeho vyzkumu byl stav pro rok 2006 odhadnut na min. 65
zpivajicich samctl, coz dobfe koresponduje se stavem zjiSténym v predeSlych scitanich
pocetnosti.

Velmi zajimavé jsou vysledky mapovani prostorového rozlozeni jednotlivych typa
zpeévu predevs§im v kontextu srovndni s vysledky obdobného mapovéni provedeného zde pred
zhruba 10 lety (Martens & Kessler 2000). Po prvni sezén¢ strdvené v luhu mi pii pohledu na
vyslednou Martensovu transektovou mapku (Obr. 16.) bylo jasné, Ze nezohlednil moZnost
existence vice typl zpévu v repertodru jednoho samce, ktery zmifloval jiz Bjorklund (1989).
Diky tomu chybné povazuje mikrolektové varianty dvou typd zpévu za Sest rovhocennych
mikrolektovych variant (A,B,D,E-kriatky zpév, F, D-dlouhy zpév-Obr.16.). Na zdklad¢
uvedenych zjisténi nelze hodnotit nashromdzdénd data pouhym srovndnim nahranych zpévi.

Pokud tedy chceme sledovat geografické rozdily mezi lokdlnimi populacemi, musime
znét cely repertodr druhu, a je-li to alespoil trochu mozné, i funkci jednotlivych typl zpévu
(jednotek repertodru) v behaviordlnich interakcich. Neznalost komplexity repertodru muze
vést k riznym interpretacnim omylim, ke kterym bezesporu doslo nespravnym pochopenim
této problematiky.

a na bfehu Lipna u Perneku. My jsme zjistili pouze jednoho samce s timto zpévem a to na
prvni z vySe uvedenych dvou lokalit (Obr. 15). Nejpocetnéjsi variantou zpévu byl shodné
s Martensovym vyzkumem zpév B (=bg) - 33 samct. V nasi mapce je kratky typ zpévu ve
varianté bg (=B) zndzornén s dlouhym typem zpévu ve varianté bi (=C), protoZe spolu tvoii
jeden mikrolekt (bg+bi), jimz zpivaji samci pfevazné v mikropopulaci zdpadné od Slunecné
(18 samcit). Jak kratky typ zpévu (bg=B) tak dlouhy (bi=C) pouZivaji i n¢kteii samci ve
Sluneé¢né, Zelnavé , v mokfinich u B&lé (kde jsme zjistili pouze tento mikrolekt) a v P&kné.
Ve jmenovanych lokalitdch je tento mikrolekt oproti ostatnim dominantni. Domnivam se, Ze
vétSina samcu, ktefi zpivaji mikrolektem (bg+bi) byla pod vlivem né&jakého jiného samce,
pochézejiciho z lokality zdpadné od Slunecné. Od ného se naucili mikrolekt této populace a
mohou ovliviiovat jiné samce. Tim si vysvétluji zna¢nou distribuci tohoto mikrolektu mezi
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obcemi BéEl4 a Pekna. Hypotézu podporuje jeden samec, kterého jsem nahraval v Pékné a jez
byl krouzkovéan v mikropopulaci zdpadné od Slunecné. Zpival kratkym zpévem bg (=B), ktery
je soucasti jmenovaného mikrolektu (bg+bi). Data o vyskytu tohoto mikrolektu z roku 1997
jsou zatiZena chybou nepocitajici s existenci dvou typti zpévu v ramci mikrolektu. Podle
Martensova zpévu B (=bg) vSak mohu fici, Ze mikrolekt B(=bg+bi), nebyl v devadesatych
letech zjistén v Zelnavé, Sluneéné a pravdépodobné ani v mikropopulaci zépadné od
Slunecné. Diky zna¢nému zastoupeni v mokiindch u Bé€lé a vesnicich Péknd a Chlum byl
kratky zpév B (=bg) i v devadesatych letech nejpocetnéjSim zjisténym zpévem. Zpivalo jim
21 samct. Vzhledem k chybnému zafazeni nelze povaZovat distribuci zpévu C z roku 1997
(Martens, Kessler 2000) za vérohodny udaj, protoze zpev C je pouze ¢asti dlouhého typu
zpévu (bi) mikrolektu (bg+bi). Pokud tedy néjaky samec zpival zpévem bi, Martens jej
nepochybné zatadil jako zpév F (=ag), ktery je jedinym kompletnim dlouhym typem zpévu,
popisovanym v jeho praci. Dalsi zpév (E=h) se na transektu pted deseti lety vyskytoval pouze
jednotlivé. Jen na bfezich Lipna u Perneku jim zpivalo 6 samcii (na celém tzemi celkem 10).
V ndmi studovaném obdobi tvofilo E (=h) vétSinu zaznamenanych zpevii mezi obcemi Pékna
a Volary a svou pocetnosti (11 samcii) se fadi na druhé misto. PoCetnost a distribuce zpévu D
(=aq) se nijak zasadné neliSila. Pfi obou mapovénich se zpév D vyskytoval sporadicky a
jednotlivé. Jiz zminovany zpev F (=ag), jsem zastihl jen v Perneku u jednoho samce. Celkova
mikropopulace se zde velmi rapidné zmenSila. V roce 1997 zde zpivalo 12 samcl (zpévem
A=az a E=h).

Souhrnné lze poznamenat, Ze se na uzemi i po deviti letech od prvniho mapovéni
vyskytuje stdle vSech Sest zpévl a to v zdsadé s podobnou celkovou distribuci. V roce 1997
zpivalo nejvice samcti (21) v mokfindch u B¢l€. V roce 2006 se populace vyrazné zmensSila,
avSak dva km proti proudu Vltavy pravdépodobné vznikla zcela nova populace, Citajici 20
zpivajicich samct. S pfihlédnutim k velikosti repertodru hyla rudého se vroce 1997
vyskytovaly na daném tzemi Ctyii mikrolekty, které v Martensové mapce zastupuji kratké
typy zpévu, jmenovité: A (=az), B (=bg), D (=aq), E (=h). V roce 2006 se kromé¢ téchto Ctyt
mikrolektli podafilo zaznamenat dalS$i dva mikrolekty (t+u, d+ac) a to diky podchyceni
kompletniho repertodru. Nemuzu vSak fici, zda-li se na tzemi nevyskytovaly jiZ v letech
minulych a nebyly chybné zafazeny k uvedenym Ctyfem mikrolektiim. S nejvéEtsi jistotou lze
popsat existenci pouze tif mikrolektl, které jsou podloZeny celym repertodrem (obéma typy
zpévu).

Preziti jednotlivych mikrolekti pies desetileté obdobi vyrazné piesahuje preziti
jedinct (Schnitzer in verb.). Vzhledem k tomu, Ze na zdkladé krouzkovacich dat byla zjiSténa
v podstaté¢ nulovd ndvratnost ptaki vyvedenych na lokalit¢ (Schnitzer in verb.) musi za
udrzovanim mikrolekti stit jiny mechanismus, nez ufeni béhem ranné faze ontogeneze.
Nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim je zfejmé napodobovani zpévil na lokalité jiz pfitomnych
nove¢ prichozimi cizimi jedinci — situace popisovand Martensem & Kesslerem (2000). Tato
situace by dobfe vysvétlovala vyskyt jednotlivych seskupeni vzdjemné sousedicich samct
zpivajicich stejnym mikrolektem. Zpév na daném uzemi pak prezivd pfedavanim jednotlivych
mikrolektovych forem z dospélého samce na jiného. Na lokalité se vSak objevuji zeleni samci,
kteti ve svém prvnim roce jesté nehnizdi (Albrecht in verb.). Ti zpivaji velmi podivné, coz
pravdépodobné zapficini jejich hnizdni nedspésnost, jsou-li jiz hnizdéni schopni. Hypotézu
pfevzeti repertoaru piitomného na lokalit¢ lze ovéfit dosti obtizn€¢ — podle Martense &
Kesslera (2000) dochazi u nové piichozich k adopci mistniho zpévu béhem velmi kratkého
casového useku. Jednou z moZnosti by bylo pokusit se srovnat zpé€v prvné piilétnuvsich
samcl se zpévem, ktery pievladne na lokalit¢ po pfiiletu celé populace. DalSim zdrojem
zajimavych informaci by mohlo byt sledovani nékteré z populaci, do kterych se zafazuji
samci vyvedeni na lokalit¢ ve Vltavském luhu a zjisténi, zda zpivaji zpévem pivodnim
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v domovské populaci, €1 zpévem dominantnim v jejich hnizdni lokalit€. Tyto moZnosti
uddvaji i smér budoucich vyzkumd.

Dilezitym vysledkem této prace je, Ze se alespon v nékolika pfipadech podafilo zjistit
kompletni repertodr, tzn. oba typy zpévu, kterymi konkrétni jedinci zpivaji. RovnéZ se podatil
zaznamenat n€kolik samct vicekrat v pribchu sezény, pii zpévu obéma typy (tfi samci v roce
2006). Na zdklad¢ takového zjisténi mlzeme predpokladat, Ze ptaci zpivaji stile jednou
variantou pro kazdy typ zpévu, po celou hnizdni sezénu. K obdobnym zdvérim dospél i
Bjorklund (1989), avsak bez zahrnuti dvou typa zpévu u jednoho ptaka.

4.4. Geografické rozdily

Devét zpévl nahranych ve Vltavské populaci v roce 2006 zaznamenali i jini autofi ve
svych vyzkumech (Tab. 4.). Sest z nich zastihli badatelé mimo Ceskou Republiku (Obr.18.),
jmenovité ve Svédsku nebo v Rusku. Dlouhy typ zpévu (bi=C) byl zjiitén u mésta Goteborg
ve Svédsku Martensem & Kessler (2000), coz koresponduje s vy§e zmifiovanym
ptedpokladem jednotnosti velikosti hyliho repertodru na rozsdhlém aredlu vyskytu sahajicim
az do Svédska, kde jiZz v roce 1989 popisuje Bjorklund dva funkéni typy zpévu (dlouhy a
krétky). PouZivani obou typt zpévu lze tedy vysledovat ze Svédska z Rattviku (Bjorklund
1989), Goteborgu (Martens & Kessler 2000) a z Ceské Republiky a to nejen z let
devadesatych (Martens, Kessler 2000), ale také z let 2005 - 2007.

Obr.18. Zpévy zjisténé na vice mistech Evropy

Jeden kratky typ zpévu (varianta f=L=W) byl zji$tén ve vSech tfech zminovanych
stitech (L-Bjorklund 1989, W-Zvonov 2004, CR - nase vysledky). Martens & Kessler (2000)
variantu f nepopisuji. .Domnivdm se vSak, Ze jej rovnéZ zaznamenali, ale pro jeho podobnost
s typem aq (aq ~ f) jej zaradil k mikrolektu D (= aq). NepovaZzuji to za chybu, protoZe i ja
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jsem oba zpévy zjistil ve stejné mikropopulaci v Dobré, kde kazdym z nich zpivali dva samci
ze 6 piitomnych na lokalit¢. Do mapky jsem f nezanesl, protoze ho srovndvaci analyza
nepfifadila k Zddnému Martensovu mikrolektu. Ze srovnavaci analyzy tedy vime, Ze jak zpév
f (=L, W) tak zpév aq (=D) miiZeme zastihnout na riznych mistech Evropy pies jejich velikou
podobnost. RozfeSeni problému, zda-li jsou zpévy dvéma pripadné jednim mikrolektem by
mohlo poskytnout podchyceni dlouhého typu zpévu (f, aq jsou varianty kratkého typu) u obou
zpévu. Pokud by samci zpivajici aq (kratky typ) pouzivali stejny dlouhy typ zpévu mohli
bychom zpév aq a f povaZovat za jeden mikrolekt.

Diky srovnani mezi zpévu ve vetsim geografickém meéftitku se mi zda rozdéleni do
mikrolektti a dialekti podle Martense & Kesslera (2000) ponc¢kud nejasné a zmatené,
predevsim v souvislosti se skutenosti, Ze pfinejmensim nekteré z nich se objevuji ve dvou tak
vzdalenych oblastech, jakymi jsou CR a Svédsko. Jinymi ve Vitavském luhu zjisténymi zpévy
zpivaji ptici nejen ve Svédsku, ale také v Rusku. Otdzkou zlstdvd, jestli je mozné aby se
vytvarely stejné mikrolekty na tak rozsdhlém uzemi. Takov4 situace by mohla nastat tehdy
pokud by samci zpivajici konkrétnim mikrolektem v severské,ptipadné vychodni domoving,
zahnizdili v nové kolonizované stfedni Evropé a svlij piivodni mikrolekt by ptfenesli do nové
vzniklé populace. Pokud se tak d¢je, vznikd ndim mozaika opakujicich se mikrolektti po celém
aredlu rozsiteni hyla rudého. V tom piipadé je otdzkou, do jaké miry miiZeme mluvit o
mikrolektech a ne o dialektech. Ovéfeni této moZnosti by mohlo byt provedeno pokusem
zaméfenym napfi. na vliv samic¢tho vybéru na rtizné dialekty ¢i mikrolekty v riiznych ¢astech
aredlu. Podle miry ndklonnosti samic (solicitation display), bychom mohli stanovit preference
pro urCité zpévy a na jejich zdkladé se pokusit definovat hranici mezi mikrolekty a dialekty.
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