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1  Uvod

1.1 Varovny hlas a jeho funkce

Varovny hlas (anglicky alarm call) vydavaji jedinci v pfitomnosti predatora nebo jiné
hrozby (napf. hnizdniho parazita) a obvykle na néj reaguji nékterou z forem antipreda¢niho
chovani.

Informace vném obsazend je obvykle sméfovana k dalsim jedincim stejného
druhu (napt. ¢lentim skupiny, partnerovi ¢i potomktm) a jedna se tak o tzv. konspecificky
alarm. Signal vSak mize byt uréen ipfimo predatorovi zaucelem odradit ho od
utoku (Curio, 1978). Vyuzivani varovné vokalizace lze pozorovat U savcl, ptaku,
a dokonce i u zab (Hopkins a Folt, 2019; Klump a Shalter, 2016).

Varovné hlasy miizeme délit na tii zakladni typy. Prvnim z nich je tzv. flee alarm call
(at€kovy varovny hlas), ktery znaci vysoky stupeii ohroZeni (predator je blizko nebo se
rychle piiblizuje). Zivodichové nang obvykle reaguji zvySenim ostraZitosti nebo
okamzitym utékem C¢ischovanim se do ukrytu. Dal$i je tzv. mobbing alarm call
(mobbingovy varovny hlas), ktery obvykle znaci nizsi stupeit ohrozeni (predator byl
véas odhalen nebo zrovna aktivné nepatra po kofisti). Takovy varovny hlas zve jedince
v okoli ktzv. mobbingu predatora, kdy se zivocichové misto
utéku naopak k predatorovi tmysiné ptiblizuji, vydavaji varovné hlasy, anékdy na ngj
i fyzicky uto¢i. Poslednim typem je tzv. distress call, ktery vydavaji Zivo¢ichové jiz
napadeni predatorem. Snazi se tak predatora zastrasit a uniknout nebo piizvat na pomoc
dalsi jedince (Magrath et al., 2015).

V ptedkladané praci se dale zamé&fuji na tzv. utékové a mobbingové varovné hlasy

u ptaka.
1.2 AKusticka struktura varovného hlasu
1.2.1 Akustické parametry

Varovny hlas se mize sklddat zvice elementl. Nakazdém elementu je mozné meéfit

a porovnavat velké mnozstvi nejriiznéjSich spektrotemporalnich akustickych parametrti.



Mezi ty zakladni patfi:

Délka elementu
o mgéfena ve vtefinach (Cas)
o zacatek a konec definovan amplitudou (Obr. 1 — 1a, 1b)
Harmonicita
o Tika, jak moc se zvuk blizi harmonickému modelu (Obr. 1 — 23, 2b)
e nabyva hodnoty 0 az 1, kdy 0 je Sum a 1 je ton
Peak frekvence
o jefrekvence s nejvyssi amplitudou v daném misté, pficemz je méfena
nékolikrat v jednom elementu, napi. po 5 ms (Obr. 1 — 3a, 3b)
Zmeéna peak frekvence

o kolisani peak frekvence v Case; spektrogram je rozdélen na stejné
dlouhé intervaly (napf. po 5 ms), zména peak frekvence pak ukazuje,
jak velké je klesani nebo stoupani kiivky mezi dvéma sousedicimi body

(Obr. 1 —4a, 4b)

Sitka frekvenéniho pasma

e rozdil mezi maximalni a minimalni frekvenci (Obr. 1 — 5a, 5b)
o Sirokopasmové zvuky jdou pies vice frekvenci nez izkopasmové

¢ méfeno VvV Hz

Amplituda

e odpovida hlasitosti zvuku
e naspektrogramu znazornéna odstinem barvy, tmava pro
vysokou hodnotu, svétla pro nizkou hodnotu (Obr. 1 — 6a, 6b)

e mdieno v dB



1la.

T 00 00 05 %0 L

3a. 3.B 4a. 4b.

T
05

Sa. 5b. 6a.

Obr. 1 Ukazka zvuku s vysokou (a) anizkou (b) hodnotou parametru: 1 -
délka elementu (1a. Corvus monedula, 1b. Perisoreus infaustus), 2 — harmonicita (2a.
Pyrrhocorax graculus, 2b. Corvus corone), 3 — peak frekvence (3a. Corvus frugilegus, 3b.
Aphelocoma californica), 4 -  zménapeak frekvence (4a. Picapica, 4b.
Cyanocitta cristata), 5 - sitka frekvenéniho pasma (5a. Corvus frugilegus - sirokopasmové,

5b. Turdus merula - tzkopasmové - Shalter 1978), 6 — amplituda (Corvus frugilegus).

1.2.2 Detekce a lokalizace varovného hlasu konspecifiky a predatory
Struktura konkrétniho varovného hlasu je ovlivnéna morfologii a jeho ekologickou funkeci.
Na varovny hlas plisobi dvé protichlidné adaptivni sily. Jedinci, kterym je varovani uréeno
musi varovani vcas zaregistrovat, ato ina velkou vzdalenost a v neptehledném terénu.
Zaroven je mozné, ze varovny hlas vyuzije predator k lokalizovani své kofisti. Proto by bylo
vyhodné detekci ¢i lokalizaci varovného hlasu predatorovi ztizit (Caro, 2005).

Univerzalni feSeni zd4 se neexistuje. Varovné hlasy se napfi¢ spektrem druhti
vyrazn¢ li§i. Zalezi najejich presné funkci (viz vySe zminéné déleni na Gtékova
a mobbingova varovani), morfologickych a ekologickych specifikach jednotlivych druhi
ataké natom, jaké dalsi doplnujici informace jsouve struktufe varovného

hlasu zakodovany.



Mezi atékové varovné hlasy patii typické seeet varovani pouzivané
fadou evropskych pévct. Jde okratky vysokofrekvencni signél spozvolnym nastupem
i doznénim  a uzkou Sifkou frekvenéniho pasma. Tato strukturaby méla zt€Zovat
detekci a lokalizaci signalu (Marler, 1955). Klump, Kretzschmar a Curio (1986) dokonce
uvadi, ze krahujec obecny (Accipiter nisus) nemusi byt viibec schopny zvuky o tak vysoké
frekvenci, jakou maji seeet varovné hlasy, zachytit, nebot sluch krahujce neni
na vysokofrekvenéni zvuky citlivy. Naopak sykora konadra (Parus major), ktera se Casto
stava koftisti krahujce, by se zachycenim konspecifického seeet varovného hlasu neméla mit
problém, protoze rozsah citlivosti jejiho sluchu dosahuje hodnot typického seeet varovani.

Mobbingové varovné hlasy neni nutné pied predatory skryvat, protoze
jednou zjejich funkci je dat predatorovi védét, ze byl odhalen. Proto byvaji hlasité,
sprudkym nastupem idoznénim a Sirokym frekvenénim pasmem (Marler, 1957).
Na mobbingové varovné hlasy pévcu reaguji ruizné druhy predatorti Castéji nez na seeet
varovné hlasy (Shalter 1978; Jones a Hill 2001).

Otazka obtiznosti lokalizace zdroje seeet varovani a mobbingovych varovnych hlast
vSak zatim nebyla uspokojivé zodpovézena. Zatimco pro nékteré dravce bylo t&zsi
lokalizovat zdroj seeet varovani (Jones a Hill, 2001), jiné druhy dravct dokazali béhem

pokusu spolehlivé lokalizovat zdroj obou typti varovnych hlast (Shalter, 1978).

1.2.3 VIliv morfologie a prostiedi
Struktura akustickych signaltt mtiize byt ovlivnéna velikosti t€la daného druhu a prostfedim,
ve kterém se vyskytuje. Velikost téla méa ptimy vliv na velikost hlasového aparatu, tzv.
syrinxu, ktery je uptaki zodpovédny za produkci akustickych signalti. Druhy s vét$im
hlasovym aparatem jsou schopny produkovat zvuky o nizsi frekvenci. Velikost téla tedy
omezuje schopnost ptakli adaptivné piesunout nejvetsi cast energie akustického signalu do
frekvenci nejvyhodnéjsich pro dany biotop (Ryan a Brenowitz 1985; Mikula et al. 2020).
Riiznd prostiedi zpisobuji riznou miru degradace zvuku. Uzaviené biotopy
s velkou hustotou vegetace zpusobuji vyssi miru degradace zvuku kvuli atenuaci (tzn.
ztlumenti), rozptylu zvuku a ozvénam. Vyssi frekvence zvuku a signaly
s jemnou strukturou vyznacujici se  velkou mirou kolisani  frekvence  jsou tomuto
druhu degradace nachylngjsi. Proto by selekce mohla podporovat presun nejvétsiho
mnozstvi energie zvuku do nizsich frekvenci akustického signalu, jak naznacuji vysledky
studie (Morton, 1975). Studie provedena nariaznych populacich jednoho druhu—

leméika hedvabného (Ptilonorhynchus violaceus), které se vyskytuji v odlisSnych typech
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biotopu, také potvrdila vliv biotopu na akustickou strukturu hlasu. Hlasy populaci zijicich
V uzaviené&jSich biotopech (napi. tropicky destny les) mély nizsi frekvenci a mensi
miru kolisani frekvence oproti populacim z otevienéjSich travnatych biotopt. Efekt
ptibuznosti se nepotvrdil. Pfibuznéjsi populace vyskytujici se v riznych typech biotopi se
od sebe akusticky liSily vic nez mén¢ piibuzné populace vyskytujici se vV podobném
typu biotopu.  Ani vliv velikosti nebyl potvrzen. Jedinciz jedné lesni populace
vydavali oproti o¢ekavani hlasy o nizsi frekvenci, coz ale opét odpovida prizptisobeni
uzavienému typu biotopu, ve kterém se vyskytovali (Nicholls a Goldizen, 2006). Ne vSem
pozdéjsim studiim se vSak podafilo tento vztah potvrdit. Ve studiich Ryan a Brenowitz
(1985) aMikulaet al. (2020) wvelikost a fylogeneticka minulost druhu mély
na strukturu akustického signalu vétsi vliv nez biotop, ve kterém se vyskytuji.

Teorie  tykajici  se  vlivu biotopu na akustickou strukturu signalu obvykle
piedpokladaji, ze nejvyhodnéjsi struktura je ta, ktera umozni pienos signalu na nejvetsi
vzdalenost bez pfilisné degradace. Funkce akustickych signald ptaka jsou vSak riznorodé,
ane vzdy je nutné maximalizovat vzdalenost pfenosu signalu. Studie Martin et al. (2011)
srovnavala akustickou strukturu zpévu a distress varovnych hlasi. Minimalni frekvence
byla nizsi u zpévu nez u distress varovného hlasu. Zpév je mimo jiné signal teritorialni,
ktery by mél byt slySet na vétsi vzdalenost. Distress varovny hlas je urcen predatorovi nebo
blizkym  konspecifickym  ¢i heterospecifickym  jedincim, takze jeho  Sifeni
na velkou vzdalenost neni tak dulezité. Selektivni tlak pravdépodobné nepisobi
stejnou silou na vSechny typy akustickych signali.

U tii skupin pévcu, vcetné krkavcovitych (Corvidae, Icteridae, Turdidae), byl
potvrzen  vliv velikosti télaaméné  vyznamny  vliv fylogeneze  a preferovaného
biotopu na strukturu mobbingovych varovnych hlasi. VEétsi druhy mély varovné hlasy delsi
a o niz8i frekvenci. Stejné tak druhy vyskytujici se vV uzavienych lesnich biotopech vkladaly
vice energie hlasudo nizSich frekvenci. Tyto vysledky tedy potvrzuji
vliv velikosti i prostedi (Billings, 2018). Antropogenni hluk s nizkou frekvenci mize byt
dalsim faktorem, ktery ovliviiuje strukturu akustickych signald ptakt. Aby se
ptaci vyhnuli ptekryti svych signalti antropogennim hlukem, predpoklada se presunuti vetsi
casti energie zvuku do vyssich frekvenci. Studie Billings (2018) tento piredpoklad
nepotvrdila. Druhy vyskytujici se Vv urbannim prostfedi pouzivaly mobbingové hlasy
naopak o nizsi frekvenci nez druhy Zzijici Vv pfirozeném prostiedi. Mobbingové varovné
hlasy mohou byt oproti zpévu na piekryti antropogennim hlukem méné nachylné

kvuli sirokému frekvenénimu spektru, které kazdy jejich element obvykle vyuziva.
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Zhou, Radford a Magrath (2019) ve své studii vSak demonstrovali, ze ptekryvani frekvenci
utékového varovného hlasu a antropogenniho hluku negativné ovlivnilo
reakci modroplastnika nadherného (Malurus cyaneus) na konspecifické varovani. VSechny

typy varovnych hlast proti antropogennimu hluku ziejm¢ imunni nejsou.

1.2.4 Referen¢ni varovné hlasy

Varovny hlas miize obsahovat informace bud’ o jedinci, ktery ho vydava (tedy napt. o jeho
véku, pohlavi, ptislusnosti ke skupin€), nebo doplitkové informace o situaci, ktera vydani
varovného hlasu vyprovokovala. Podle toho se pak muze lisit struktura jednotlivych
elementli varovného hlasu nebo charakteristiky celého varovani jako napt. frekvence
jednotlivych volani nebo doba mezi jednotlivymi elementy (podrobngéji viz nize).

Referen¢ni varovné hlasy se déli podle toho, na jakého predatora upozoriuji. Casto
nejde o rozliSeni jednotlivych druht, ale spis§ o kategorizaci predator podle sméru, odkud
se obvykle blizi, tedy jestli jde 0 vzdusného nebo pozemniho predatora. Aby varovny
hlas mohl byt povazovan za referen¢ni, musi byt ovéteny ob¢ slozky chovani — (1) varujici
jedinec méni varovny hlas podle typu hrozby, a (2) recipienti méni své chovani podle
typu vydaného varovného hlasu. Tento systém je vyhodny pro druhy, které upravuji
svou odpovéd’ podle druhu predatora kvalitativné (Gill a Bierema, 2013).

Ptikladem je sykora Parus minor, ktera pouziva akusticky odlisny mobbingovy
varovny hlas pro vranu hrubozobou (Corvus macrorhynchos) a hada,
uzovku japonskou (Elaphe climacophora), tedy pro vzdusného a pozemniho predatora. Po
zaznéni varovani pred vranou ostatni jedinci zvednou hlavu a sleduji horizont, zatimco po
zaznéni varovani pfed hadem se podivaji dolt a hledaji hrozbu na zemi (Suzuki, 2012).

Dalsi informaci koédovanou do varovného hlasu mize byt chovani predatora.
Sojka zlovéstna (Perisoreus infaustus) vydava riizné hlasy podle toho, jestli dravec (jestiab
lesni, Accipiter gentilis nebo krahujec obecny) v letu patra po kofisti, uto¢i, nebo je
v klidu a sedi. Sojky jsou schopny v ptipad€, Ze se ozve varovani pted utoCicim dravcem,
se dat okamzité na ut€k, a v ptipade¢, ze slySi varovani pied patrajicim dravcem, se skryt

a zustat nehybné v tkrytu (Griesser, 2008).

1.2.5 Urgence varovné vokalizace
Varovné hlasy mohou obsahovat také informaci o mife nebezpeci. RozlisSovat varovné
hlasy s riiznou urgenci je vyhodné pro druhy, které svou odpovéd’ méni spiSe kvantitativné

—rozhoduji se, jak rychle a ochotné¢ zareaguji a do jaké miry (Gill a Bierema, 2013). Tento
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systtm varovani vyuzivaji napt. stfizlikovec bélobrvy (Sericornis frontalis),
sykora ¢ernohlava (Poecile atricapillus) ¢i sykora karolinska (Poecile carolinensis), ktefi
pridavaji do svého varovného hlasu vice elementi, kdyz je mira nebezpeci vyssi. To miize
byt uréeno napi. druhem ¢&i velikosti predatora nebo také vzdalenosti mezi predatorem
a varujicim jedincem, pfipadné kombinaci téchto faktorti (Templeton, Greene a Davis 2005;
Leavesley a Magrath 2005; Soard a Ritchison 2009).

Delsi alarm obsahujici vice elementli zakonité trva déle vyprodukovat. Varujici
jedinec se tak vystavuje nebezpeci po delsi dobu a recipienti zaroven ztraci poslouchanim
delsiho alarmu ¢as, ktery by jinak mohli vénovat utéku. Tento paradox fesi
modroplastnik nadherny  tak, Ze prvotni reakce navarovani je  ziejmé
ovlivnéna hodnotou peak frekvence varovného hlasu, zatimco ¢as straveny v ukrytu se
odviji od miry kolisani peak frekvence. Dvoufazova odpovéd’ na varovani zajisti, ze jedinec
v¢as zareaguje na ptipadné ohroZeni, ale zaroven neztrati pfili§ ¢asu v ukrytu, pokud
ohrozeni neni tak vazné nebo pokud §lo o falesny alarm (Fallow et al., 2013).

Dvoufazova odpovéd byla pozorovana i U medosavky zlutoktidlé
(Phylidonyris novaehollandiae), ktera také rychle reaguje jiz na prvni element del$iho
alarmu. Akusticka stavba prvniho elementu se 1i8§i podle typu predatora a jeho
nebezpecnosti pro medosavky. Cim vy$si byl stupeti ohroZeni, tim nizsi byl prvni element.
Pocet elementi mél u medosavek, stejné jako u modroplastnika vliv na to, jak dlouho zistal
dany jedinec Vv Ukrytu. Zaroven naalarmy svice elementy byla zaznamenana reakce
vétsitho poctu studovanych jedinci medosavky zlutokiidlé nez na krat$i varovné hlasy
s mén¢ elementy. Vysvétlenim muize byt degradace zvuki prostiedim, kdy kratsi varovné
hlasy nemuseli pozorovani jedinci viibec zachytit (McLachlan a Magrath, 2020).

| n€kteti krkavcoviti jsou schopni do svych varovnych hlasti zakodovat urgenci.
VEtsi  miru ohrozeni uvrany americké  (Corvus brachyrhynchos) znaéi — vétsi
délka elementu a vyssi pocet elementi v jednotce Casu. Béhem pokusu se testovala reakce
vran nasovu (Bubo virginianus) amyvala (Procyon lotor). Na oba predatory vrany
americké odpovidaji podobnym zpisobem, ale mira nebezpeci je U nich riizna. Sova je
velmi nebezpeény predator lovici i dospélé vrany, zatimco myval pro dospélé jedince
nepiedstavuje pfili§ velkou hrozbu. NejvyS$i miru urgence varovny hlas obsahoval
v situaci, kdy byla sova velmi blizko varujicimu jedinci. Odpovéd’ na sovu daleko od
varujiciho jedince byla podobna odpovédi na myvala, at’ uz byl blizko nebo daleko.
Elementy alarmu byly zaroven nejdelsi (vyssi délka znaci vyssi stupen ohrozeni) ve

chvilich, kdy vrany provad€ly riskantni —mobbingové chovani — nalety
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na predatora (Yorzinski a Vehrencamp, 2009). Obdobnym zpisobem funguje koédovani
urgence do varovného hlasu u sojky stfedoamerické (Calocitta formosa). Kratsi elementy
vydavané Vv rychlej$im sledu za sebou znaci u sojek vys$si miru ohrozeni (Ellis, 2008).
Odlisna odpovéd” naruzné druhy dravct byla zjisténa i u sojky chocholaté
(Cyanocitta cristata). V tomto ptipadé vsak akustickd struktura elementii varovného
hlasu zustavala stejna, ale snebezpecnosti predatora prokazateln¢ rostla frekvence
vydavani varovnych signal. Jednim z moznych vysvétleni je to, ze tento varovny hlas je
signal spi$ pro predatora nez pro konspecifické jedince (Dahl a Ritchison, 2018).
Informace o druhu predatora a miie nebezpeci se v§ak v alarmu ¢asto prolinaji a mize

tak byt obtizné odlisit jedno od druhého (Magrath et al., 2015).

1.2.6 ldentita jedince
Schopnost rozpoznat jednotlivé jedince podle akustickych signalt by podle Beecher (1988)

m¢éla byt vyhodna pro obé strany, naslouchajiciho jedince i jedince produkujiciho signal,
aby selekce podpofila vyvinuti dostate¢né¢ vyraznych znakli pro rozliSovani jedinct.
Ptikladem muze byt péce rodich o potomstvo, kdy maji ob& strany zajem natom byt
rozpoznany.

Akustické signadly mohou obsahovat znaky vyuZitelné pro rozpoznani jednotlivych
jedincd, ptibuznych od neptibuznych jedinct ¢i piislusnikti skupiny od cizich jedincd,
pfipadné sousedii. Tyto znaky mohou byt vrozené nebo modifikované ucenim béhem
zivota. Prikladem takového uceni akustického signalu mize byt kooperativné hnizdici
pévec — leskoptev nadherna (Lamprotornis superbus). Hlasy, které jedinec vydava
pti odletu ¢i prelétavani nad konspecifickymi jedinci, obsahuji ve své struktute informaci 0
ptislusnosti ke skuping, ktera ale neni dana pfibuznosti jedinct. | hlasy imigrantt, ktefi se
piidali k dané skupiné v dospélosti, jsou podobnéjsi ostatnim jedinciim ze stejné skupiny
nez hlasim jedinct v sousednich teritoriich (Keen et al., 2013).

Ackoli se  vétSina studii  zatim zaméfovala na rozpoznavani jedinci podle
kontaktnich hlasi nebo zpévu, existuji idikazy o rozpoznavani jednotlivet podle
varovnych hlast. Medosavka hluéna (Manorina melanocephala) je kooperativné hnizdici
druh. Pfi detekovani predatora vydava specificky mobbingovy varovny hlas, kterym
varujici jedinec zve ostatni ¢leny skupiny na pomoc. V jeho akustické struktute byl nalezen
dostatek opakujicich se rozdild, vétsinou zalozenych na zménach frekvence, pro rozeznani

jednotlivych jedinct. Tento typ hlasu je nékdy vyuZzivan i mimo ohroZeni S cilem sezvat



ostatni jedince z hejna na jedno misto. Pravdépodobné bude proto slouzit vice funkcim
v ramci slozitého socialniho systému medosavek (Kennedy et al., 2009).

Schopnost rozpoznat jedince podle varovnych hlasi muize byt vhodna
pfi rozhodovani o relevanci daného varovani. Mladsi a méné zkuseni jedinci mohou napf.
vydavat varovné hlasy iV pfipadé, Ze Zzadné nebezpeCi nehrozi. Varovani c¢lend
hejna oproti varovani ze sousedniho teritoria mtze zase nabizet informaci ohledné aktualni
pozice bliziciho se nebezpeci. Rozpoznavani jednotlivych jedinct by bylo nezbytné také
Vv piipadé, Ze rozhodnuti o piipojeni se k mobbingu predatora je zaloZené na reciprocité.
Mobbing predatora je potencialné velmi nebezpecna aktivita, kdy ale jedinci, ktefi se ji
nezucastni, mohou profitovat ze snahy ostatnich jedinci, ktefi se zucastnili a riziko
podstoupili. Jedinci lejska ¢ernokrkého (Ficedula hypoleuca) ve studii Krams et al. (2008)
byli ochotné&jsi pfipojit se kK mobbingu spolu s jedinci, se kterymi méli v minulosti pozitivni
zkusenost, oproti jedincim, ktefi se do mobbingu diive nezapojili. Bez
schopnosti rozpoznat a pamatovat si jednotlivé jedince by takové rozhodnuti nebylo mozné
udélat. Zminéna studie nenabizi vysvétleni ohledné mechanismu rozpoznavani, ale rozdily
ve varovné vokalizaci jsou jednou z moznosti (Wheatcroft a Price, 2008).

Mnoho druht krkavcovitych zije v razné slozitych socidlnich systémech, kde Casto
spolupracuji inaobrané proti predatorim. Umét rozpoznat jednotlivé jedince i podle
strukturnich rozdilti ve vokalizaci by proto pro né¢ mohlo byt uzite¢né. Vrana americka je
kooperativné hnizdici druh. Yorzinski et al. (2006) nalezli dostatek rozdili pro rozliseni
jedinct dle jejich varovné vokalizace. Tyto rozdily podle autorti tizce souvisi s pohlavim
a socidlnim postavenim jedince. Samice vydavaji varovné hlasy o vyssi frekvenci, mensi
délce a vetsi mife kolisani peak frekvence neZz samci. Vzhledem k tomu, ze na akustické
parametry hlasu ma kvuli stavbé vokalniho ustroji vliv velikost jedince, ktery je vydava,
asamci vrany americké byvaji  v&tSi nez samice, mohou akustické rozdily
mezi pohlavimi souviset s jejich pohlavnim dimorfismem. Samice jsou zaroven ve skupiné
hierarchicky podfizené samctim. Zajimavé je, ze podiizeny samec, ktery meél nizsi
hmotnost, ale ostatni miry mél odpovidajici primérnym samclim, se akusticky vice podobal
samicim. To naznacuje, Ze i socialni postaveni miize mit vliv na akustické parametry hlasu.

Kolonialné hnizdici kavka obecna (Corvus monedula) je ziejmé také schopna alespon
do urcité miry rozpoznévat konspecifické jedince podle mobbingovych varovnych hlasi.
Jejich odpoveéd’ na mobbingové varovné hlasy byla vyraznéjsi pro znamé jedince z téze
kolonie nez pro cizi jedince, pficemz ochota piipojit se k mobbingu byla vyssi u jedinct

Vv sousedicich hnizdnich dutinach. Odpovéd’ byla dale ovlivnéna pohlavim, které uzce
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souvisi S hierarchickym postavenim jedince. Samice jsou U kavky obecné podiizené
samcim a jejich vlastni postaveni se fidi postavenim partnera. Odpoveéd na varovny
hlas neznamé  samice ve  vétsi  vzdalenostiod  kolonie  vyprovokovala jen
velmi slabou reakci. VEtsi ochota reagovat na mobbingové varovné hlasy hierarchicky vyse
postavenych jedinci by mohla ukazovat na snahu prosadit se aukazat svou kvalitu,

ackoli to v této studii nebylo mozné prokazat (Woods et al., 2018).
1.3 Heterospecifické varovné hlasy

1.3.1 Vyhody a nevyhody heterospecifického odposlouchavani

Témét vzdy se druhy vyskytuji sympatricky a umét rozeznat a spravné reagovat i na cizi,
heterospecifické, varovné hlasy mize byt uzitecné. Jiz vyraz ,,odposlouchévani napovida,
7e predavani informaci nebyva oboustranné. Varujici jedinec si obvykle neni védom, ze
podava informace také jedinctim jiného druhu. Vztah mezi varujicim a odposlouchavajicim
druhem pak mize byt velminerovnocenny. Odposlouchavajici druh nékdy dokonce
ani sam varovné hlasy vydavat nedokaze (lto a Mori, 2010). Na druhou stranu,
odposlouchavani varovnych hlast jinych druht varujicimu jedinci nemusi nijak skodit.
V uréitych piipadech miize byt dokonce vyhodné. Cim vic jedincii je varovanim vyplaseno
a vznese se do vzduchu, tim mensi je riziko predace pro pivodniho varujiciho jedince.
Jednim z cili mobbingovych varovnych hlast je pfizvat na pomoc co nejvétsi pocet jinych
jedinci anemusi zalezet natom, ke kterému druhu pfesné patii, pokud se také ptidaji
k mobbingu predatora (Curio, 1978).

Pokud by oba druhy vyuzivaly varovné signaly toho druhého v obdobné miie, mohl
by se  mezinimivytvofit  mutualisticky  vztah.  Piikladem  mohou byt
modroplastnik nadherny ~ astfizlikovec ~ bélobrvy,  ktefi  adekvatné¢  reaguji
jak na konspecifické tak i vzajemné na heterospecifické varovné hlasy témef ve stejné miie
(Magrath et al., 2007). Studie Goodale a Kotagama (2008) se pokousela mezi druhy ze
srilanského spolecenstva také najit mutualisticky vztah. Timalie (Turdoides rufescens)
a drongové (Dicrurus paradiseus) vydavaji ve spolec¢nych hejnech nejvice varovnych hlasi
a autofi predpokladali, ze budou na své varovné hlasy vzajemné reagovat. To se v této
studii potvrdit nepodafilo. Timalie naalarm drongareagovali, ale odpovéd drongt
byla nejasna i na jejich vlastni, konspecifické, varovné hlasy. Je vSak mozné, ze drongové

projevovali svou odpovéd’ na varovny hlas zptisobem, ktery v této studii nebyl méten.
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Jednou z motivaci rozpoznavat a reagovat na heterospecifické varovani mize byt
I to, Ze se jednotlivé druhy vzajemné 1i$i svou Sanci predatora v¢as detekovat, napt. ostiejsi
smysly ¢i vétsi rozhled po krajiné (Caro, 2005; Magrath et al., 2015). Ptikladem mohou byt
medosavky  zlutokiidlé. Medosavky krmici se nakvétech prikladaji  veétsi
vahu informaci ziskané zvarovnych hlasti ostatnich konspecifickych jedincii nez
informaci ziskané vlastnim pozorovanim. Naopak jedinci, ktefi lovi hmyz na listech
vegetace, prikladaji vétsi vahu svému vlastnimu pozorovani. Pfi patrani po hmyzu totiz
sedi medosavka na vyvySeném misté. Ma proto lepsi rozhled po okoli a tim padem vé&tsi
Sanci odhalit v¢as predatora, zatimco medosavka zdrzujici se v niz8ich patrech vegetace
u kvétt ma rozhled po okoli omezeny (McLachlan et al., 2019). Stejnym zplisobem mize
fungovat odposlouchavani mezi riznymi druhy s odlisSnym zplsobem Zivota. Goodale a
Kotagama (2008) studovali ¢tyti druhy tvorici spole¢na hejna v tropickych destnych lesich
Sri Lanky. Timalie srilanskd asojkovec Sedohlavy (Argya cinereifrons) hledaji
potravu na listech vegetace. Obatyto druhy odpovidaly na heterospecifické alarmy
ochotngji nez druhé dvastudované druhy, drongo vlajkovy atrogon paskovany
(Harpactes fasciatus), kteti lovi kofist strategii sit-and-wait z vyvySené¢ho mista.

V ptedchozich dvou studiich §lo outékové varovné hlasy, které vyzaduji od
odposlouchévajiciho jedince okamzitou reakci. Mobbingové varovné hlasy poskytuji
odposlouchavajicimu jedinci vic Casu a prostoru rozhodnout  se, jestli se do
mobbingu predatora, na kterého varovny hlas upozorfiuje, cht&ji zapojit nebo ne.
Sojka obecna  (Garrulus glandarius) odposlouchava mobbingové varovné hlasy
kosa ¢erného (Turdus merula) adokaze je odlisit od zpévukosa. Pokud ma
sojka k dispozici pouze akusticky stimul v podob¢ varovného hlasu kosa, zlistava na misté
déle aptiblizi se ke zdroji varovani na mensi vzdalenost nez V ptipadé, kdy varovny
hlas doprovazi jesté vizualni stimul v podobé atrapy predatora. Tyto vysledky naznacuji, ze
sojka vyuziva informace z heterospecifického zdroje, ale preferuje informace ziskané
vlastnim pozorovanim (Randler, 2022).

Sluch riznych druhd muaze byt naladén nartzné frekvence. Systém kodovani
doplitkovych informaci a vyhodnocovani miry ohrozeni miZze byt odliSny pro riizné druhy.
Heterospecificky alarm pifedstavuje obvykle méné znamy zvuk nez konspecificky, takze
mize mit vlivtaké to, Ze heterospecificti jedinci nebyvaji zamyslenymi recipienty
informace asignal proto nebyva sméfovan jejich smérem. U varovnych hlast

vSak zrovna toto nemusi pfedstavovat velky problém. Pti ohrozeni vétSinou varujici jedinec
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nema cassvé chovani pfili§ modifikovat a zpravu jednoduse vysle do prostoru, coz
odposlouchavani naopak usnadnuje (Magrath et al., 2015).

Murray a Magrath (2015) zkoumali vliv snizeni amplitudy (atenuace) a degradace
zvuku na zachyceni a vyhodnoceni konspecifického a heterospecifického varovného hlasu.
Studii provadéli na modroplastniku nadherném a stiizlikovci bélobrvém, ktefi standardné
reaguji na konspecifické a heterospeficické varovné hlasy shodné. Rzné typy manipulace
s hlasy meély u konspecifickych a heterospecifickych varovnych hlasu rizné nasledky.
Reakce studovanych jedincti byla na degradovany konspecificky varovny hlas stejna jako
na nedegradovany, zatimco uheterospecifického alarmu byla reakce vyrazné slabsi
na degradovany alarm. Snizeni amplitudy u konspefickych alarmi snizilo pravdépodobnost
utékové reakce. Snizeni amplitudy miiZze napovidat, Ze varujici jedinec se nachazi daleko
a mira ohrozeni proto neni tak velkd. To samé by ale mé&lo platit pro degradaci zvuku,
protoze jemna struktura varovnych hlasii obou druhti je zna¢né nachylnd k degradaci.
Vysledky této studie vSak nic takového neprokazuji. Autofi to vysvétluji tim, ze pro
rozpoznani konspecifického varovného hlasu je u modroplastnika i stiizlikovea dulezita
hodnota peak frekvece, ktera je  proti degradaci pomérné¢ odolna.  Studovani
jedinci vsak ziejmé nedokazali spravné rozpoznat degradovany heterospecificky alarm. To
napovida, Ze U heterospecifickych varovnych hlast se tyto dva druhy, uci spiS rozpoznavat
celkovou strukturu nez jednotlivé charakteristiky, jako napt. peak frekvenci.

Spravné rozpoznavani heterospecifickych varovnych hlast se tedy zda byt pro ptaky
poskytnout pochopeni mechanismu rozpoznavani heterospecifickych varovnych hlast

u ptakda.

1.3.2 Vrozené nebo naucené

Zatimco schopnost umét rozpoznat heterospecificky alarm a adekvatné na néj reagovat
muze byt vrozena nebo naucend, reakce na konspecifické alarmy byva vrozena.
Variabilita mezi jedinci a deformace zvukl prostiedim, ve kterém Ziji,
vSak mohou podporovat ur€ité zobeciiovani pii rozpoznavani varovnych hlast. Jedinec
pak reaguje pouze nanékteré klicové charakteristiky alarmu, a ne naalarm jako celek.
Pokud se témito vlastnostmi vyznacuje né&jaky heterospecificky alarm, ptaci na ng;
mohou instinktivn¢ reagovat stejnym zpiisobem jako na konspecificky. Vyhodou je, ze tato
varianta nevyzaduje podstoupit riziko piimé zkuSenosti s predatorem (Fallow et al., 2011,
2013; Magrath et al.,, 2015). Nadruhou stranureagovat nakazdy zvuk v okoli
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s podobnymi akustickymi parametry, jaké ma konspecificky varovny hlas, mize byt
zbytecné plytvani energii.

Sykora konadra reaguje na mobbingovy varovny hlas alopatricky Zijici sykory
¢ernohlavé (Randler, 2012), popela¢ Sedy reaguje navarovny hlas alopatrického
stiizlika karolinského (Johnson et al., 2003), modroplastnik nadherny také reaguje
na varovné hlasy fady alopatrickych druhti (Fallow et al. 2011 a 2013). Reakce na varovny
hlas alopatrického  druhu nemtize byt  vysvétlena uCenim, protoze oba druhy
spolu nemohou mit zadnou p¥imou pfedchozi zkuSenost. Ve vSech uvedenych piipadech
si byly varovné hlasy akusticky podobné. Podobnost a reakce na dany varovny hlas mutize
byt zpusobena spolec¢nou fylogenetickou minulosti druht.
Sykora konadra a sykora ¢ernohlava jsou blizce pfibuzné druhy. Pro popeléace a strizlika to
ale neplati, a pfesto popelaci na varovny hlas stiizlika reaguji. Oba jejich varovné hlasy
obsahuji  sérii Sirokopasmovych ~ neharmonickych  elementi.  Popelaci zaroven
nereagovali na uméle vytvoreny Sirokopasmovy Sum ani sérii neharmonickych elementu se
stejnou frekvenci  opakovani. Pfesné charakteristiky akustického hlasu, které
jsou zodpovédné za rozpoznani varovného hlasu, se nepodafilo v této studii ur¢it (Johnson
etal., 2003). Modroplastnici reagovali siln€ji na varovné hlasy fylogeneticky ptibuznéjsich
druhti. Tyto druhy ale zarovenn mély akusticky podobnéjsi varovné hlasy, takze odliSeni
vlivii téchto dvou proménnych neni jednoduché. Reakci mize ziejme vyprovokovat také
podobnost znamého a neznamého heterospecifického varovani, které ale nemusi byt nutné
akusticky podobné konspecifickému varovnému hlasu. Akusticky nepodobny varovny
hlas jednoho z testovanych alopatrickych druhti vyvolal u modroplastnika pomérné
silnou reakci. Tento varovny hlasje ale zaroven akusticky téméf nerozeznatelny od
varovného hlasu sympatrického druhu, naktery se modroplastnici naucili reagovat po
ptedchozi zkusenosti (Fallow et al., 2011).

Akustickou podobnost varovnych hlast lze chapat jako podobnost celkové
specifické struktury varovného hlasu nebo jako podobnost v hodnotach jednotlivych
parametri  varovného hlasu. Ze studie Fallow et al. (2011) vyplyva, ze
modroplastnici nadherni se zaméfovali spi§ na urcité klicové akustické charakteristiky
heterospecifického hlasu, konkrétné hodnotu peak frekvence akolisani frekvence nez
na hlas jako celek. Pro navazujici studii Fallow et al. (2013) bylo pocitatové vytvoieno
nékolik hlasu, které mély stale stejnou zakladni strukturu varovného
hlasu modroplastnika nebo sympatrické medozvéstky zlutoktidlé, ale lisily se v hodnotach

peak frekvence akolisani frekvence. Vysledky studie naznacuji, Ze akusticka podobnost
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neznamého varovného hlasu k vrozenym konspecifickym i nau¢enym heterospecifickym
hlasim sympatrickych druhtt  umoziiuje zobecnéni arozpoznani nezndmych
heterospecifickych  varovani. Modroplastnici dokazali zareagovat jak na hlasy se
znamou strukturou a odlisnou frekvenci, tak nahlasy se  znamou frekvenci, ale
odli$nou strukturou.

Akusticka podobnost mize hrat roli i v procesu uceni, kdy mize byt pro druh snazsi
naucit se reagovat navarovné hlasy akusticky podobnéjsi jejich vlastnim. T¥i druhy
strnadcii — strnadec moktadni, zpévny a bélohrdly, se vyskytuji sympatricky a maji moznost
navzajem slyset své distress varovné hlasy. Pfesto na sebe navzajem reaguji pouze ty druhy,
které maji akusticky podobny varovny hlas, strnadec zpévny a mokiadni. Tyto dva druhy
zaroven reaguji i na umélé zvuky napodobujici jejich pfirozena varovani, takze podobnost
v klicovych  akustickych  charakteristikich bude pro rozpoznani varovného
hlasu pravdépodobné zasadni (Stefanskia Falls, 1972). Uceni a proces rozpoznavani
pak mize probihat odliSnym zpdsobem pro akusticky podobné anepodobné
heterospecifické varovné hlasy. Pokud bylo zndmé heterospecifické varovani, na které
modroplastnici bézné reaguji antipredacnim chovanim, v studii Fallow et al. (2013)
piehrano pozpatku, reakce modroplastniki byla vyrazng slabsi, i kdyz hodnoty jednotlivych
akustickych parametrii zlstaly stejné. To naznacuje, ze U akusticky nepodobnych
heterospecifickych varovnych hlasti se modroplastnici u¢i rozpoznavat specifické znaky
jako celek oproti hodnot¢ jednotlivych parametra.

Ze skupiny krkavcovitych byly dvé studie provedeny na hejnu volné zijicich krkavct
velkych (Corvus corax) v zoologické zahradé Cumberland u Griinauim Almtal
v Rakousku, kde se v ¢ase krmeni krkavci pravidelné shlukuji ve vybézich chovanych zvitat
— predevsim vlki a divokych prasat. Pfitéto pfilezitosti jim byly postupné piehravany
playbacky konspecifickych i riznych heterospecifickych alarmi a byla sledovana jejich
reakce.

Nacarova, Vesely a Bugnyar (2018) porovnavali reakce krkavci na konspecificky
varovny hlas a na heterospecificky varovny hlas kavky obecné
v kontextu vyb&hu predatora, kterého predstavoval vlk, a ne-predatora, divokého prasete.
Ve vi¢im vybéhu byla reakce krkavci naalarm kavky obecné srovnatelna sreakci
na konspecificky alarm, ve vybéhu prasat o hodné slabsi, ale stidle prokazatelna. To
napovida, ze krkavci povazuji zaurcitych okolnosti alarm vyrazné mensi kavky
za dostate¢né relevantni, aby na né&j reagovali, ale pravdépodobné stale odliSitelny od jejich

vlastniho, protoze nereaguji bezhlavé.
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V praci Davidkova et al. (2020) byl repertoar heterospecifickych alarmi rozsiten.
Kromé kontroly a konspecifického alarmu byly pouzity alarmy dvou sojek —sympatrické
sojky obecné a alopatrické sojky chocholaté jako dalSich zastupct krkavcovitych, a alarmy
dvou druhit rackd —sympatrického racka chechtavého (Chroicocephalus ridibundus) a
alopatrického racka atlantického (Leucophaeus atricilla), jako zastupci méné piibuzné
skupiny obdobné velikosti. Salarmy obou americkych alopatrickych druhii by tato
populace krkavci neméla mit zadné piedchozi zkuSenosti. Varovny hlas obou druha
sojek vyprovokoval srovnatelnou reakci jako konspecificky varovny hlas. Na varovny
hlas obou druhti racki reagovali méné. Silna reakce na varovny hlas sojky chocholaté
naznacuje, ze krkavci pochopili vyznam jejiho varovného hlasu a povazovali ho
za dostateéné  relevantni, aby kvilinémuibez piedchozi zkuSenosti okamzité
opustili potravu. Tento fakt je zajimavy ikvili tomu, Ze je krkavec ohrozovan pouze
malou ¢asti  spektra predatorti, kterymi jsSou ohrozovany sojky, pfesto na varovny
hlas obou sojek krkavec reaguje. Divodem by mohla byt akusticka podobnost varovného
hlasu krkavce a ostatnich druht krkavcovitych.

Dalsi moznosti je, ze n€které zvuky, i kdyz si nejsou akusticky piili§ podobné, jsou pro
posluchate obecné nepiijemné a automaticky vyvolavaji strach nebo vzruSeni ibez
piedchozi zkusenosti. Casto jde o zvuky neharmonické, vydané nahle a vytvarené prudkym
vypusténim vzduchu z plic (Magrath et al., 2015). Varovny hlas sykory konadry obsahuje
Sirokopasmové i harmonické slabiky. Pokud byly vSechny Sirokopasmové slabiky
nahrazeny harmonickymi, sykory se neobavaly pfibliZit se po zaznéni takto upraveného
playbacku varovného hlasu ke krmitku. Harmonické slabiky u sykory ziejmé znaci nizsi
stupen ohrozeni (Lipianska, 2011).

Dalsi mozné je i vysvétleni je, ze na neznamé varovné hlasy ptaci odpovidaji proto, ze
jsoupro né nové aneznamé. Takzké spojeni neofobie S heterospecifickym
odposlouchavanim vSak zatim potvrzeno nebylo. Antipreda¢ni chovani bylo u vlhovce
velkoocasého (Quiscalus mexicanus) pozorovano jen V reakci na neznamy neharmonicky
zvuk, ale ne na neznamy tonovity zvuk (Slaughter et al., 2013), coz spis podporuje teorii 0
ptirozené ,,dé€sivosti® nelinearni prvki. Reagovat utékem na kazdy neznamy zvuk je ziejmé
ptilis nevyhodné a vycerpavajici.

Varovné hlasy krkavcovitych ¢asto obsahuji Casto nelinearni prvky. Tak je
tomu i u varovného  hlasu sojky  obecné.  Sympatricky  zijici ~ veverka obecna
(Sciurus vulgaris) sdili se sojkou alespon ¢ast spektra predatorti. Veverka dokaze odlisit

varovny hlasod jinych typt vokalizace areaguje nanéj zvySenou mirou vlastniho
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antipreda¢niho chovani — zvySenou ostrazitosti az utékem. Stejné hlasity kontrolni
zvuk (ptaci zpév) antipredacni chovani u veverek nevyvolal (Randler, 2006). Reakce
veverek neni tak piekvapiva, protoze obadruhy ziji sympatricky, aveverky proto
mély mnoho pfilezitosti pochopit zpiedchozich zkuSenosti, co varovny hlas sojky
znamenda. Varovny hlas sojky obecné ale rozpoznala jako varovani pted potencidlni
hrozbou dokonce i alopatricky zijici impala Aepyceros melampus a reagovala na n¢j
zvySenou ostrazitosti, sledovanim horizontu nebo utékem (KlimSova a Policht, 2011).

Naucena reakce nabizi mnohem vétsi flexibilitu. Ptak se pak muze naucit vyuzivat
vétsi  spektrum akusticky nepodobnych alarmti. Diverzita varovnych hlasi je ve
skutecnosti piekvapive velika, stejné jako mnozstvi informaci v nich obsazené. Kazdy druh
by se teoreticky mohl naucit odposlouchévat a reagovat pouze na ty varovné hlasy, které
jsoupro n& Vdané situaci opravdu relevantni. Uceni nabizi také moznost flexibilné
reagovat na zmény druhového slozeni na dané lokalité zptisobené migraci druhti a posuny
areald rozsiteni (Magrath et al., 2015).

Riziko spojené sucenim je Vv urCitych piipadech mozné snizit napodobovanim
antipredaéniho  chovani  rodica. DaCunha, Fontenelle a  Griessera (2017)
zkoumali brazilské spoleCenstvo ptaku a zjistili, ze jedinci, V jejichz spolecnosti se stale
zdrzuji odrostla mlad’ata, se do mobbingu zapojuji ochotnéji. To platilo i pro druhy, které
jinak ziji ~ samotafsky  ado mobbingu predatori.  se  nezapojuji  ani ve
spole¢nosti s jinymi druhy. Zkusenosti, které mlad’ata béhem téchto udalosti ziskaji, tedy
ziejm¢ alespon cCastecné vyvazuji riziko, do kterého se p#i mobbingu pousti rodice.
V praci Curio, Ernst a Vieth (1978) se koscerny V zajeti naucil na zakladé
poslechu ptirozeného konspecifického mobbingového varovného hlasu reagovat vlastni
mobbingovou reakci i nastimuly, které pro ng& ve skuteCnosti zadné nebezpeci
nepiedstavuji. Prvnim z nich byla atrapa neskodného alopatrického zoborozika kitiklavého
(Philemon corniculatus) a druhym byl neZivy objekt (barevna plastova lahev). Tato prace
tak poskytuje diikaz o kulturnim pfenosu v kontextu piitomnosti potencialniho predatora.

Uceni je zatim potvrzovano spiSe nepfimymi prostorovymi a ¢asovymi metodami.
Reakce jiz pfi prvnim setkani s neznamym heterospecifickym varovnym hlasem naznacuje
spi$ instinktivni odpoveéd’, zatimco opozdéna reakce naznacuje spis pouceni se z predchozi
zkuSenosti. Jiné prace porovnavaji reakci populace, ktera s odposlouchavanym druhem sdili
teritorium, s reakci populace, kterd se s danym druhem pravidelné nesetkava a nema tedy

moznost ziskat s jeho varovanim piimou zkusenost (Magrath et al., 2015).
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Ptacata v hnizdé€ se ztisi po zaslechnuti varovnych hlast rodict, aby se snizilo riziko
predace. Mladata stiizlikovce bélobrvého dokazala v péti dnech véku timto zpisobem
reagovat nakonspecificky varovny hlasrodi¢ii ataké na akusticky podobny
heterospecificky varovny hlas stiizlikovce rudookého (Acanthiza pusilla). Pozdg&ji ve
veéku 10-11 dni jiz dokazali reagovat inadalsi dva heterospecifické varovné hlasy,
modroplastnika nadherného a medosavky zlutoktidlé, které byly od rodicovskych akusticky
odli$né. VSechny c¢tyfi druhy ptaka se pfitom vyskytuji soucasné na sledované lokalité
a mlad’ata tedy maji moznost slySet jejich varovné hlasy. Vysledky pokusu naznacuji, ze
umladat  stiizlikovee  bélobrvého  se  vytvorilaasociace  mezi ptitomnosti
predatora a heterospecifickymi varovnymi hlasy, bud’ na zakladé antipredacni
odpovédi rodi¢i nebo ptimé zkuSenosti s predatorem. Ob& moznosti naznacuji uceni
zpiedchozi zkuSenosti (Haff a Magrath, 2012). V navazujici studii bylo zjisténo, ze
odpoveéd’ na heterospecificky varovny hlas medosavky se ve dvou tydnech objevila pouze
umladat v teritoriich, kde se medosavky bézné¢ vyskytuji. V jinych teritoriich, kde
jsou medosavky vzacné, se reakce objevila az o dost pozd¢ji (Haff a Magrath, 2013).

Schopnost naucit se a zapamatovat si nové zvuky by pro krkavcovité diky jejich
kognitivnim schopnostem neméla byt problém. To potvrzuje | pozorovani Brown (1997),
kdy sisojky mexické (Aphelocoma ultramarina) dokazaly dlouhodobé zapamatovat
akusticky stimul. Sojky byly pravidelné svolavany pomoci policejni pistalky na urcité
misto, kde jim byla poté nabidnuta potrava. Trénink byl Gispé$ny a sojky se naudili na tento
signal odpovidat. Nasledovala pauzaosm aptl mésice, kdy tato asociace
nebyla nijak posilovana ani obnovovana. | poté na pisknuti zareagovalo za méné nez dveé
minuty osm z deseti studovanych hejn. Mladi jedinci, naivni ke zvuku pistalky, na signal
zprvu nereagovali, ale postupné se stejné chovani objevilo i U nich. U¢eni mohlo probihat
formou kulturniho pfenosu od starSich jedinci, kteti byli ptitomni béhem trvani prvniho
tréninku, nebo pfimou asociaci zvuku pistalky s potravou. Pokus byl opakovan po tfech
letech od prvniho tréninku. Ve vSech osmi testovanych hejnech nékteti jedinci béhem
nékolika malo sekund zareagovali jako béhem prvniho opakovani.

Bila et al. (2017) testovali reakci smisené populace vrany cerné (Corvus corone)
avrany Sedé (Corvus cornix) na konspecificky a heterospecifické varovné hlasy kavky
obecné v prostiedi videnské zoologické zahrady. Kavky a vrany obvykle nevytvafi spolecna
hejna, na dané lokalité se vSak vyskytuji spole¢né. Sdili spolu i spektrum predatort, kam
patii liska, pes, kockanebo dravi ptaci. Vrany cerné reagovali ve stejné mife

na playback konspecifického  varovného hlasu jako na playback heterospecifického
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varovného hlasu kavky obecné. | kdyz kavek se v okoli vyskytuje vyrazn¢ mensi pocet nez
vran, je mozné, ze spolecné proziti predacni udalosti sta¢i na vytvofeni asociace
mezi piitomnosti ~ predatora a heterospecifického  varovného  hlasu.  Akusticka
struktura obou varovnych hlast ma navic velmi podobné hodnoty délky, frekvence
a rychlosti opakovani elementti v ramci varovani.

Skute¢ny mechanismus lezici za heterospecifickym odposlouchdvanim miize byt
samoziejm¢ kombinaci uceni a akustické podobnosti. Znaméjsi a akusticky podobnéjsi

heterospecifické varovné hlasy se ptaci mohou ucit snaze a rychleji.

1.3.3 Relevantnost varovného hlasu

Antipredacni chovani v podob¢ reakce na varovny hlas vyZaduje energii a ¢as a obvykle je
tak v rozporu s ostatnimi ekologickymi aktivitami druhu. Cas, ktery stravi jedinec
antipredacnim chovanim, napf. Cas straveny v ukrytu, by jinak mohl stravit hledanim
potravy. Pfihledani potravy ale =zaroven musi vynalozit urCitou ¢ast energie
na v¢asnou detekci hrozeb ve svém okoli. Tento podil energie by se zase mohl vyrazné
snizit, pokud by se jedinec v tomto ohledu spolehl na heterospecifické alarmy (Caro, 2005;
Magrath et al., 2015). Odposlouchavani cizich alarmi se vyplati jen v pfipadé, ze
odposlouchévajici druh je ohrozovan stejnym nebezpeim jako varujici druh
a ona hrozba je v dany ¢as opravdu ptitomna (Rainey et al., 2004; MacLean a Bonter, 2013;
Flower et al.,, 2014). Reagovat zbyte¢né piehnané azbytecné Casto je nevyhodné.
Nezareagovat, kdyZ je nebezpeCi opravdu pritomné, je vsak potencialné fatalni. Proto je
dilezit¢ umét rozliSovat relevantnost riznych varovnych hlast  vriznych
situacich (Goodale a Kotagama, 2008; McLachlan et al., 2019).

Relevantnost mlze zaviset na druhu, ktery varuje. Druhy zdrzujici se ve vysSich
patrech vegetace nebo 1étajici nad vegetaci maji vétsi Sanci veas odhalit predatora nez druhy
hledajici potravu na zemi v hrabance.

Dilezitda miize byt také velikost druhu a spektrum predatorti, kterym je dany druh
ohrozovan. Varovné hlasy menSich druhii jsou pro vétsi druhy pravdépodobné méné
relevantni, protoZe mohou Casto varovat pred predatorem, ktery vétsi druh nemuze ohrozit.
V praci MacLean a Bonter (2013) racek moisky (Larus marinus) projevil silngjsi
reakci na konspecificky alarm nez na heterospecificky alarm mensiho sympatricky zijiciho
racka stiibfit¢ého (Larus argentatus). Racek stiibfity naopak zareagoval stejné silné
na konspecificky varovny hlas jako na heterospecifciky varovny hlas racka moiského.

Kvili rozdilné velikosti se li§i ispektrum predatord, které tyto druhy ohrozuje.
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Racek motsky nebude ohrozovan vsemi predatory, ktefi ohrozuji racka stiibfitého.
Naopak racek sttibtity bude pravdépodobné ohrozovan vsemi predatory, kteti ohrozuji
racka moiského. Racek motsky nékdy ni¢i hnizda a pozira vejce racka stiibfitého. Jeho
varovny hlas proto muze byt interpretovan také jako hlas predatora, a proto vyvolal
u racka stribtitého silnéjsi reakci.

Duvéryhodnost ~ se  muze  li§it  imezijedinci jednoho  druhu, kdy
varovnému hlasu star§ich a zkuSenéjSich jedinci je mozné prikladat vétsi vahu nez
tomu vydanému juvenilnimi jedinci. V ramci krkavcovitych Wascher et al. (2015)
testovali, zdavrany C¢erné dokazou nazakladé akustického  signalu rozliSovat
mezi spolehlivymi a nespolehlivymi jedinci. Ctyfem skupinam vran v klecich byla stiidavé
prezentovana mrtvd vrana, zatimco byly zreproduktoru piehravany varovné hlasy ctyt
riznych jedinci vrany. Vjeden ¢asna mrtvou vranu vidéla pouze jednaze Ctyf
studovanych skupin. Pro tu byl ptehravany hlas klasifikovan jako spolehlivy, pro ostatni,
které mrtvou vranu v tu chvili vidét nemohly, jako nespolehlivy. Béhem tréninkové faze
testovani jedinci varovali vic v reakci na spolehlivy varovny hlas (piehravany ve chvili,
kdy zaroven vidéli mrtvou vranu). Testovaci faze se odehrala o mésic pozdéji. Odpoved’
vran byla i pak odlisna mezi spolehlivym a nespolehlivym varovanim, ale mira vokalizace
studovanych jedinci se vodpovéd na spolehlivy varovny hlas naopak snizila. To lze
vysvétlit tak, Ze se v takové situaci bez vizualniho stimulu testované vrany snazily ziskat co
nejvic informaci naslouchanim nebo se snazily byt v ptitomnosti potencialniho nebezpedi
nenapadné. Vysledky pokusu dokazuji, ze vrana ¢ernd dokéze rozlisit jedince podle jejich
varovného  hlasu, dokaze sikjednotlivym  jedincim  pfifadit  miru jejich
spolehlivosti a nasledné¢ podle toho upravit své chovani atuto informaci si udrzi
v paméti minimalné jeden mésic. V predchozi praci se Wascher et al. (2012) podatilo
potvrdit, Ze vrany ¢erné jsou schopné odlisit od sebe pouze podle hlasovych projevii nejen
jedince vlastniho druhu, ale také heterospecifické jedince, v tomto ptipadé kavky obecné.
Tuto schopnost tedy pravdépodobné mohou vyuzit i pii hodnoceni spolehlivosti varovnych
hlast heterospecifickych jedincti.

Nekteré druhy mohou byt schopny rozklicovat i podrobnéjsi informace obsazené
v heterospecifickém alarmu, napf. ty o typu predatora a reagovat pak pouze na varovani
pfed typem predatora, kter¢ je pro né relevantni. Tato  schopnost
byla pozorovana u zoborozcti zlutohlavych (Ceratogymna elata), kteti od sebe dokazi
odlisit referen¢ni varovné hlasy kockodana Dianina (Cercopithecus diana). Pro zoborozce

je relevatni pouze varovny hlas upozoriiujici na pfitomnost orla korunkatého
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(Stephanoaetus coronatus), ktery lovi jak ko¢kodany, tak zoborozce. Natento typ
varovného hlasu kockodana reaguji vlastnim antipredacnim chovanim. Naopak varovani
pted levhartem skvrnitym (Panthera pardus) zoborozci ignoruji, protoze levhart ohrozuje
vyhradn¢ kockodany (Rainey et al., 2004).

Relevance muze zaviset také na vzdalenosti hrozby. Varovné hlasy partnertt nebo
jinych blizkych jedincii, napf. ¢lenti hejna, mohou mit vétsi vahu nez alarm vydany
jedincem vsousednim teritoriu. Vzdalenost zpusobuje degradaci zvuku a snizeni
amplitudy. Medosavky v praci (McLachlan et al., 2019)
I modroplastnici a stiizlikovcei v praci Murray a  Magrath  (2015)  reagovali méné
na playbacky konspecifickych varovnych hlast se snizenou amplitudou, ale neménili své
chovani podle miry degradace signdlu. Amplituda proto pro n¢ bude nejspi§ hlavnim
znakem, podle kterého odhaduji vzdélenost hrozby.

Presnéjsi informaci o relevanci dané hrozby by mohl odposlouchavajici jedinec ziskat
kombinaci vice informacnich zdroji. Flétnak australsky (Gimnorhina tibicen) (lgic et al.,
2019)  asykora konadra (Lipianska, = 2011)  reaguji  silng&ji na varovani  vice
heterospecifickych jedincti najednou oproti jedinému varujicimu jedinci. Je mensi Sance, Ze
vy$$i stupenn ohroZzeni miize vyprovokovat vice jedinct k vydani varovného hlasu, jak bylo
jiz prokazano usavci V praci Sloan a Hare (2008). Fléthaci vsak oproti ocekavani
nereagovali silné&ji na varovné hlasy vice heterospecifickych druht
najednou oproti varovani pouze jednoho druhu. Kombinace varovani obou druhi by
mohla poskytnout dodate¢nou informaci ohledné¢ miry ohrozeni pro odposlouchavajici
druh porovnanim spektra predatori obou varujicich druhl. Je mozné, Ze varovani
dvou vybranych druhi, popelacka drozdiho (Grallina cyanoleuca) arosely Pennantovy
(Platycercus elegans), podava podobnou informaci a z jejich kombinace se uz flétnak nic
nového nedozvi. Opakovani pokusu s odlisnou dvojici heterospecifickych druh by mohlo
vyustit v odlisny zavér (Igic et al., 2019). Naopak u kavky obecné byla pozorovana siln&jsi
reakce na kombinované varovani jinych jedinct kavky spolu se
sympatrickymi jedinci havrana polniho (Corvus frugilegus) nez na samotné konspecifické
varovani (Woods et al., 2018).

Pii vydani faleSného varovného hlasu, muze jit jednoduSe o omyl,
0 ptehnanou reakci na hrozbu, ktera ve skutecnosti neni pfitomna. Cena za falesné
varovani je ve vétSin€ piipadil niz8i neZ cena za zanedbani varovani. Nékteré druhy se

vSak naucili vyuzivat faleSna varovani spojena s heterospecifickym odposlouchavanim ve
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svij vlastni prospéch. Dokazaly ziejmé vypozorovat, ze po zaslechnuti varovného
hlasu zbytek pfitomnych  konspecifickych 1 heterospecifickych ~ jedinci  opusti
potravu a vrhne se do ukrytu. Chvili mezi jejich vyplasenim a navratem na pavodni misto
mohou vyuzit K ukradnuti Casti potravy pro sebe. FaleSna varovani nesmi stejny druh
vydavat prili§ Casto, jinak se tato strategie stane neucinnou. Pro ostatni pfestane byt
varovani toho druhu relevantni a pfestanou na n¢j reagovat. Jednou z moznosti, jak toho
riziko sniZit, je napodobovat jind heterospecificka varovani a pfi podvadéni je stiidat,
jak bylo demonstrovano u dronga afrického (Dicrurus adsimilis) ve studii Flower et al.
(2014).

Na jednu stranu ziejm¢  existuji  heterospecifické ~ varovné  hlasy,  které
jsou si natolik akusticky podobné, Ze na n¢ rizné druhy dokazou adekvatné reagovat i bez
ptedchozi zkuSenosti. Na druhou stranu je celkova variabilita varovnych hlast pomérné

vysoka a uceni se zda byt v n¢kterych pripadech nezbytné.

2 Cile prace
o Shroméazdit nahravky varovné vokalizace druhi ze skupiny krkavcovitych

o Otestovat vliv vybranych proménnych na akustickou strukturu varovnych hlast

o Provést srovnavaci analyzu podobnosti varovnych hlast krkavcovitych
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3 Metodika

3.1 Krkavcoviti

Krkavcoviti (Corvidae) jsou monofyleticka skupina zahrnujici 132 druht rozdé€lenych
mezi 24 rodd  (www.jboyd.net)(Jensson et al, 2016). Vsoucasné dobé
jsou zastupci krkavcovitych rozsiteni po celém svété kromé Antarktidy a nékterych
oceanskych ostrovii. Obyvaji Sirokou skalu biotopti od suchych otevienych pousti a stepi,
ptes lesy mirného pasu a oblasti ve vysokych horach az po tropické destné lesy. Vdéci za to
predev$im svym kognitivnim schopnostem, potravnimu oportunismu a vysoké mite
ptizptisobivosti (del Hoyo, 2009). Jednotlivé druhy krkavcovitych se mohou zna¢né lisit
svou velikosti. Nejvétsim zastupcem této skupiny je krkavec velky vazici az 2 kg.
Naopak nejmensi je mexicka sojka mala vazici 40-42 g (del Hoyo et al., 2009).

Schopnost krkavcovitych produkovat klasicky zpév je oproti jinym ¢eledim pévecu
pomérné malo vyvinuta. Vynahrazuji si to rozsahlym hlasovym repertoarem jinych zvukd,
které pouzivaji v nejriznéjsich ekologickych a socialnich situacich (Cramp a Brooks, 1992;
Anjos a Vielliard, 1993; Ellis, 2008; Laiolo et al., 2009).

Velikost hlasového repertoaru se asto dava do souvislosti s jejich bohatym socialnim
zivotem. Velka hejna je nutné koordinovat. Hodné druhti krkavcovitych je monogamnich
aruzné hlasy jsou pouzivany pfi interakcich paruabéhem péfe o mladata.
U krkavcovitych byla také n¢kolikrat popsana schopnost napodobovat hlasy jinych druht,
napt. dravcu, (Goodwin, 1956) i lidska slova (Lambert et al., 2019).

3.2 Ziskavani nahravek varovnych hlasi krkavcovitych

3.2.1 Vybér nahravek z databaze Xeno-canto

Xeno-canto (XC) je oteviend internetovd databaze akustickych nahravek, kde je mozné
vyhledavat, piehravat, stahovat isdilet nahravky zivocichti zcelého svéta. Kazda
nahravka je oznacena jedine¢nym identifika¢nim kodem a jsou K ni pfipojeny mimo jiné
informace o jeji délce a kvalité, misté pofizeni, druhu Zivocicha a typu zachyceného zvuku.

Nahravky pro  mou akustickou analyzu byly ~ vybirany  pfedev§im  podle
druhu a typu hlasu. Zaméfila jsem se nadruhy ze skupiny krkavcovitych, u kterych

byla dostupna alespon jedna nahravka varovného hlasu.
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Vzhledem k absenci dostateéného mnozstvi nahravek obsahujici  informace
0 konkrétnich okolnostech pofizeni, byly do analyzy zatazeny jakékoli nahravky oznacené
obecné jako ,,alarm call“ ¢i ,,mobbing*. Oproti tomu nahravky oznacené jako ,,distress call*

zafazeny nebyly.

3.2.2 Porizeni vlastnich nahravek
Dale jsem portidila vlastni nahravky (VL) druhii krkavcovitych, ktefi se piirozené vyskytuji
natizemi Ceské republiky. Vyhodou téchto nahravek je jejich vysoka kvalita a znalost
vSech okolnosti, za jakych byly pofizeny.
Vybér mista nahravani byl prizptisoben biotopovym preferencim cilovych druhd

a aktualnim podminkam panujicim na lokalit€, které by mohly mit vliv na kvalitu vysledné
nahravky (vétrno/bezvétii, vzdalenost od silnice a dalsich rusivych zdroji hluku). Vydani
varovného hlasu bylo vyprovokovano prezentaci atrapy ptaciho predatora, bud’
jestiaba lesniho nebo vyra velkého (Bubo bubo). Atrapa byla odkryta a stala se tak pro
ptaky viditelnou az tésn¢ pied zacatkem nahradvani. Nahravky byly pofizovany z mista,
které bylo vzdéaleno alespont 30 metrii od atrapy a alesponi ¢astecné kryto vegetaci nebo
terénni nerovnosti, aby se co nejvice eliminovala moznost, Ze vydavany alarm je sméfovan
na ¢lovéka misto atrapy. Pro zaznam zvuku bylo pouzito nahravaci zafizeni Marantz
(PMD661) a smérovy mikrofon (Sennheiser MEG7).

U kazdé vlastni nahravky bylo zaznamenano misto a ¢as potizeni vcetné piesnych
GPS soutadnic, zachyceny druh krkavcovitého adruh atrapy. Nahravka byla také

opatfena jedine¢nym identifikacnim kodem.

3.3 Zpracovani nahravek

VSechny nahravky byly zpracovavany v programu Raven Pro. Kazda
nahravka byla nejprve zbavena hluku mezi frekvencemi 0 az 500 Hz. Nasledné byly ze
vSech nahravek vystiihany jednotlivé elementy varovného hlasu tak, aby délka novych
nahravek ptesné odpovidala délce elementu.

V pfipadé, Ze jeden druh pouziva vice akusticky vyrazné odliSnych varovnych hlast,
byly nahravky tohoto druhurozdéleny do vice skupin podle typl hlasu anasledné

analyzovany oddélen¢.
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3.4 Vybér parametri pro akustickou analyzu

Pro  akustickou analyzu byly  vybrany  Ctyfi parametry, které dobie  popisuji

variabilitu varovnych hlasti druhti krkavcovitych pfirozen¢ se vyskytujicich na tizemi

Ceské republiky:

o Peak frekvence (pf) — primér

Peak frekvence je frekvence s nejvyssi amplitudou

Méii  se dle stanoveného nastaveni jeji  prumér vkazdém
useku spektrogramu trvajicim 5 ms (milisekund).

Udava se v Hz (Herz).

e Zména peak frekvence (zména pf) — maximum

@)

o

Zména peak frekvence popisuje, jak peak frekvence kolisa v ¢ase.

Program v kazdém useku zvuku dlouhém 5 ms vypocita sklon kiivky
vdaném bod¢ spektrogramuna zakladé hodnot peak frekvence
v 5 pfedchdzejicich a 5 nasledujicich tsecich. M¢éfi se nejvyssi hodnota
Vv celém zvuku, protoZe primérnd hodnota by mohla setfit jednotlivé rychlé
frekvencni skoky, které bylo cilem S pomoci tohoto parametru zaznamenat.
0 znamena, ze peak frekvence je kostantni; negativni hodnoty znamenaji, ze
peak frekvence klesa a pozitivni hodnoty znamenaji, ze peak frekvence

stoupa

e Harmonicita — maximum

o

o

o

o Délka

o

o

Harmonicita definuje, jak moc se zvuk blizi harmonickému modelu — tedy,
jestli jde spis o Sum nebo ton.

Pocita se v kazdém useku zvuku dlouhém 5 ms a méfi se jeji maximalni
hodnota v celém zvuku, protoze jeji primérna hodnota by mohla zastfit, Ze
v ramci hlasu se vyskytuji vyznamné harmonické tiseky.

Muize nabyvat hodnot 0 (bily Sum) az 1 (harmonické kmitani).

Délka predstavuje délku trvani jednoho elementu varovného hlasu.

Méii se ve vtetinach (s).
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3.5 Srovnani vlastnich a XC nahravek

Varovné hlasy se mohou vyrazné lisit podle funkce ¢i typu nebezpeci, na které upozoriuji.
Vlastni pofizené nahravky obsahuji reakci na ptac¢iho predatora. U nahravek stazenych
z databaze Xeno-canto vSak vétSinou neni uveden podnét, ktery vydani varovného
hlasu vyprovokoval. Pied samotnou analyzou bylo proto nutné ovéfit, zda jsou nahravky
z obou zdroju srovnatelné.

Srovnani nahravek bylo provedeno v programu Luscinia (verze 2.16.10.29.01).
Za pouziti ¢tyf pfedem vybranych parametri (délka, peak frequence, zména peak frekvence
a harmonicita) byl vytvofen dendrogram podobnosti jednotlivych hlasi. Razné typy
varovného hlasy vydavané jednim druhem vstoupily do analyzy odd¢lené.

Pica_pica_krak_XC
L = Pica_pica_krak_\L
Corvus_frugilegus_XC
L HECorvus_frugilegus_VL
Corvus_corone_XC
L = Corvus_corone_VL
Garrulus_glandarius_XC
L EGarrulus_glandarius_VL
Corvus_monedula_krak_XC
L= Corvus_monedula_krak_VL
Corvus_corax_XC
L ®Corvus_corax_VL
Corvus_monedula_kvik_XC
Corvus_monedula_kvik_VL
Pica_pica_drnceni_XC
Pica_pica_drnceni_VL

Obr. 2 Dendrogram ukazujici srovnavaci analyzu podobnosti z programu Luscinia. XC —
nahravky zdatabaze Xeno-canto; VL — vlastni pofizené nahravky. Pica_pica_krak —
krakavé varovani straky obecné, Pica_pica_drnceni — drnéivé varovani straky obecné,
Corvus_frugilegus — varovani havrana polniho, Corvus_corone — varovani vrany &erné,
Garrulus_glandarius — varovani sojky obecné, Corvus_monedula_krak — krakavé varovani
kavky obecné, Corvus_monedula kvik — harmonické varovani kavky obecné,

Corvus_corax — varovani krkavce velkého.

Prifazeni vlastnich a XC nahravek stejného typu té€sné vedle sebe dokazuje, ze
nahravky zobou zdrojti jsou srovnatelné a ze XC nahravky jsou vhodné pro rozsahlejsi
analyzu (Obr. 2).

-25-



3.6 Analyza varovnych hlasii

Analyza varovnych hlast byla provedena v programu Luscinia na zakladé ¢tyt vybranych
parametr — délka, peak frequence, zména peak frekvence a harmonicita. Jejim vysledkem
je zobrazeni podobnosti varovnych hlasi pomoci dendrogramu podobnosti a grafu
MDS (multidimensional scaling).

Do této analyzy byly zatazeny pouze druhy, ke kterym se podaftilo ziskat dostate¢né
mnozstvi akustického materialu. Na nasledujici sérii grafi (Obr. 3) je vidét, Ze
MDS zobrazeni srovnavaci analyzy se témét nelisi pro soubor vSech shromazdénych dat
(Obr. 3a) a pro soubor dat zahrnujici vybér téi nahravek od 5 jedinct (Obr. 3b). Posledni
graf (Obr. 3c), kde bylapouzita pro kazdy druh zXC az vlastniho materialu pouze
jedna nahravka, se naopak od prvniho i druhého grafu vyrazné 1isi (Obr. 3a). Stanovena
hranice dostate¢ného mnozstvi dat proto byla definovana jako alespon tfi varovné hlasy od
pétijedinci azdda se byt funkéni. MenSi poet by jiz nemusel pokryt

celou akustickou variabilitu varovného hlasu jednotlivych druht.

Corvus corax
Corvus corone
Corvus frugilegus
Corvus monedula

Garrulus glandarius

o
.
pbde deo

Pica pica

A B C

Obr. 3 Grafy MDS (multidimensional scaling) z programu Luscinia, které jsou vytvoiené
na zakladé A) vSech dostupnych nahravek pro dany druh, B) vybéru 3 nahravek od
5 jedincti nebo C) jediné nahravky. Stejny typ bodu podle legendy oznacuje nahravky

jednoho druhu z databaze Xeno-canto a vlastni nahravky daného druhu.

3.7 Vliv velikosti téla a obyvaného biotopu

Informace o velikosti a preferovaném biotopu jednotlivych druhi byly ziskany z literatury
(del Hoyo et al., 2009; IUCN, 2022).

Velikost byla definovana jako primérna celkova hmotnost téla v gramech. Pokud
bylo v literatufe uvedeno rozmezi hmotnosti, byl zdanych hodnot vytvofen aritmeticky

primér pro dany druh.
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Podle informaci z literatury byl kazdy druh zafazen od jedné ze tii kategorii:
les (“forest”), oteviena krajina (“open”), smiSené (“mixed”). Oddélily se tak od sebe druhy
specializované na nejvic extrémni prostfedi od generalistnich druhti a druhi, které preferuji

sttedn¢ oteviené biotopy.

3.8 Statisticka analyza

Analyzy zavislosti akustickych parametrt na vybranych proménnych
s fylogenetickou korekci (Phylogenetic Generalized Least Squares) byly vytvofeny
v programu R (verze 4.0.0). Fylogeneticka data byla ziskana z “Maximum Clade Credibility
(MCC) Tree” vytvofeném pro studii Jonsson et al (2016). Modely byly vytvoteny za
pomoci funkce "pgls" z package “caper”. Statisticka vyznamnost jednotlivych prediktord
se testovala pomoci funkce ‘“anova.pgls”. V pripadé statisticky signifikantniho
vysledku uvadim i regresni koeficienty a signifikance (velikost t€la) nebo jednotlivé urovné
(biotop). Vystup funkce “pgls” neumoziuje provést tradicni post-hoc testy pro zjistovani
rozdilti mezi v§emi Grovnémi faktoru (biotop).

Analyza vzajemné podobnosti varovnych hlast jednotlivych druhti krkavcovitych
byla provedena pomoci analyzy hlavnich komponent (Principle Component Analysis —
PCA) v programu Canoco 5 (ter Braak a Smilauer, 2012). To miumoznilo zhodnotit
korelaci mezi vSemi ¢tyfmi méfenymi parametry a také pozici jednotlivych  druht
krkavcovitych ve vygenerovaném Ctyfrozmérném prostoru.

Na zéklad¢ 4 kanonickych os byl vytvofen dendrogram metodou Ward’s linkage, ktery
mél Vv porovnani S ostatnimi metodami nejvyssi hodnotu ukazatele miry shlukovani

(agglomerative coefficient = 0,86; R, package “cluster”, funkce “agnes™).

4 Vysledky

4.1 Dosazeny pocet nahravek

Shromazdila jsem celkové 421 nahravek z databaze Xeno-canto a poridila 123 vlastnich
nahravek varovnych hlast krkavcovitych. Skupina krkavcovitych zahrnuje 132 druhd ve
24 rodech. Pro 66druhi ve 21 rodech se mipovedlo =ziskat alespon
jednu nahravku varovného hlasu.

Dostate¢né mnozstvi dat, které jsem definovala jako tii varovné hlasy od péti jedinct,
jsem ziskala pro 24 druhti z 13 rodl. Podafilo se mi tak pokryt 50 % druhi krkavcovitych

S minimalnim mnozZstvim dat a 18 % s dostatecnym mnoZzstvim dat.
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4.2 Vliv velikosti téla a preferovaného biotopu

4.2.1 Velikost téla

Velikost téla ma vliv na peak frekvenci varovného hlasu (PGLS ANOVA; F(55,1)=11,40;
2=0,9; p=0,001). Druhy s mensi velikosti téla, vydavaji hlasy o nizsi peak frekvenci (PGLS,
2=0,9; p=-0,201; t=-3,377; p=0,001; Obr. 4-A). Velikost té€la neovlivnila variabilitu zmény
peak frekvence (PGLS ANOVA; F(55,1)=1,34; A=0; p=0,252; Obr. 4-B), délky varovani
(PGLS ANOVA; F(55,1)=0,13; 2=1,0; p=0,716; Obr. 4-C) ani harmonicity
(PGLS ANOVA:; F(55,1)=0,16; A=1; p=0,690; Obr. 4-D).
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Obr. 4 Zavislost A) praméru peak frekvence, B) maxima zmény peak frekvence, C) délky
elementu a D) maxima harmonicity varovného hlasu krkavcovitych na velikosti jejich téla.
Velikost i jednotlivé akustické parametry jsou zlogaritmovany. Cervena linka ukazuje trend

zavislosti.
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log10(pfmean)

log10(dur)

4.2.2 Preferovany biotop

Preferovany biotop ma vlivna nahlé peak frekvence  varovného

hlasu (PGLS ANOVA; F(54,2)=4,71; A=0; p=0,013). Varovné hlasy druhi vyskytujici se

zmény

ptevazné Vv uzavienych lesnich biotopech maji hodnotu zmény peak frekvence vyrazné
niz§i nez druhy oteviené krajiny (PGLS; A=0; p=0,004; t=2,037; p=0,047) nebo
nevyhranéné druhy (PGLS; A=0; f=0,005; t=2,811; p=0.007; Obr. 5-B). Preferovany biotop
neovlivnil variabilitu v peak frekvenci (PGLS ANOVA; F(54,2)=0,46; 2=0,78; p=0,633;
Obr. 5-A), délce varovani (PGLS ANOVA,; F(54,2)=0,26; A=1; p=0,775; Obr. 5-C)
ani harmonicité (PGLS ANOVA; F(54,2)=1,99; 2=0,293; p=0,146; Obr. 5-D).
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Obr. 5 Zavislost A) prumér peak frekvence B) maxima zmény peak frekvence, C) délky
D) maxima harmonicity varovného hlasu krkavcovitych na typu preferovaného biotopu.
Jednotlivé akustické parametry jsou zlogaritmovany. Biotopy jsou rozdéleny do tii

kategorii podle hustoty vegetace — les (forest), smiSeny (mixed) a oteviena krajina (open).
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4.3 Srovnavaci analyza akustické podobnosti

Byla provedena analyza PCA. Korelace mezi vybranymi proménnymi nejsou velké

(Tabulka 1), coz naznacuje, ze vybér parametrl popisuje rizné aspekty zvuku.

Tab. 1 Korelace akustickych parametri varovnych hlasi krkavcovitych.

délka pf pram. zména pf harm max.
max.
délka 1,000 0,273 0,128 -0,363
pf pram. 0,273 1,000 -0,099 0,191
zména pf max. 0,128 -0,099 1,000 0,481
harm max. -0,363 0,192 0,481 1,000

Prvni osa vysvétluje 39 % variability, druhd 31 % variability a tfeti 25 %
vysvétlované variability dat. Na prvni kanonické ose se druhy rozdélovaly podle
harmonicity (loading 0,914). Na druhé ose se rozdélovaly podle délky (loading 0,748)
a peak frekvence (loading 0,752). Na tieti ose se rozdélovaly podle peak frekvence (loading

0,636) a zmeény peak frekvence (loading 0,579).
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Obr. 6 3D PCA zobrazeni prvnich tfi kanonickych os na zéklad¢ hodnot ¢tyt akustickych
parametri varovnych hlast (délka, peak frekvence, zména peak frekvence, harmonicita)
uvedenych druht krkavcovitych: AphCal — Aphelocoma californica, CalFor — Calocitta
formosa, CorBra — Corvus brachyrhynchos, CorCorax_kra — Corvus corax, CorCornix_kra
— Corvus cornix, CorCorone — Corvus corone, CorFru_kra — Corvus frugilegus,
CorMone_kra — krakani Corvus monedula, ColIMonKYV — kvikani Corvus monedula, CorSpl
— Corvus splendens, CytCri— Cyanocitta cristata, CytSte kra — Cyanocitta stelleri,
CyaxAff — Cyanocorax affinis, CyaxCae — Cyanocorax caeruleus, CyaxChry — Cyanocorax
chrysops, CyaxCri— Cyanocorax cristatellus, CyaxCya — Cyanocorax cyanomelas,
CypCoo_kvi — kvikani Cyanopica cooki, CyapCya kra — krakani Cyanopica cyanus,
GarGla — Garrulus glandarius, NucCar_kra — krakani Nucifraga caryocatactes,
PerInf_kvi — kvikani Perisoreus infaustus, Pica_drn — drn¢eni Pica pica, PsiMor —
Psilorhinus morio, PyrGraKR — krakani Pyrrhocorax graculus, PyrGraKV — kvikani

Pyrrhocorax graculus, UroEry — Urocissa erythrorhyncha

Druhy se na téchto tfech kanonickych osach mély tendenci shlukovat.
V oblasti kratkych a nizko poloZenych varovnych hlasi (nizké hodnoty pf) nalezneme
druhy rodu Corvus, Nucifraga a nékteré¢ druhy rodu Cyanocorax. Naopak v oblasti vysoce
harmonickych hlasi nachazime rody Pyrrhocorax (oba typy hlast), Perisoreus a nékteré
druhy rodu Cyanocorax. V oblasti dlouhych alarmii s vyraznou zménou peak frekvence
neni zadny dobie definovany shluk druht, ale nalezneme zde rody Garrulus, Cyanocitta,

Aphelocoma, Pica, Cyanopica a Urocissa.
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Obr. 7 Dendrogram srovnavaci analyzy varovnych hlast krkavcovitych zahrnujici druhy
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s dostatecnym mnoZstvim dat (3 varovné hlasy od 5 jedincit). Varovné hlasy jednotlivych
druht se rozdélily podle akustické podobnosti do ¢tyf skupin. Skupina A se vyznacuje
vysokou mirou harmonicity, skupina B vysokou miru zmény peak frekvence a délkou.
Skupina C a D se od sebe odlisuji hodnotou peak frekvence, ktera je u skupiny C vyrazné

nizsi.
Na dendrogramu (Obr. 7) jsou druhy rozdéleny do 4 skupin podle akustické

podobnosti. Skupina A se vyznacuje vysokou mirou harmonicity. Ostatni skupiny (B, C, D)

jsou vyrazné¢ méné harmonické. Skupina B je charakterizovana vétsi délkou elementt
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a vyraznym kolisanim peak frekvence. Zbylé dvé skupiny (C, D) obsahuji varovné hlasy,
které maji kratsi neharmonické elementy. Tyto dvé skupiny od sebe odliSuje hodnota

peak frekvence, ktera je u skupiny C vyrazné nizsi nez u skupiny D.

5 Diskuze

5.1 Analyza podobnosti varovnych hlasi

Pomoci srovnavaci analyzy byly varovné hlasy krkavcovitych, ke kterym se podafilo
shromazdit dostate¢né kvalitni soubor dat, rozdéleny do 4 skupin podle akustické
podobnosti. Jedna skupina se od ostatnich odliSuje vysokou mirou harmonicity. Z méné
harmonickych skupin se odlisuje skupina na zakladé délky a zmény peak frekvence. Zbylé
dvé skupiny se od sebe odlisuji hodnotou peak frekvence. | pti kontrole poslechem
jednotlivych varovnych hlast se tyto vysledky zdaji smysluplné. Pouzitd metoda je proto
podle mého nazoru funk¢ni a vhodna pro dalsi vyuziti.

D¢leni druhi podle vytvofeného dendrogramu podobnosti na prvni pohled
neodpovida fylogenetickému ¢lenéni skupiny (viz Ptiloha 1 a 2). Typ varovného hlasu
charakterizovany napf. vysokou mirou harmonicity se ziejm¢ vyvinul vickrat v nékolika
¢eledich skupiny Corvidae, které jsou Si navzajem rizné ptibuzné. Dendrogram piesto jisty
fylogeneticky signal vykazuje. Sesterské druhy rodu Corvus vytvaii na dendrogramu
spole¢nou oddélenou podskupinu. To znaci vysokou miru akustické podobnosti jejich
varovnych hlasi, coz by mohlo usnadiovat vzajemnou komunikaci nebo alespon
odposlouchavani. Heterospecifické odposlouchavani v ramci rodu Corvus bylo opravdu
nékolikrat prokazano — vrany a kavky (Bila et al., 2017), kavky a havrani (Woods et al.,
2018), krkavci a kavky (Nacarova et al., 2018). Akusticka podobnost jejich hlast vsak
nemusi byt nutné ekologicky adaptivni, ale muze jit o pozistatek spolecné fylogenetické
minulosti, obdobné jako Vv praci Ryan a Brenowitz, (1985) a Mikula et al. (2020).

Reakce krkavce velkého na varovny hlas alopatrické sojky chocholaté v praci
Davidkova et al. (2020) nelze vysvétlit zaménou za konspecificky varovny hlas krkavce,
protoze vV obou typech zobrazeni analyzy podobnosti je krkavec od obou testovanych sojek,
tj. sojky obecné a sojky chocholaté, pomérmné vzdalen. Zaménu sojky chocholaté za
sympatrickou sojku obecnou nelze na zakladé mych vysledkt jednozna¢né potvrdit. | pies
vzajemnou blizkost téchto dvou druhti v 3D zobrazeni PCA, se v dendrogramu zatadili do

odlisnych akustickych skupin.
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Rod Cyanocorax se na rozdil od rodu Corvus na dendrogramu nedrzi pohromade¢,
ale je rozdélen do vice akustickych skupin. Jednd se o pocetny rod, jehoz pifibuznost
k ostatnim rodtim imezi jeho jednotlivymi druhy je dodnes pfedmétem vyzkumu.
Bonaccorso et al. (2010) popisuje v ramci tohoto rodu dvé dobfe odlisené vétve. Ani toto
déleni vsak presné neodpovida déleni podle akustické podobnosti, jak je uvedeno
v dendrogramu. Druhy Cyanocorax cyanomelas, C. cristatellus a rod Calocitta patti do
stejné skupiny podle akustického i podle fylogenetického ¢lenéni. C. chrysops a C. affinis
patii podle obou ¢lenéni také do stejné skupiny. Zatazeni C. caeruleus a rodu Psilorhinus
do akustickych skupin v§ak novému fylogenetického ¢lenéni neodpovida.

Xeno-canto je velmi rozsahla databaze Citajici v soucasnosti vice nez 10 500 druhti
ptakd (www.xeno-canto.org). Jde o projekt obcanské védy, kam mohou piispivat
odbornici stejné jako vefejnost). Pocet nahravek i piispévateli pfitom stale roste (Vellinga
a Planqué, 2015). Vyuziti této databaze jsou stejné riiznoroda, od vytvareni amatérskych
akustickych sbirek po ziskavani dat pro védecké projekty (Planqué a Vellinga, 2008;
Vellinga a Planqué, 2015; Sarasa et al., 2017; Benedetti et al., 2018). Pro mdj vlastni projekt
se z této databaze podatilo ziskat vice nez 400 nahravek.

Ptesto se nakonec ziskany soubor akustického materialu z databaze Xeno-canto
ukazal byt v mnoha smérech nedostatecny. Abych se vyhnula pseudoreplikaci, druhy
s nedostate¢nym mnozstvim nahravek varovného hlasu od riznych jedinct byly z analyzy
vynechany. Bézné evropské a americké druhy krkavcovitych jsou na databazi Xeno-canto
hojné zastoupeny velkym mnozstvim akustického materidlu. Pro vzacnéjs$i druhy z hiife
ptistupnych oblasti v§ak ¢asto nebylo mozné sehnat vice nez jednu nahravku varovného
hlasu. Pouzity soubor dat svelkou pravdépodobnosti nepokryva ani celou variabilitu
varovné vokalizace druhi, které do srovnavaci analyzy byly zatazeny. Skupina
krkavcovitych je zndma svym Sirokym vokalnim repertodrem vcetné varovnych hlasi
(Cramp a Brooks, 1992; Anjos a Vielliard, 1993; Ellis, 2008; Laiolo et al., 2009; Griesser,
2008). Pti shromazd’ovani materialu pro analyzu jsem narazila na mnozstvi druht, které
vyuzivaji v ohrozeni vice typti varovnych hlasi. Pfikladem je i bézny evropsky druh, straka
obecna (Kuspiel et al., 2022). Dostatecné mnozstvi nahravek vsech typt varovnych hlast
nebylo pro mnoho druhd na databazi Xeno-canto dostupné nebo dané typy nebyly
V nahravkach rozliSeny.

Predpokladam, ze pii zahrnuti vsech typt varovné vokalizace do srovnavaci analyzy
by rozmisténi mnoha druhti, napft. i druhti rodu Cyanocorax, mohlo vypadat podobn¢ jako

u kavky obecné. Kavka obecna vyuziva dva typy varovnych hlasi, které jsou akusticky
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odlisné a pravdépodobné se lehce 1isi i jejich funkce (Cramp a Brooks, 1992). Jeden z nich
je harmonické ,kav“, druhym je hrubé tdhl¢ kraknuti. Tyto dva typy se na

dendrogramu zatadily podle akustické podobnosti do dvou raznych skupin.

5.2 Vliv velikosti téla na akustické parametry varovnych hlasu

Podafilo se potvrdit vliv velikosti i biotopu alesponi na jeden méfeny akusticky parametr
varovného hlasu, pfi¢emz vSechny testy byly oSetfeny fylogenetickou korekci. Pfibuznost
mezi druhy by proto neméla mit vliv na pfipadnou potvrzenou korelaci mezi proménnou
a hodnotou akustického parametru.

Velikost téla ma vliv na hodnotu peak frekvence varovného hlasu krkavcovitych.
Vétsi druhy vydavaji varovné hlasy o nizs$i peak frekvenci. Velikosti téla ptfirozené
ovlivituje velikost hlasového tustroji. Mé vysledky jsou v souladu s Ryan a Brenowitz,
(1985), Billings (2018) a Mikula et al. (2020), kteti také potvrdili, ze druhy s vétSim
hlasovym ustrojim jsou obecné schopny vydavat hlasy o nizsi frekvenci. Nepovedlo se
prokazat vliv velikosti téla na délku elementu, coz je Vv rozporu s praci Billings (2018),
ktera uvadi, ze vétsi druhy krkavcovitych by mély mit elementy hlasu del$i neZ mensi
druhy. Tato studie zahrnovala srovnatelny pocet druhti krkavcovitych (n=22). Mnozstvi
nahravek definované jako dostate¢né pro zahrnuti daného druhu do analyzy bylo
vSak vyrazné nizs$i — pouze dv€ nahravky. Z mych vysledku vyplyva, Zze takové mnozstvi
nemusi byt dostacujici pro pokryti variability druhu. Pro mij soubor dat vliv preferovaného
biotopu na délku varovného hlasu potvrzen nebyl. Zména peak frekvence i harmonicita
byly dle ptedpokladu na velikosti téla také nezavislé.

Na vnitrodruhové urovni byl potvrzen stejny vztah mezi velikosti téla a frekvenci
hlasu (Greenewalt, 1968). Socialni postaveni vSak muze signifikantni vliv velikosti téla
v nékterych piipadech upozadit, jak bylo pozorovano u podfizeného samce vrany americké
v praci Yorzinski et al. (2006). Vrany americké jsou kooperativné hnizdici druh, v jehoz
socidlnim systému jsou samci nadiazeni samicim. Miry zminéného nizko postaveného
samce vrany se nelisily od primérnych hodnot samce vrany americké, jeho varovny hlas se

vsak akusticky vice podobal vyrazné¢ mensim samicim.

5.3 Vliv preferovaného biotopu na akustické parametry

varovného hlasu

Nepodaftilo se potvrdit oéekavany vliv preferovaného biotopu na hodnotu peak frekvence.
Vysledky jsou v rozporu s Morton (1975b) a Nichollsa Goldizen (2006), ktefti
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vey

predpokladaji vyuzivani hlast o nizsi frekvenci u druht zijicich v uzaviengjsich habitatech.
Velikost ma ziejmé vétsi vliv na hodnotu peak frekvence nez biotop, coz by odpovidalo
zjisténim Ryan a Brenowitz (1985) a Mikula et al. (2020). Velikost mize fungovat jako
omezujici faktor, ktery brani piizpisobeni hodnoty peak frekvence podminkam riznych
biotop.

Podatilo se mi vsak potvrdit vliv preferovaného biotopu na hodnotu zmény
peak frekvence. Hlasy druhti vyskytujici se V uzavienéjSich biotopech, které zptsobuji
velkou miru degradace jemné akustické struktury hlasu, se vyznacuji niz$i mirou kolisani
frekvence nez hlasy druhii z otevienégjSich biotopt. Stejny trend byl zjistén i u lesnich
populaci lem¢ika hedvabného ve studii Nicholls a Goldizen (2006). Oproti tomu ale lesni
biotop vyhledavajici modroplastnik nadherny se vyznacuje vysokou mirou kolisani
frekvence ve svém varovném hlasu (Fallow et al., 2011, 2013). Tento fenomén
autofi vysvétluji tim, Ze Krozpoznavani varovného hlasu vyuzivaji modroplastnici spi$
hodnotu peak frekvence, ktera je méné nachylna k degradaci nez zména peak frekvence
(Fallow et al., 2013).
pro muj soubor dat potvrdit nepodafilo. Preferovany biotop nemél vliv na hodnotu
harmonicity varovnych hlast.

Vétsi délka elementli by mohla byt vyhodna pro druhy z uzavienégjSich biotopti, kde
zachycen delsi signal nez kratSi. O tom spekuluje prace McLachlan a Magrath (2020)
zabyvajici se strukturou varovného hlasu medozvéstky zlutoktidlé. Medozveéstky kdduji do
svého varovani informace o urgenci pomoci pfidavani nebo ubirani elementti varovného
hlasu. Ackoli del$i varovani znacici vys$§i miru urgence trva déle vyprodukovat a varujici
jedinec se tak vystavuje nebezpe¢i po delsi dobu, testovani jedinci medozvéstek
reagovali Casté&ji na delsi nez na krat$i varovani. Divodem muize byt to, ze krat$i varovny
hlasse jim v nepfehledném terénu viibec nepodatilo zachytit. Pro varovné hlasy
krkavcovitych z mého souboru dat se tento vztah potvrdit nepodafilo. Oteviené prostiedi
sice zpusobuje niz§i miru degradace, ale ptisobi tam napt. vétsi vliv vétru (Morton, 1975),
ktery je nutno vykompenzovat.

Kwvili omezenému mnozstvi dat bylo déleni preferovanych biotopi pouzité Vv této
praci kategorialni a pomérné¢ hrubé na pouhé tfi kategorie. Je mozné, ze pii vysSim
poctu kategorii by se daly trendy sledovat snadngji a rozdily mezi biotopy by vysly

signifikantni pro vice akustickych parametra.
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7 Prilohy

Corvidae [

[ Ped-Biliad Chough, Pyrriusesms pyrrhossras
Fyrrhocomoinae — Pyrriosoror l—.ﬁ.plru Though, Pyrricesrar grosulus
Racho-takied Tresph, TEmmurs semnmrms

TEMRATNS piack Magph, Flopmnms emepers
PIREmUNE__ ooy o railed Trasph, Crypsining cemis
Crypanng Hooded Treapie, Crypanng suenling
Rutous Traaphk, fendrmeing saqobunds
Crypsirininag TSamatran Trasph, Dendmeisn scofpiols
— TBomean Tregple, Dendroekes ciNeroasens

Cray Treapla, Dendmeica formsse

Tevhice Balled Troapio, Demdrosiics ieusagaars
Collarad Trogpds, Dendrociios fronuabis
Tandaman Trwplo, Dendroctis bayies

— TCommon Gren-Magple, Clees iRy

|— Tinfiochiness Green-Magpis, s hypsicus

Fa Ty [— ?Bomaan Green-Magple, Cisa jefferm

— ?Jgwan Grean-Magpéo, Cles0 chaloasng

Chustnaa — 75 Lanka Blus-Magpk, [roeliss omata

— TWhice-winged Magpla, Droviess mimne el
[r— Rud-billd Blus-Magpio, Uroeiess enyhronymeia
“Yallow-biliad Bl Magpie, Dretsa flaremosris
Tawan Blue-Magple, Umeisa saenaley

Azure-winged Magpls, Cyonspied £paneg
Cyanapica L Iberian Magpie, Cyanopica s

Sibarian Jay, Fensoerews mjansn
Parizareinac 4E Sichuan lay, Pensoreus moermigrons
Fensorews Gray lay, Feriscrons conadenss
White-chrnated 3y, Cpamsipes mirohits
Dewarf Jary, Cyanolyen nanus
Black-throatad Jay, Cyanolyen pamils
Sivery-throanad 13y, Cyanolyen argeniquis
—— Arura-hooded Ly, Cyanalpe eneniloes
o Bamniful lay, Cypanalpea pulshm
Black-coilared 13y, Cpancipes ormifkus
Terquolss Iy, Cpansiges tunmsg
White-Collarad Jay, ©yanoiyen mridieganas

Pinyon Ja, CymRorim cpanscrpliaing
ME Stallars Jay, Cyanociics selerd
T Cyanocoracinag CyEnoEILE Bl Jy, Cpanociia sriosig

Unicolorad Jay, A phaelocoms unisior
Trarsicanic Jay, Aphaiseoma nicramanng
A plueloeomes Mailcn tay, Apheleoms woliseden
Florkda Scruis-Jay, Apheiosoma soermiessens
Woodhousa's Sorub-Jay, Aphelaoms woosiouses
Caillormia Scrab-Jay, Apheineoma sxfformea
iiand Scrub-lay, Apheinarma imsulari
Black-throared Magplo-Jay, Caineioa enlie
aiosg EWhI‘m—rJ‘m::nd Magphk-lay, Caoleeiua formoss
Brown lay, Frloriinus morke
Azura 3y, Frlorkinus soerueus
Vilamns Ly, PRiriiow sk
Fatlorhinis Purpish Jay, FrioriEnes spamomeis
Concresed 13y, Friorunus snsoaeling

[rengroeiiig

Bushy-crested 13y, Cpanossras mefanosyaneos
YOGEn J, CYOusCoTLE Fusstomon

Flushcremed Jay, Cyansons sirysogs
White-napad Jay, CYanocror spanopogon

Caorvinsg

Priloha 1 Fylogeneticky strom skupiny Corvidae podle ( Ericson et al., 2005; Bonaccorso
& Townsend Peterson, 2007; Haring et al., 2007; Jensson et al., 2016; Kryukov et al., 2017)
(www.jboyd.net, stazeno 15. 11. 2022), 1. ¢ast.
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Corvidae II: Corvinae

Pyrrhocoracinag

Crypsirininas

' .||'.v:-r-||r:| Cinaa
SIresamaEnn’s Bushorow, & aruamielE M cTann
Plaplac, Pulosiomus afer
PRUDMOMW __ piongoron's Coound- 13y, Fodoees hendersont
Edddulph's Grownc Jay, Fodases Sddelpi
Podases Fandsrs Ground- Jay, Pogoses pangert
Phash's Cround- 3y, Fodoees plesier

Lidth’s Jay, Forruhes R
4' I: Ewrasian Jay, Cormalus pandarins
Crarmuns Black-headad Jay, Cormuus inceokious

Maghret Magpe, Fia1 wanriania
TAsr Magpie, Picg aerensis

THImalayan Magpie, Piss boisamenss

Orionezl Magph, Pieg seniea
Carvinas Ewasian Magpie, Pisa piea

Biack-biled Mapgh, Fico hudsonis
Yalbow-Diliad Magple, Ples nuicail
Clark’s Nuncrackar, Nusiffnga ssismeosons
Sponted Menmracker, Nmcifmos corpasosizs
Large-mpored Muimacksr, Nucy/mgs mulipanciod
I: Eurasian lscedaw [/ Wiestarn Jackdaw, Csinews monaiuly
Codoens Cawrlan Jackdow, Csiveus dauurieus
Cuban Crow, Cores nasiew

Jamaican Crow, Corrws jomakens
White-nockad Crow, Cormas [enesmapiain
Faim Crow, Corms paimarus
Fih Crow, Cormms
Sinalca Crow, Corvus Analae
Tamaullpas Crow, Corrus Mo
Capa Crow, Corves capensis
Rook, Coreus
Hawallan Crom, Corrws howasiensis
Thick-bilkad Raran, Crrus emusirosiris
Whlte-necked Raven, Corvus aleolis
{Common Faven /| Nonhern Raven, Corms coms
Chiteahuan Ravn, Corms oppioleucns
Fan-zallad Raven, Corvws rfupidurs
Brown-nechad Raman, Crrme nglesiis
Flad Crow, Coreus alius
Somall Crow, Cerrue afichae
Womhwestam Crow, CSTEUS lUMIRES
American Crow, Corvs drochigrigneiog
Collared Crow, CSTPUR CoTQuOINS
Hoodad Crow, Corru aemis
Carmion Crow, Cormes rone
Flores Crow, Comvus floreasts
Howss Crow, (o spiendens
Mariana Crow, Corvas imbana
Large-billad Crow, Corrus macrorgmeiios
Tindlan Jungle-Crow, Corous cwiminoius
Eamern Jungk-Crow, Corvms [enmion
Shanidor-bllled Crow, Corvus enea
Plping Crow, Corews pypiems
Banggal Crow, Corvus wnisskr
Long-bilied Crow, Corvus maiiins
Naw Caledonlan Crow, Corews monedulogsies
WWiiTe-Dilled Crow, Comvws wood)iral
Bougalmilis Crow, Corvus meeslkl
TBisTarch Chow, CorTw insdars
WViokit Crow,, Corvws mioloseus
Erown-haadod Crow, Corews fuseteaeiliug
Grary Crow, Corrus Irisi
Tomesian Crow, Corvus sTe
Ltk Crow, Corras benreid
Apsrralian Rasen, Corvus soronoides
Ltk Raven, Corvs meilr
Forast Ravan, (5Tvus omuanicus

T OvGia M

Piiloha 2 Fylogeneticky strom skupiny Corvidae podle ( Ericson et al., 2005; Bonaccorso
& Townsend Peterson, 2007; Haring et al., 2007; Jonsson et al., 2016; Kryukov et al., 2017)
(www.jboyd.net, stazeno 15. 11. 2022), 2. ¢ast.
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