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Abstrakt

Ptaci zpév je velmi dilezitym ndstrojem komunikace u ptakid, zejména u pévcu.
Pomaha samciim vymezit teritorium a slouzi také k prilakani partnera v obdobi pareni. Zpév
je navic jeden z dulezitych znaka, které udrzuji prezygotickou reprodukéni bariéru. U riiznych
druhti ptakti, zejména u blizce pribuznych, mize dochazet k heterospecifickému kopirovani
zpévi. Tento fenomén je znadm také jako tzv. smiSené zpévy. SmiSené zpévy vznikaji
U riznych druht riznymi mechanismy. Nejcastéji se jedna o chybu béhem faze uceni zpévu,
ale v n¢kterych piipadech mize byt kopirovani zpévi adaptivni.

Cilem této prace je shrnout dosavadni poznatky o mezidruhovém kopirovani zpévu
u ptakt, popsat znamé ptiklady kopirovani zpévli u blizce piibuznych druhti, pojednat
0 moznych pficinach, které vedou ke vzniku smiSenych zpévi a diskutovat mozny ekologicky

a evolu¢ni vyznam tohoto jevu.

Klicova slova: ptaci, smiSené zpevy, vokalni mimikry, sesterské druhy



Abstract
Bird song is very important for communication in birds, especially in passerine birds.

It helps to define male territory and singing is also used to attract a femalein mating season.
Singing is also important for maintenance of prezygotic reproductive barriers in many bird
species. In various species of birds, especially in closely related, there may occur
heterospecific copying of singing. This phenomenon is also known as the mixed singing.
Mixed singing is emerging in different avian species by various mechanisms. Mostly this is
an error during the learning phase of singing, but in some cases copping of singing may be
adaptive.

The aim of this thesis is to sumarize the existing knowledge and findings about mixed
singing, also to describe known examples of mixed singers in closely related species, present
hypotheses that may explain the origin of mixed singing, and discuss ecological and

evolutionary significance of this phenomenon.
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1. Uvod

vvvvvv

prezygotickou bariéru a ptaci do zpévu investuji hodné energie (Kroodsma & Byers 1991).
Zvuk je navic idealnim nastrojem pro dorozumivani, nese se i n¢kolik kilometri daleko
anarozdil od vjema vizualnich ho neovliviyji faktory, jako je tma nebo mlha. Zvukové
signaly umoznuji ptakim dorozumét se s vlastnim druhem, ale riizné hlasové projevy slouzi
I mezidruhové (Catchpole & Slater 2008). Zvlasté dualezité a rozvinuté jsou zvukové signaly
u pévcu (Passeriformes). Vokalizace pévci se da rozliSit na dva druhy: volani a zpév. Volani
jsou zpravidla kratka a jednoducha, motiv se Casto opakuje vicekrat. Pouzivaji se obvykle
ve specidlnich situacich, jako je varovani ptfed predatorem apod. Neéktera volani jsou
univerzalni, dorozumivaji se tak jedinci vramci jedné populace a druhu, ale funguji
v omezené mife i mezidruhové (Catchpole & Slater 2008). Zpév byva delsi, sklada se
z riznych struktur (obr. 1) a v temperatni zoné je produkovan hlavné samci béhem obdobi
rozmnozovani. Lakaji jim samicky, které podle zpévu dokazou posoudit i kvalitu samce
(Nowicki & Searcy 2005). Samec zaroven pomoci zp&vu brani svoje teritorium proti jinym
samcuim, upozoriuje, ze je obsazené, aby se cizi samci neptiblizovali. U mnoha druhti dokazi
samci rozeznat zpév souseda od zpévu zcela ciziho jedince (Kroodsma & Byers 1991). Ptaci
zpévy byvaji druhové velmi specifické (a to i u druht, které se jinak fenotypove pfili§ nelisi)
a predpoklada se proto, Ze jsou také dilezitym néstrojem pii vymezeni reprodukéni bariéry
mezi druhy (Grant 1972).

Pévci podiadu suboscines, tvofeného prevazné neotropickymi druhy, maji vokalizaci
vrozenou (Rios-Chelén et al. 2012). Vétsi skupina pévcl, podidd oscines, ktera ma své
zastupce po celém svéte, se zpévy uci v prub&hu zivota (Beecher & Brenowitz 2005). To, Ze
se ptaci u¢i zpévy Vprubéhu Zivota, jim pravdépodobné umoziuje rychlejsi adaptaci
a modifikaci zpévu. Dokonce se spekuluje, ze diky uceni zpévu se pévci podiadu oscines
v prubéhu evoluce velmi diverzifikovali a specifické zpévy umoznily oddéleni mnoha druhd
(Hansen 1979). U ostatnich skupin ptaki je vokalizace podobné jako u suboscines nejspise
vrozena. Vyjimku tvofi svistouni (Apodiformes) a papousci (Psittaciformes), kteti také maji
urcity systém napodobovani a uceni se zvukiim, ale je to systém odlisSny od oscines a vznikl
u obou skupin nezavisle (Nowicki et al. 1998).

Zpév se pévci podiadu oscines obvykle uci v procesu zvaném imprinting. K tomu, aby
se mladi pévci naucili spravné zpivat zpévy svého druhu, potiebuji vzor (Kroodsma &

Konishi 1991). VétSina druhd pévcl ma sensitivni fazi (doba, kdy se uci zpévu) v rané fazi



zivota — obvykle béhem prvniho roku. Mezi tyto druhy patii napiiklad pénkava obecna
(Fringilla coelebs), papezik indigovy (Passerina cyanea) ¢i strnad obecny (Emberiza
citrinella) (Beecher & Brenowitz 2005). Kdyz mladi pévci nemaji Vv této dobé moznost
naslechu zpévli od dospélych jedincii, ma jejich vlastni projev pfiblizné spravnou délku
a frekvenci, ale je roztfistény, postrada presnou strukturu a uspotfddani do frazi neni pfilis
patrné (Catchpole & Slater 2008). U druht s ukon¢enym ucenim zpévu se po urCité dobé
repertoar dané¢ho jedince ustali a dale se neméni. Pokud ale béhem sensitivni faze slysi mlady
jedinec zpév jiného, blizce ptibuzného druhu, miiZe to ovlivnit jeho vlastni repertoar a pozdé&ji
i sexualni preference (Immelmann 1979). Jsou ale i druhy, které se mohou ucit zpév po cely
zivot, naptiklad Spacek obecny (Sturnus vulgaris, Mountjoy & Lemon 1995), rakosnik
prouzkovany (Acrocephalus schoenobaenus, Birkhead et al. 1997) nebo sedmihlasek hajni
(Hippolais icterina, Jizlova & Riegert 2012).

Zpév se obvykle analyzuje pomoci grafického zobrazeni — sonogramu (Viz.
obrazek 1). Pojmy, kterymi Ize popisovat zpév, se V literatufe Casto 1isi, proto zde definuji
nékteré, které se budou objevovat v této praci. Zakladni stavebni jednotkou ptaciho zpévu
jsou elementy (dfive oznacovany i jako noty). Z jednotlivych elementi se skladaji jednoduché
nebo komplexni slabiky. Slabiky jednoduché jsou tvofeny jednim elementem a slabiky
komplexni byvaji slozeny z vice riiznych elementt. Dalsi jednotkou je frdze, ktera se sklada
z opakujicich se slabik, frdze muize byt dokonfend nebo nedokoncena. Jednotlivé fraze
se skladaji do zpeévii, zpévy nékterych druhd jsou pak jesté ukonéeny specifickou termindlni

(konecnou) frazi. (*Slater &Ince 1979 cit. dle Catchpole & Slater 2008).
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Obrazek 1 Priklad sonogramu a popis zpévu (*Slater &Ince 1979 cit. dle Catchpole &
Slater 2008 )



VétSina samcl mé vice riznych typt zpévu a vSechny typy dohromady tvofi repertoar
jedince. Podle druhu ptaka se uvadi slabikovy repertoar ¢i repertoar typt zpévu. Repertoary
a jednotlivé zpévy jsou obvykle typické pro dany druh, ale i jednotlivi samci V ramci druhu
se od sebe mohou vice ¢i méng¢ lisit svym repertoarem (Kroodsma & Byers 1991).

Nekteii pévci jsou schopni imitovat ¢asti ¢i dokonce celé¢ zpévy od jinych druht.
Nékdy se tento jev také nazyva vokalni mimikry (Dalziell et al. 2014). Odhaduje se,
ze vokalni mimikry se vyskytuji u 15 — 20 % pévcu (Dobkin 1979, Baylis 1982). Nékteti
napodobuji jen jeden dalsi druh, jiné i n€kolik desitek. Schopnost napodobovat zpév ciziho
druhu se velmi 1i8i i mezi pfibuznymi druhy. Napt. rakosnik zpévny (Acrocephalus palustris)
kopiruje vV priméru 77 druhii. Tento druh hnizdi v Evropé a migruje do vychodni Afriky.
Mladi samci se zpévim uéi v nékolika prvnich mésicich zivota. Mimo zpévy svého vlastniho
druhu kopiruji mnoho cizich druhi jak z Evropy, tak ze zimovisté v Africe, a jedinou limitaci
je, zda dokaze jejich syrinx napodobit dany zvuk. Naucené zpévy poté ruzné kombinuji
a predélavaji jejich strukturu (Dowsett-Lemaire 1979). Zajimavé je, Ze jiné druhy rakosnikt
napodobuji jen jeden ¢i n€kolik malo druhd (napf. Hamao & Eda-Fujiwara 2004)
a u n€kterych druhti rakosnikti se smiSené zpévy nevyskytuji viibec (Cramp & Perrins 1994,
Cramp 2000). Jsou i dalsi druhy, kdy vSichni jedinci daného druhu inkorporuji cizi zpévy
do svého repertoaru, patii mezi né napi. $pacek obecny (Sturnus vulgaris), ktery kopiruje
zejména druhy nejbézné&jsi v jeho teritoriu (Hindmarsh 1984), drozdec mnohohlasy (Mimus
polyglottos) (Howard 1974) ¢i lyrochvost (Menura sp.) (Robinson 1974).

V této praci se zaméfim na vokalni mimikry (smiSené zpévy) v ramci blizce
ptibuznych druhi pévcl (patticich ke stejnému rodu). Obvykle se jedna o druhy, které piiSly
sekundarné¢ do kontaktu a pfejimaji zpév pouze jednoho doty¢ného piibuzného druhu.
V nékterych piipadech mezi takovymi druhy také dochazi k mezidruhové hybridizaci.
Znamym piikladem jsou napiiklad smiSené zpévy u slavika tmavého (Luscinia luscinia),
ktery v oblasti, kde sestietava sblizce pfibuznym druhem slavikem obecnym
(L. megarhynchos), véletiuje do svého repertoaru struktury i celé typy jeho zpévu (Vokurkova
etal. 2013).

Cilem této prace bude shrnout doposud ziskané poznatky o smiSenych zpévech
ublizce ptibuznych druht, ptedstavit jednotlivé znamé ptiklady, pojednat o moznych

wrwe

tohoto jevu.



2. Hypotézy o vzniku smisenych zpévu u blizce pribuznych druht

Kdyz dojde k sekundarnimu kontaktu dvou blizce ptibuznych druhti, mohou interakce
mezi nimi vést k morfologické a ekologické diferenciaci, kterd mtize posilit miru reprodukcni
izolace mezi druhy (Reifova et al. 2011a). V piipad¢ zpéva ale sekundarni kontakt Castéji
vede ke konvergenci (Dalziell et al. 2014), i kdyz jsou znamé i piiklady divergence jako
napiiklad u africkych vousakt (Pogoniulus) (Kirschel et al. 2009). Konvergence ve zpévu
se muze tykat urcitych obecnych charakteristik zpévu, jako je frekvence nebo délka zpévu,
jako je tomu naptiklad u sedmihlaskt (Secondi et al. 2003), nebo muze byt zptsobena praveé
kopirovanim ¢asti zpéva od blizce piibuzného druhu. Protoze je zpév dilezitym ndastrojem,
ktery mize pomoci vymezit reprodukéni bariéru mezi druhy, miize jeho konvergence zvysit
miru hybridizace mezi druhy. V této kapitole popisi mechanismy, které mohou vést
ke konvergenci zpévil se zaméfenim na smisené zpévy u blizce ptibuznych druhi, a uvedu

mozny evoluéni vyznam smisenych zpév.

2.1. Chybné uéeni od heterospecifickych jedinct

Proces uceni je velmi slozity, a ¢im slozit&j$i proces, tim vétsi pravdépodobnost,
ze mladi jedinci pfi kopirovani zpévu od dospé€lych udélaji néjaké chyby. Vznik smisenych
zpévi muze byt vysvétlen docasnou nebo permanentni neptitomnosti spradvného modelu
spole¢né s vystavenim cizimu druhu béhem rané faze imprintingu.

Podobna situace mliZe nastat pfi pocetni pievaze ciziho druhu v sekundarni kontaktni
zon¢ (Helb et al. 1985). Experimentalné bylo prokazano, ze mlady jedinec bude spiSe
kopirovat zpévy svého vlastniho druhu, ma-li tu moznost (Helb et al. 1985). Podstatny je
ale zplsob, jak od sebe rozlisit, které zpévy jsou cizi. VétSina druhti ptakii méa druhové
specifické mechanismy, jak odlisit zpévy svého vlastniho druhu od zpévu cizich. Pro strnadce
bélokorunkaté (Zonotrichia leucophrys) je dilezity tivodni hvizd, ktery je na zac¢atku kazdého
zpévu. Tento hvizd je pouZivany jako filtr pro rozpozndvani vlastnich zpévii. Mladi samci
se normaln¢ uc¢i pouze zpévy svého druhu, ale nauci se i cizi zpévy, pokud také zacinaji
podobnym hvizdem (Soha &Marler 2000). Ostatni druhy také pouzivaji rizné odliSovaci
filtry, které jsou zalozeny napiiklad na frekvenci, organizaci zpévu, rychlosti nebo
na specifickych elementech, které jsou na zac¢atku zpévu (Catchpole & Slater 2008).

Vyznamnym spouSté¢em pro heterospecifické ufeni muze byt stres. Jedinec je
ve stresu, napiiklad pokud casto slySi ve svém okoli predatora nebo varovnd volani cizich

druhti. Stres by mohl vysvétlovat neadaptivni smiSené zpévy (Kelley et al. 2008), kdy se
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jedinci uéi cizi zpévy, jen pokud jsou vystaveni stresujicimu faktoru, ktery omezi jejich

schopnost rozpoznat zp&v svého vlastniho druhu (Dalziell et al. 2014).

2.2. Mezidruhova hybridizace

U blizce ptibuznych druhd, které vzajemné hybridizuji, mohou smiSené zpévy
vzniknout i hybridizaci. Mezidruhova hybridizace by mohla vést ke smiSenym zpévim
zejména u suboscines, kde se zpév neudi, ale je geneticky podminén. Mohla by ale vysvétlit
I vznik smiSenych zpévi u oscines (Vokurkova et al. 2013), pokud existuje geneticky
podminéna tendence ucit se preferencné zpév vlastniho druhu.

Hybridizace u ptakt je pomérné Casta. Odhaduje se, Ze Vv ptirod¢ hybridizuje piiblizné
8 % druht pévctu (Grant & Grant 1992). K hybridizaci dochazi zejména u velmi blizce
pribuznych druhi, mezi kterymi se jesté nestihly vytvofit dostatecné silné reprodukéni bariéry
a kde se druhy od sebe prilis nelisi, a tak se miize stat, Ze samice nespravné identifikuje
potencialniho partnera. K mezidruhové hybridizaci dochazi casto také v oblastech, kde Ziji
dva blizce piibuzné druhy, ale jeden z nich se zde vyskytuje s vétsi éetnosti (Helb et al. 1985).
Samice druhé¢ho druhu ma tedy vétsi Sanci potkat samce ciziho druhu nez druhu svého, navic
je pro jedince vyhodngjsi sparovat se heterospecificky nez vibec (Svedin et al. 2008).
Podminky, které usnadiiuji vznik smiSenych zpévli pomoci hybridizace (blizkd ptibuznost
druhil, vzacnost jednoho druhu) jsou tedy podobné tém, které usnadiiuji vznik smiSenych

zpévl pomoci uceni.

2.3. Pohlavni vybér a samici preference

Samice se snazi vybrat si co nejlepSiho partnera k hnizdéni. K tomu jim slouzi celd
fada znaki, jako je vzhled, fyzickd kondice ¢i velikost teritoria samce. Jednim z daleZitych
kritérii pfi vybéru partnera je zpév, ktery miZe i na vétsi vzdalenost napovédét mnoho
0 kvalité konkrétniho samce. Protoze se zpév podili na pohlavnim vybéru, je na n&j vyvijen
velky selekéni tlak (Catchpole & Slater 2008).

Riazné druhy pévet povazuji za dilezité rizné prvky zpévu. Samicky u nekterych
druhtt mohou preferovat samce s vétSim repertoarem (Catchpole & Slater 2008). Mezidruhové
kopirovani zpévii miize byt zpisob, jak si samci mohou zvétsit sviyj repertoar (Dobkin 1979,
Baylis 1982). Krom¢ vétSich repertoarti se samice zaméiuji i na kvalitu kopirovanych zpévu.
Dulezité je napiiklad, jak moc se zpév odliSuje od ptedlohy ¢i kolik pfedloh dany samec
zvladne bezchybné zapivat (Dalziell et al. 2014). Preference vétsich repertoart byla objevena
u rakosnikd rodu Acrocephalus (Buchanan & Catchpole 1997). Vyznam byl objeven
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I U Spackt obecnych (Sturnus vulgaris), samci s vétsim repertoarem jsou plodnéjsi (Mounjoy
& Lemon 1996). Catchpole (1980) zase potvrdil u rakosnika prouzkované¢ho (Acrocephalus
schoenobaenus), Ze velikost repertoaru u samci koreluje s rychlej$im parovanim.

Ne vzdy vsak ma uceni od jinych jedincii vliv na velikost repertodru. Ve vyzkumu
Kroodsma et al. (1997) ukazuji, Ze samec drozdce ¢ernohlavého (Dumetella carolinensis),
ktery nemél moznost ucit se zpévu néslechem, mél vétsi repertodr nez samci, kterym byly
piehravany vétsi nebo mensi repertodry. Navic bylo u tohoto druhu zjisténo, Ze 1 v piirodé
sdili samci mezi S sebou své repertoary jen malo. Repertoar zde vznika spise pomoci vlastni
improvizace nez kopirovanim od ostatnich (Catchpole & Slater 2008). Dalsim takovym
ptikladem jsou i rakosnici prouzkovani (Acrocephalus schoenobaenus), ktefi byli studovani
Leitnerem et al. (2002). Izolovani ptaci méli vétsi repertoary nez samci ve volné piirodeé.
U tohoto druhu je specifické, Ze dospcli po sparovani piestanou zpivat, takze mladi
jednoro¢ni samci nemaji zadnou zkuSenost se zpévy svého vlastniho druhu. Po pfiletu
ze zimovisté v Africe za¢nou mladi rozvijet mnoho riznych elementt, po n€kolika dnech jich
mnoho vyfadi a ponechaji si hlavné ty, které se shoduji s témi, které zpivaji jejich blizci
sousedi. Tato strategie mlize byt vyhodné pro migranty, ktefi se na misté pafeni vyskytuji jen
kratkou dobu a potiebuji co nejrychleji zaujmout samicku (Catchpole & Slater 2008).

Dalsim adaptivnim vyznamem smiSenych zpévu u nékterych druhtt mize byt piipad,
kdy jedinec pii nedostatku partnerti svého druhu ma vétsi Sanci na Gspéch, pokud bude zpivat
heterospecificky a muze tak pfildkat samicku piibuzného druhu. Snazi se zvySit sviyj
reprodukéni uspéch i za cenu heterospecifického parovani. Takovym piikladem by mozna
mohly byt smisené zpévy u papezikt (Passerina cyanea a P.amoena), nicméné je tfeba tuto
hypotézu jesté ovetit (Randler 2002, Baker 1996).

2.4. Mezidruhova kompetice

Pokud jsou omezené zdroje, které vyuzivaji oba druhy, a velkd kompetice, mohou
smiSené zp&vy piinaSet znacnou vyhodu. Né&které blizce ptibuzné druhy jako naptiklad
papezik indigovy (Passerina cyanea) a papezik lazulovy (Passerina amoena, Emlen et al.
1975), rakosnik obecny (Acrocephalus scirpaceus) a rakosnik zpévny (Acrocephalus
palustris, Catchpole 1980) ¢i slavik tmavy (Luscinia luscinia) a slavik obecny (Luscinia
megarhynchos, Lille 1988) brani v sympatrii své teritorium nejen pred samci vlastniho druhu,
ale 1 pfed samci blizce piibuzného druhu. Podobna heterospecificka agresivita se muze

vyskytnout 1 u druhti, které nejsou blizce ptibuzné, spoleénym faktorem je vzdy snaha
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0 ptistup k limitovanému zdroji (Gil 1997). SmiSené zpévy se pak mohou hodit jako nastroj
komunikace zv1asté samcim pii obran¢ teritoria (Lemaire 1977)

Mnoho druhti ptizpisobuje svou vokalizaci druhim ve svém okoli. Napiiklad
medosavka zlutoCerna z Australie (Xanthomyza phrygia) vyuziva kopirovani volani jinych
druhii medosavek, hlavné druhii, které jsou vétsi a kompeticné zdatnéjsi, a vyuziva téchto
mimiker v boji o potravu (Veerman 1994). Drongo vlajkovy (Dicrus paradiseus) kopiruje
varovné volani mnoha riiznych druhti a pouziva je, 1 kdyz Zadné ohrozeni nehrozi, tento druh
zije v druhoveé smiSenych hejnech, timto varovanim muze vyplaSit ostatni, a tak ziskat vétsi
ptidél potravy (Goodale & Kotagama 2006).

Prikladem, kdy mezidruhova kompetice mtize hrat roli v konvergenci zpévi, jsou
i mravenc¢ici Hypocnemis subflava a Hypocnemis peruviana. Pii pifehravani nahravek
reagovali samci jak na vlastni druh, tak na druh cizi. A byli pfipraveni branit své teritorium
proti vetielcim. Kazdy druh upiednostiuje jiné prostiedi. Hypocnemis subflava se vyskytuje
hlavné v bambusovych hajich a Hypocnemis peruviana ptevazné v hustych lesich. Nékde se
ale ob¢ niky prekryvaji a uzemi je tak obyvano obéma druhy. Samci spolu soupefi o potravu
a o teritoria, proto v mistech sympatrie maji zpévy velmi podobnou strukturu a jedinci se tak
1épe dorozumi mezi sebou i mezidruhové. V alopatrickych populacich si zpévy tolik podobné
nejsou. Neteritorialni zpévy jsou stale druhové specifické. Samicky jsou schopny rozlisit

mezi jednotlivymi druhy a tak vznikaji pary v ramci stejného druhu (Tobias & Seddon 2009).

2.5. Prizpusobeni na lokalni bioakustické podminky

K smiSenym zpéviim by mohlo dochéazet i1 kvili Spatné adaptaci na dany habitat.
Komunikaéni systémy se musi adaptovat na lokalni podminky. Druhy musi svou komunikaci
prizptsobit prostiedi, ve kterém ziji. Zvukovy signal, ktery se dobfe pienasi v fidké vegetaci,
muze byt vlese hife slySitelny nebo dokonce pozménény (Boughman 2002). Pokud se
od sebe druhy odd¢lily pied delsi dobou a pozdéji se dostaly znovu do kontaktu, mohl by byt
jeden lépe ptfizpisoben danému habitatu. Jeho zpév by mohl byt Iépe slyset, elementy by
mohly byt zietelnéjsi a Sifit se do vétsich vzdalenosti. Diky tomu by se mladi samci mohli uéit

elementy cizich zpévu, protoze by je slyseli Iépe a Castéji nez zpév vlastni pro svij druh.
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3. Znamé priklady smisenych zpévii

V této kapitole predstavim jednotlivé znamé priklady smiSenych zpévi u evropskych
I mimoevropskych druhii pévct. Detailnéji jsou zde popsany pouze druhy, kde jsou smisené
zpevy Castéjsi, druhy, u kterych byl nalezen jen jeden ¢i nékolik malo pfipadt, v této kapitole
rozebirany nejsou. Kompletni vycet druhd, u kterych jsou znamé smiSené zpévy vcetné
vzacnych piipadi lze naleznout v tabulce 1. Konkrétni piipady se lisi délkou kopirovaného
zpévu 1 frekvenci vyskytu smiSenych zpévi v populacich. Nekteré druhy pouze ptidavaji
slabiky do svych vlastnich zp&vti po vzoru jiného druhu. Naptiklad pénice ¢ernohlava (Sylvia
atricapilla) kombinuje sviij zpév a slabiky ze zpévu pénice mistrovské (Sylvia hortensis),
vznika tak nova unikatni fraze (*Bergmann, Weis 1976 cit. dle Helb et al. 1985). Jiné druhy
kopiruji celé cizi zpévy. Takové kopirovani bylo objeveno napiiklad u rakosnika obecného
(Acrocephalus scirpaceus), ktery piidava do repertoaru zpévy rakosnika zpévného
(Acrocephalus palustris) (Lemaire 1977). U nékterych druhti se vyskytuji oba zptisoby vzniku
smisenych zpévi, napi. nékteti jedinci slavika tmavého (Luscinia luscinia) kopiruji od slavika
obecného pouze slabiky a jini jedinci celé zpévy (*Lille, Moritz 1986 cit. dle Helb et al.
1985). Zajimavé je, ze Casto kopiruje jen jeden ze dvou druhl, vzacné se smiSené zpévy
objevuji v populacich obou druhti soucasné¢ (Helb et al. 1985). U nékterych druhi jsou
smiSené zpévy v populacich velmi ¢asté, u jinych se objevuji jen vzacné. U jednotlivych
priklad budu zaroven diskutovat mozné ptiiny vzniku smisenych zpévu a jejich evolucni
vyznam.

U riznych vyzkumi se liSila kritéria, podle kterych byl dany jedinec fazen
mezi smiSené zpévaky. Naptiklad u slavika tmavého se jako smiSeny zpévak bral kazdy
jedinec, ktery zatadil do svého zpévu aspont jednu frazi z repertoaru slavika obecného.
U papeziki lazulovych se ve zpévu, ktery byl oznaCovan jako typicky pro dany druh,
tolerovala i jedna fraze papezika indigového, pokud byl pocet frazi vys$si, byl jedinec
povazovan za smiSen¢ho zpévaka. Tato kritéria pochopitelné mohou zkreslit porovnavani

vysledkt z riznych studii.
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3.1. Soupalek dlouhoprsty (Certhia familiaris) a Soupalek kratkoprsty (Certhia
brachydactyla)
Soupalek kratkoprsty obyva tizemi celé zapadni Evropy od portugalského pobiezi a jeho
rozsifeni jde pies stfedni Evropu az po vychodni polské hranice. Rozsifen je v evropskych
zemich kolem stfedozemniho mote, mensi populace jsou i na zapadni hranici Turecka (The
EBCC Atlas of European breeding bird). Soupélek dlouhoprsty je rozsifen vice na sever.
Obyva skandinavsky poloostrov i britské ostrovy, také vychodni Evropu, mensi populace jsou
I v zapadnim Rusku. S Soupalkem kratkoprstym sdili teritoria ve stiedni Evropé€, populace
jsou i ve Francii, Spanélsku, Italii a Recku (The EBCC Atlas of European breeding bird).
SmiSeny zpev byl zaznamenan hlavné u samct Soupalka dlouhoprstého. Ve vyzkumu
zroku 1972 provadéném v Némecku bylo zjisténo, ze az 50 % samci Soupalka
dlouhoprstého, zejména v mensich populacich, zpivalo smisené zpévy (*Thielcke 1972 cit.
dle Helb et al. 1985). Zp&v nebyl ptili§ pozménén, pouze dva elementy ve zpévu smisenych
zpévaki Soupalkli dlouhoprstych jsou nahrazeny elementy od Soupalkll kratkoprstych.
To muze naznaCovat, ze tyto konkrétni elementy maji néco spole¢ného (Helb et al. 1985).
Prestoze v nékterych lokalnich mensich populacich se vyskytovalo mnoho smisenych
zpévaku, obecné se smiSené zp&vy objevuji u Soupalka dlouhoprstého spise vzacné. Samci
Soupalka kratkoprstého ze sympatrické zony reaguji vyraznéji na zpév Soupdlka
dlouhoprstého nez samci zijici v alopatrii (Gil 1997). Ale dlouho nebyl zaznamenan dobie
dokumentovany pfipad smiSenych zpévi. Jediny nalezeny ptipad byl zaznamendn pobliz
Patize a ten nebyl bohuzel blize zkouman (*Chappuis 1976 cit. dle Lemaire 1977).

Ve vyzkumu provadéném v Dansku v letech 1979 — 1984 bylo ale nalezeno hned nékolik
smiSenych zpévaki Soupalka kratkoprstého (Clausen & Toft 1988). Soupalek dlouhoprsty je
zde mnohem ¢ast&jsi, 10 tisic az 100 tisic hnizdicich part (*Dybbro 1978 cit. dle Clausen &
Toft 1988), nez Soupalek kratkoprsty, 250 — 350 para (*Clausen & Madsen 1986 cit. dle
Clausen & Toft 1988). V zon¢ sympatrie nékolik Soupalki dlouhoprstych zpivalo kratsi fraze,
nez je bézné v alopatrii, cely zpév byl tedy kratsi a tim se podobal Soupalkiim kratkoprstym.
Ale mnohem zajimavéj$i bylo nalezeni sedmi piipadi neobvyklého zpévu u Soupalku
kratkoprstych. Z nich zpivalo pét samct smiSené zpévy, ty byly v praci definovany jako
zpévy, které obsahuji slabiky typické pro oba druhy Vv jedné frazi nebo zvlast, ale zpivajici
jedinci neméli vyvinuté normadlni fradze typické pro jejich druh. Dalsi dva jedinci méli
vyvinuté fraze typické pro vlastni druh, ale imitovali navic 1 zpévy Soupalkli dlouhoprstych.
Oba tito imitatofi méli ve svém okoli samce Soupalkl dlouhoprstych, takze se zd4, Ze jim

imitovani mohlo pomoci vymezit si proti nim své teritorium (Clausen & Toft 1988). Mladi
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jedinci Soupalkt kratkoprstych pravdépodobné umi rozlisit mezi jedincem patiicim k jejich
druhu a jedincem heterospecifickym podle tzv. ,rival calls®, ale pokud nemaji k dispozici
spravny vzor, nauci Se zpivat smisené zpévy a nékteré typické fraze se nikdy spravné nenauci
(Thielcke 1984).

Soupélci  divergovali  relativné  nedavno, pied 6,98 miliony let
(http://www.onezoom.org, Jetz et al. 2014). Oba druhy Soupalkd mezi sebou vzacné
hybridizuji (McCarthy 2006), a tak nemizeme zcela vyloucit hypotézu, ze by mezidruhova
hybridizace vedla ke smiSenym zpéviim u Soupalk. Tuto moznost vSak zatim nikdo
netestoval.

Zda se, ze u Soupalkii je pravdépodobngjsi, ze smiSené zpévy vznikaji chybnym
ucenim. Tuto hypotézu podporuje 1 skutecnost, ze smiSené zpévy byly pozorované predevSim
v malych populacich a v ptipadech, kdy se na daném tizemi jeden z druhi vyskytuje vzacnéji.
U Soupalktl dlouhoprstych byly smiSené zpévy pozorovany v zapadnim Némecku, kde je
pievaha Soupalku kratkoprstych. Naopak v Dansku je vice Soupalkti dlouhoprstych a smisené
zpivaji Soupdlci kratkoprsti (Clausen & Toft 1988).

Podle zatim nalezenych piipadii neni jasné, zda maji smiSené zpévy u Soupalkli néjaky
adaptivni vyznam. Je ale mozné, Ze u nich smiSené zpévy vznikaji vice zptusoby, chybnym

ucenim, ale i cilené jako nastroj pfi obrang teritoria.

3.2. Rakosnik obecny (Acrocephalus scirpaceus) a rakosnik zpévny
(Acrocephalus palustris)

Rakosnik obecny obyva tizemi od pobiezi Portugalska az po pobiezi Cerného moie
a zemé vychodni Evropy. Na jihu je rozsifen v zemich kolem stfedozemniho mote a na severu
obyva jizni pobiezi skandinavského poloostrova a také pobiezi Botnického zalivu, vyskytuje
se i na jihu britskych ostrovt (The EBCC Atlas of European breeding bird). Rakosnik zp&vny
obyva podobné tizemi, ale nevyskytuje se v Portugalsku ani Spanélsku. Nejvétsi populace je
ve stfedni Evropé a mensi populace lze nalézt i na zapadé¢ Ruska (The EBCC Atlas of
European breeding bird). Tyto dva druhy se od sebe oddélily piiblizné pied 3,8 miliony let
(Arbabi et al. 2014).

Rakosnik zpé€vny ma proménlivéjsi repertoar podle mista svého vyskytu. Zatazuje
do svych zpévi i struktury pfevzaté od rtiznych druht, vyskytujicich se blizko hnizdiste,
nebo od druhd, které potka béhem prvni migrace. Rakosnik obecny se uci pouze repertoar
svého vlastniho druhu bez zarazeni cizich motivii. Vyjimku tvoii ptipady smiSenych zpéva

vzniklé kopirovanim od rédkosnika zpévného (Lemaire 1977).
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Prvni ptipady rakosnikd obecnych, ktefi by mohli byt smisenymi zpévaky, byly
zpévaky (Atkin et al. 1965, Ireson et al. 1965). Dikladnégjsi vyzkum probéhl v Belgii v letech
1974 a 1975, kdy byli nalezeni tii smiSeni zpévaci rakosnika obecného. Jeden z téchto samci
se dokonce sparoval se samici rakosnika zp&vného. V této oblasti u feky Meuse hnizdi
pfevazné populace rakosnika zpévného a rakosnik obecny se zde vyskytuje spiSe vzacné.
Je tedy mozné, ze smiSené zpévy vznikaji chybnym ucenim od Castéji se vyskytujicich samcii
rakosnika zpévného. Ale mohlo by jit i o snahu samcu zalibit se sami¢kam, protoze samice
rakosnika obecného reaguji intenzivngji, pokud zpév obsahuje i elementy ze zpévu rakosnika
zpévného (Lemaire 1977).

Oba druhy rakosnika spolu piilezitostné hybridizuji (McCarthy 2006, Randler 2002).
Urceni hybridl je ovSem v pfirod¢ obtizné, nebot” oba druhy maji velmi podobny vzhled.
Hybrid se da spolehlivé identifikovat az molekularnimi metodami v laboratofi. Jeden takovy
piipad byl odchycen v ¢ervenci 2011 (Otterbeck et al. 2013). Rodic¢i tohoto hybrida byli
samice rakosnika obecného a samec rakosnika zpévného. Repertoar nalezeného hybrida
se podobal spiSe otcovu zpévu, tedy spiSe rdkosniku zpévnému, ale byly v ném zietelné
I prvky zpévi rakosnika obecného. Hybrid byl tedy smiSeny zpévak (Otterbeck et al. 2013).
To ukazuje, ze u rdkosnika obecného mezidruhova hybridizace pfispiva ke vzniku smiSenych
zpevil.

SmiSené zpévy u rakosnika obecného vznikaji nejspiSe chybami v uceni,
protoze kopiruje pouze od blizce piibuzného rékosnika obecného a nikoliv od jinych druht.
Rakosnik zpévny kopirovani zpévll vyuziva nejspiSe pro rozSifeni repertodru, protoze

kopiruje zpévy Vv rizné mife od rtiznych druhi.

3.3. Budniéek mensi (Phylloscopus collybita) a budni¢ek vétsi (Phylloscopus

trochilus)

Budni¢ek mensi husté osidlil témé& celou Evropu kromé jihu Svédska a jihu
Spanélska, mensi populace jsou i na severu skandinavského poloostrova a na zapadé Ruska.
Budnicek vétsi je rozsSifen severnéji, husté osidlena je oblast britskych ostrovii, Severniho
Irska, Svédska, Finska, vét§i Gasti Francie a stiedni Evropy a mensi populace nalezneme
i v podhifi Uralu. Oproti budni¢kovi mensimu ho téméf nenachizime ve Spanélsku
a Portugalsku a v jizni Evropé se nevyskytuje vitbec (The EBCC Atlas of European breeding
bird). Doba divergence je odhadovana na 5,56 miliona let (http://www.onezoom.org; Jetz et
al. 2014).
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Tyto dva druhy budnickt spolu v piirodé ptilezitostné hybridizuji (McCarthy 2006).
Budnicek mensi kopiroval zpévy od budnicka vétsiho v jednom piipadé (*Bergmann 1973 cit.
dle Helb et al. 1985).

Star$i samci budnicka vétsiho (Phylloscopus trochilus) maji pomérn¢ staly repertoar,
ktery se behem let méni uz pouze nepatrné (Gil et al. 2001). U budnicka vétsiho byly smisené
zpévy pozorovany vicekrat (*Haensel & Lippert 1976 cit. dle Helb et al. 1985, *Gwinner &
Dorka 1965 cit. dle Helb et al 1985, *Schubert 1969 cit. dle Helb et al. 1985, Helb 1985).
SmiSené zpévy budnicka vétsiho zacinaji typickou frazi a dale obsahuji elementy zpévu
budnicka mensiho, elementy jsou ale zpivané rychleji, nez by je zpival budni¢ek mensi.
Pocet ruznych elementi a jejich poradi se lisi u riznych smiSenych zpévaka (Helb 1985).

Vzhledem k opakovanym vyskytim smisenych zpévu u budnic¢ka vétsiho se zde mize
jednat o néjakou adaptaci. Mlize k nim dochazet kvili kompetici o zdroje s budnickem
mens$im, kdy smiSené zpévy slouzi jako néstroj mezidruhové komunikace. Nelze ale vyloucit,
Ze se jedna o chyby v uceni nebo dokonce pohlavni vybér, kdy samicky mohou preferovat
samce, kteti maji diky piejimani zpévu od ciziho druhu bohatsi repertoar. K objasnéni bude

zapotiebi dalsiho vyzkumu.

3.4. Slavik tmavy (Luscinia luscinia) a slavik obecny (Luscinia megarhynchos)

Slavik tmavy (Luscinia luscinia) a slavik obecny (Lusciniamegarhynchos) od sebe
divergovali pied 1,8 milionu let (Storchova et al. 2010). Druhy se poté béhem holocénu
dostaly do sekundarniho kontaktu ve stfedni a vychodni Evropé (The EBCC Atlas of
European breeding bird). Oba dva druhy obyvaji podobné habitaty a i morfologicky jsou si
velmi podobné.

Slavici patfi mezi druhy, které se zpéviim uci i po rané sensitivni fazi uceni.
Navic slavik obecny je zndm 1 tim, Ze samci maji velké repertoary. Star§i samci slavika
obecného maji az 0 53 % vetsi repertodr nez samci, kteti se paii poprvé. Ale starSi samci maji
poméerné staly repertodr, ktery se béhem let méni uz pouze nepatrné (Kiefer et al. 2006).
Bylo ale zjisténo, ze slavik tmavy Casto kopiruje zpévy nebo aspon nékteré jejich casti
z bohatého repertoaru slavika obecného. Velka c¢ast slaviki tmavych v oblasti, kde se
vyskytuje spolecné se slavikem obecnym, byla smiSenymi zpévaky. Proporce smisenych
zpévaku u slavika tmavého byla odhadnuta na 28 % (*Lille, Moritz 1986 cit. dle Helb et al.
1985, Lille 1988), 44 % (Sorjonen 1986), 56 % (Becker 2007). V dalsi praci bylo zjisténo,
ze 8 2 9 jedinci slavika tmavého byli smiSeni zpévaci. Pouze jeden slavik tmavy zpival zpévy

typické pro slavika tmavého, dalsi jedinec zpival vyhradné zpévy slavika obecného, 1 kdyz
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geneticky patfil mezi slaviky tmavé, a ostatni méli v repertoaru oba typy zpévi (Vokurkova et
al. 2013). Byl objeven i jeden ptipad, kdy naopak slavik obecny kopiroval zpévy z repertoaru
slavika tmavého, n€kolik stovek dalSich jedincl, zkoumanych ve stejné studii, ale zpivalo
pouze zpé€vy charakteristické pro slaviky obecné (*Lille, Moritz 1986 cit. dle Helb et al.
1985). Mezidruhové kopirovani zpévi u slaviku je tedy siln€ asymetrické.

Oba druhy slavikt spolu ptilezitostné hybridizuji (McCarthy 2006, Kverek et al. 2008,
Reifova et al. 2011Db). Frekvence F1 hybridi je ale v populaci nizka, jen asi 3 — 5 % slavikd
zijicich v sympatrické populaci jsou F1 hybridi (Becker 2007, Reifova et al. 2011a). Vyzkum
ukdzal, ze smiSené zpévy nemaji vyznamny vliv na pravdépodobnost hybridizace (Vokurkova
etal. 2013).

Ve studii zroku 2013 (Vokurkova et al. 2013) bylo odchyceno i 5 geneticky
potvrzenych hybridii z F1 generace. Z téchto péti zpivali tfi podobné jako otec, tedy repertoar
byl typicky pro slavika obecného, a 2 hybridi byli smiSeni zpévaci. Hybridizace tedy mozna
Castecné podporuje vznik smiSenych zpévi u slaviki (Vokurkova et al.2013). VétSina
smiSenych zpévaki ale byli geneticky disti slavici tmavi, coZ poukazuje na to, ze smiSené
zpévy vznikaji kopirovanim zpévu.

Jelikoz jsou smisené zpévy v sympatrické populaci slavikii tmavych tak rozsifené,
spekuluje se o adaptivnim vyznamu smiSenych zpévu. Pilotni vysledky playbackovych
experimentll v sympatrii naznacuji, ze by smiSené zpévy mohly usnadiiovat mezidruhovou
teritorialitu (Reif et al. 2015 in press). To, zda smiSené zpévy jsou preferovany samicemi,

bude vsak teprve otazkou budouciho vyzkumu.

3.5. Lejsek c¢ernohlavy (Ficedula hypoleuca) a lejsek beélokrky (Ficedula

albicollis)

Tyto druhy se od sebe oddélily pfiblizné pied 0,5 milionu let (Backstrom et al.2013).
Lejsek cernohlavy je v Evropé vice rozSifenym druhem a obyva uzemi od Portugalska
po zépadni hranici Ruska, také tzemi Velké Britanie a Skandinavsky poloostrov. Lejsek
bé&lokrky obyva mensi plochu od vychodu Francie po zapadni hranici Ruska, Italii a Recko,
ale vice na sever se nevyskytuje (The EBCC Atlas of European breeding bird). Na spole¢ném
uzemi je dominantné¢j$i lejsek bélokrky, zejména v kompetici o mista k hnizdéni. Zaroven je
vSak citlivéj$i na nepiiznivé podminky, zejména jeho mlad’ata, a m& i mensi reprodukéni
uspéch v porovnani s lejskem cernohlavym. To mohou byt divody, pro¢ jsou oba druhy

schopny koexistovat (Svedin et al. 2008).
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Lejsek cernohlavy a lejsek bélokrky jsou velmi blizce piibuzni a i jejich ekologické
naroky jsou si podobné (Setre et al.2001). Lejsci v pfirod¢ také celkem casto hybridizuji
a bylo popsano mnoho hybridti (Qvarnstrom et al. 2006, McCarthy 2006, Wiley et al. 2007).
Hybridizace neni piili§ vyhodna, protoze hybridni samice lejska byvaji sterilni, pouze snesou
vajicka, ale nikdy nemaji mlad’ata, a hybridni samci maji mensi fitness a jsou pro samice
mén¢ pritazlivi (Svedin et al. 2008). Vypada to, ze samci si samice nevybiraji a pafi se
samicemi obou druhd. Naopak samice si peClivé vybiraji partnera a jednim z klicovych
faktort pii vybéru je vybarveni pefi a velikost repertoaru. Vybiravost samic vede k posileni
pre-zygotické bariéry a snizuje procento vzniku hybridd. (Setre et al. 1997). Pokud jsou
samci vlastntho druhu vzicni, samice si nemohou vybirat a casto dochdzi
K heterospecifickému parovani (Svedin et al. 2008).

Starsi samci lejska cernohlavého maji vétsi repertoar nez jedinci, kteti se pati poprvé.
U starsich jedincti se repertoar nakonec ustali a potom se uz pfili§ neméni (Espmark& Lampe
1993). U téchto druhti bylo objeveno, Ze samci lejska Cernohlavého Casto kopiruji zpévy
od lejski bélokrkych. Jedna zprvnich zminek se nachazi v ¢lanku zroku 1987, kdy z 23
samcu lejska Cernohlavého zpivalo 7 smiSené zpévy. V tomto vyzkumu bylo zkoumano
I n€kolik hybridd. Vysledky ukazaly, ze vSichni zkoumani hybridi méli 69,8 % nebo vice
zpévu shodnych s repertodrem lejska bélokrkého a celkové se jejich zpévy blizily spise
zpévum lejska bélokrkého, mély pouze nizsi frekvenci. Dva hybridi zpivali zpévy pouze
lejska bélokrkého (Gelter 1987).

Vyzkum zroku 2004 podrobnéji zkoumal repertoary obou lejskti v allopatrickych
avedvou sympatrickych populacich. Zpévy lejska bélokrkého byly oproti lejskovi
¢ernohlavému delsi, pomalejsi a mély vyssi frekvenci (minimalni i maximalni). Z 28 lejska
cernohlavych v sympatrickych populacich zpivalo 8 jedinci i1 zpévy lejska bélokrkého.
Tito smiSeni zp&vaci byli mnohem &ast&jsi ve Svédsku (6 z 8) nez ve Stfedni Evropé (pouze 2
z 20). U nahravek lejska bélokrkého nebyli nalezeni zadni smiSeni zpévaci (Haavie et al.
2004). Opét se tedy jedna o systém, kde je mezidruhové kopirovani zpévi silné asymetrické.

Vyzkum zroku 2006 byl provadén pouze ve Svédské hybridni zoné a vyskyt
smiSenych zpévaki mezi lejsky cernohlavymi byl vyssi — 65 %, coz bude nejspise tim, ze tato
hybridni zona je novéjsi (Qvarnstrom et al. 2006, Haavie et al. 2004). V této studii bylo jesté
navic zkoumano parovani jedincli. Samci lejska ¢ernohlavého zpivajici smiSené zpévy méli
zhruba 30% Sanci na spafeni se se samici lejska bélokrkého, a tim se v populaci zvysila
pravdépodobnost vzniku hybridii na 19 %, coz potvrzuje, ze zpév je zde jednim z kli¢ovych

faktorti pro hybridizaci (Qvarnstrom et al. 2006). Pozorovani, ze vyskyt smiSenych zpévu je
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méné frekventovany ve starSi ¢asti hybridni zony, naznacuje, ze smisené zpévy u lejskil jsou
nevyhodné a postupem casu selekce vede k jejich vymizeni. Nevyhodnost smiSenych zpévii
U lejskit maze byt zplisobena predevSim tim, Ze vedou ke smiSenému parovani a vzniku

hybridu, ktefi jsou méné reprodukéné zdatni.

3.6. Vlhovec vychodni (Sturnellamagna) a vlhovec zapadni (Sturnella neglecta)

Vlhovec vychodni obyva celou vychodni polovinu Spojenych stat, dale vétSinu
Mexika, Kubu, stfedni Ameriku a sever Jizni Ameriky (Cornell Lab of Ornithology). VIhovec
zapadni zije témét na celém uzemi Spojenych stati kromé vychodniho pobfezi. Dale se
nachazi na jihu Kanady a na severu Mexika (Cornell Lab of Ornithology). Divergence téchto
druhd je odhadovana na 2,28 miliont let (http://www.onezoom.org; Jetz et al. 2014).

Smisené zpévy byly objeveny u obou dvou druhti. Ve vyzkumu zroku 1957 byl
nalezen samec vlhovce zapadniho, ktery ve svém zpévu pouzival slabiky ze zpévu vlhovce
vychodniho. Podatilo se mu Vv riznych obdobich spafit jak se samici vlastniho druhu, tak se
samici vlhovce vychodniho (*Lanyon 1957 cit. dle Helb et al. 1985). Tyto dva druhy spolu
prilezitostn¢ hybridizuji (McCarthy 2006). Smisené zpévy u tohoto druhu tedy nejspis
usnadnuji mezidruhovou hybridizaci. Naopak bylo nalezeno i nékolik vlhovcd vychodnich,
ktefi zpivali jako vlhovci zapadni (Rohwer 1972).

Neni zcela jasné, zda smiSené zpévy piinasi vlhovcim né&jakou adaptivni vyhodu.

Pfesto jsou u nich smiSené zpé€vy pomérné ¢asté a maji vliv na hybridizaci mezi druhy.

3.7. Papezik indigovy (Passerina cyanea) a papezik lazurovy (Passerina
amoena)

Papezik indigovy je rozSifen téméf v celych Spojenych statech, vice populaci je
na vychodni poloving zemé, kolonie zasahuji az za severni hranici s Kanadou. Dalsi kolonie
jsou i na Karibskych ostrovech, na jihu Mexika a v Guatemale a Nicaragui (Cornell Lab of
Ornithology). Papezik lazurovy ma o néco mensi areal rozsifeni. Je rozSifen v zapadni
a stfedni ¢asti Spojenych statli a opét se jeho kolonie nachazi az za hranicemi s Kanadou.
Kolonie jsou ina zapadnim pobiezi Mexika a nékolik kolonii je roztrouseno i na Floridé
a vychodé Spojenych statt (Cornell Lab of Ornithology). Tyto dva druhy se od sebe odd¢lily
ptiblizné pied 8,26 miliony let (http://www.onezoom.org; Jetz et al. 2014).

U téchto dvou druhti bylo prokazano, ze od sebe Casto kopiruji jednotlivé fraze zpévi.
Z Clanku zroku 1975 vyplyva, ze jen 33 % sympatrické populace se dalo jednoznaéné

druhové urcit pomoci vzhledu (pefi, vaha) a zpévu. Hybridi pfesto zaujimali jen 6 — 7 %
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populace. Nektefi samci, kteti méli pefi typu papezika lazurového, zpivali hlavné fraze
papezika indigového a naopak. Jedinci, ktefi méli pefi nejednoznacné — hybridi, zpivali rizny
pocet frazi od obou druhii nebo davali pfednost jednomu typu frazi (Emlen et al. 1975).

K podobnym vysledkiim dosel i vyzkum provadény v letech 1988 — 1990. V tomto
vyzkumu se za zpévy smiSené povazovaly takové, které obsahovaly vice nez jednu frazi
sesterského druhu. U papezika indigovych zpivalo 15 % zkoumanych jedincti smiSené zpévy.
U papezikil lazurovych bylo toto ¢islo jesté vyssi, 30 % papeziki lazurovych zpivalo zpévy,
které obsahovaly vice neZ jednu frazi ze zpévu papeziku indigovych (Baker & Boylan 1999).
Hybridi méli v priméru 3 fraze od papezika lazurového a 2 fraze od papezika indigového
(Baker & Boylan1999).

Samice papeziku pii hledani partnera hodné dbaji na vizualni vzhled partnera, jejich
vybér vice zavisi na barvé pefi nez na zpévu (Baker & Boylan 1999), takze zda je zpév
smiseny nebo ne, by nemuselo byt pfili§ dalezité z hlediska hybridizace. Hybridizace je
u téchto dvou druhii pfesto celkem casta (McCarthy 2006), protoze se druhy mezi sebou

paruji, pokud neni dostatek jedinci opacného pohlavi jejich vlastniho druhu (Baker 1996).

3.8. Sykora konadra (Parus major) a sykora modfinka (Cyanistes caeruleus)

Sykora konadra hojné¢ obyva prakticky celou Evropu kromé Ruska. V Rusku
se vyskytuje nékolik populaci na zapadé¢ zemé a u pohoii Uralu. Sykora modfinka obyva
stejné tzemi, ale nevyskytuje se na severu Skandinavského poloostrova (The EBCC Atlas of
European breeding bird). Tyto dva druhy se od sebe oddé€lily pfiblizné pied 19 miliony let
(http://www.onezoom.org; Jetz et al. 2014). V ptirod¢ oba druhy sykor hybridizuji.
Hybridizace je u téchto dvou druhu ale spise vzacna (McCarthy 2006).

Byly nalezeny heterospecifické zpévy u 9 riznych jedinct sykory konadry. Celkem
Slo o 12 imitaci vruznych stadiich pafeni: béhem stavby hnizda, sezeni na vejcich
a pii inkubaci. Dohromady ze vSech zkoumanych samct sykory konadry 47 % mélo ve svém
repertoaru, ve sledovaném obdobi, alespon jeden zpév sykory modiinky. Naopak u samct
sykory modtinky se nevyskytli Zadni smiSeni zpévaci (Gorissen et al. 2006).

U sykory modfinky lze rozliSit dva druhy zpévi, zpév s trylkem a zpév bez trylkt.
Zpév bez trylkl je velmi podobny zpévim samcui sykory konadry, zpév s trylky je ale velmi
odlisny. Samci sykory konadry reaguji stejné silné¢ na zpévy bez trylku jako na normalni
zpévy sykory komadry, ale mnohem méné reaguji na zpévy s trylkem sykory modfinky.
Se zvysujicim se poctem hnizdicich parti sykory konadry se zvysSuje se pocet samci sykory

modfinky, ktefi zakoncuji své zpévy trylkem. V prostiedi s vysokou hustotou vyskytu sykor
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konader mohou byt sykory modtinky vystaveny selekénimu tlaku, aby své zpévy odlisily,
a proto se unich objevuji zpévy zakoncené trylkem (Doutrelant et al. 2000, Doutrelant &
Lamrechts 2001). Samci sykory konadry ale napodobovali oba druhy zpévu.
V playbackovych experimentech se tedy zkoumalo, zda maji heterospecifické zpévy néjakou
roli ve vnitrodruhové ¢i mezidruhové komunikaci. Ukazalo se, Ze tyto smiSené zpévy nejspise
slouzi samctim sykory konadry pro komunikaci se sykorou modiinkou (Gorissen et al. 2006).
Sykora konadra je v teritoriu dominantnéjSim druhem, to by mohl byt divod, pro¢ kopiruje

pouze sykora konadra od sykory modiinky a ne naopak (Robinson & Terborgh 1995).

3.9. Sykora cernohlava (Poecile atricapillus) a sykora karolinska (Poecile

carolinensis)

Sykora Cernohlava a sykora karolinska se vyskytuji na uzemi Severni Ameriky. Sykora
¢ernohlava obyva sever Spojenych statl a jih a zapad Kanady. Sykora karolinska se vyskytuje
pouze na vychod¢ Spojenych stati. Kontaktni zona téchto druhu tedy zahrnuje vychodni
polovinu Severni Ameriky (Cornell Lab of Ornithology). Divergence téchto dvou druht je
odhadovana na 7,3 milionu let (http://www.onezoom.org; Jetz et al. 2014).

Oba druhy sykor spolu hybridizuji. Hybridizace je u téchto dvou druht celkem casta
(McCarthy 2006). Pti zkoumani genetickych markeri u riznych jedinct bylo nalezeno znaéné
mnozstvi hybridi. Hybridizace je v této sekundarni zoéné az 50 %, coz je Cislo pomérné
vysoké (Sattler et al. 2007). Pravdépodobné mezi druhy nejsou dostateéné ucinné pre-
zygotické a post-zygotické bariéry a Castéji dochazi k miSeni gend obou druhd — introgresi
(Haavie et al. 2004, Sattler et al. 2007). Na jednotlivych tizemich, kde se doposud sykora
cernohlavd a sykora karolinskd zkoumaly, se 1i§i pomér smiSenych zpé&vi, coz je
pravdépodobné zplisobeno jinymi ekologickymi podminkami v konkrétnim misté vyzkumu
(Sattler et al. 2007).

Ve vyzkumu provadéném v letech 1989 — 1992 (Sattler et al. 2007) bylo na tzemi
Virginie nahrano 83 jedincl, ztoho 12 zpivalo smisené a 2 samci sykory cernohlavé
a lsamec sykory karolinské zpivali zpévy liSici se od zakladnich typl zpévi danych
pro jejich druh. Nauzemi Missouri v ramci stejného vyzkumu bylo nahravano 30 jedinci
aznich 5 opét zpivalo smiSené zpévy a 2 samci sykory ¢ernohlavé zpivali atypické zpévy.
Zpévy, které byly béhem vyzkumu nahrany, byly porovnavany se zakladnimi variantami
zpév, které jsou typické pro konkrétni druh. Zajimavé je, ze sykora Cernohlavd ma pouze
jednu zékladni variantu zpé&vu, ale sykora karolinska jich ma sedm. Pfi vyzkumu navic byly

nalezeny Ctyfi typy zpévi, které nebyly typické ani pro jeden z druht.
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V daném vyzkumu byli zahrnuti i1 hybridi, takze neni piekvapivé, Ze nejvétsi podil
smisenych zpévaka byl mezi nimi. Z 12 hybrida bylo 10 smiSenych zpévaka, u nekiizenych
jedinc bylo 19 smiSenych zpévakl z celkového poctu 35 samcl. V tomto piipadé tedy
mezidruhova hybridizace jednoznacné prispiva ke vzniku smiSenych zpévi. Otazkou opét je,

zda ma smiSeny zpév n¢jaky adaptivni vyznam ¢i ne. U tohoto systému Se zatim vyzkumem
na toto téma nikdo nezabyval.
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4. Asymetrie smiSenych zpévi — vyskyt a mozné priciny

U blizce ptibuznych druht je ndpadné, ze kopirovani zpévl je Casto asymetrické.
U druht, kde jsou smiSené zpévy alesponi lokalné relativné casté (> u 10 % jedincl) zpévy
kopiruje pouze anebo vétSinou jen jeden ze sesterskych druhi (Tabulka 1). Zde je vycet

t&chto druhu.

slavik tmavy x slavik obecny

lejsek ¢ernohlavy x lejsek bélokrky
papezik indigovy x papezik lazurovy
sykora konadra x sykora modfinka

sykora ¢ernohlava x sykora karolinska

V této kapitole bych se rada vénovala moznym divodim této asymetrie. Proto uvadim
vycet hypotéz, které by mohly asymetrii v kopirovani zpévi u blizce ptibuznych druht

vysvétlit.

Socialni dominance

Pfejimat zpév blizce pribuzného druhu muize byt vyhodné pro obhajobu teritoria
pfed samci blizce ptibuznych druht, ktefi maji podobné ekologické naroky (Harcus 1977).
Pokud se vSak druhy 1i§i dominanci, je takové heterospecifické kopirovani zpévli vyhodné
zejména pro socialn€¢ dominantni druh, nikoli vSak pro socidln€¢ submisivni druh, ktery
by v mezidruhovych stietech pravdépodobné prohral (Robinson & Terborgh 1995).

Ptikladem by mohla byt sykora konadra a sykora modfinka. Tyto dva druhy maji
velmi podobnou potravu a vybiraji Si i podobna hnizdisté. Ve vyzkumu v Anglii byla
zkoumana kompetice téchto dvou druhii. Sykora konadra byla v kompetici 0 hnizdni budky
lepsi nez sykora modfinka. Rozdilem je, Ze sykora konadra vyuziva k hnizdéni budky téméf
vyluéné, sykora modfinka také preferuje budky, ale pfi jejich nedostatku asi 15 % part
vyuziva ptirozena hnizdni mista (dutiny stroml apod.). Pokud nejsou mista k hnizdéni
limitujici a je jich dostatek pro oba druhy, vede si populacné 1épe sykora modiinka, coz je
zpusobeno 1 tim, Ze ma mensi teritoria a proto jich je na jedné ploSe vice. To miize byt
nevyhodné, jakmile se teritoria obou druht ptekryvaji, coz se stavd na mistech, kde je
od obou druhti hodné jedincti (Minot & Perrins 1986).

Dalsim piipadem kompetice mize byt slavik tmavy se slavikem obecnym. Slavik

tmavy Vv sympatrii kopiruje ve velké mite zpévy slavika obecného, navic je také o néco vetsi
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nez slavik obecny a zda se, ze je i kompeti¢né silnéjsi. Pti playbackovych experimentech
se ukazalo, ze slavik obecny reaguje mnohem silnéji na jiného slavika obecného, ale slavik
tmavy reaguje stejné silné na slavika obecného jako na svij vlastni druh (Reif et al. 2015
in press).

SmiSené zpévy by mohly tuto situaci fesit a pomoci sykoram konadram i slavikiim

tmavym pomoci sva teritoria 1épe vymezit proti mensim soupettim.

Pohlavni vybér

Asymetrii v kopirovani heterospecifickych zpévii muze vysvétlit i pohlavni vybér.
Pokud samicky jednoho druhu, nikoli vSak druhého, preferuji bohatsi zpévy (Catchpole &
Slater 2008), ¢i dokonce zpév ciziho druhu pfed vlastnim, mize dochézet ke kopirovani
pfednostné v jednom sméru. Preference ciziho zpévu by byla zevolu¢niho hlediska
pro sami¢ky nevyhodnd, ale neni vyloucené, ze tato preference mulze vzniknout omylem,

napiiklad pokud mladé samicky po vylihnuti slysi casté&ji zpév ciziho druhu.

Doba priletu

U nékterych pévcl dochézi k uceni zpévll v prvnim roce po pftiletu ze zimovisté na hnizdisté
(Kroodsma & Konishi 1991). Pokud se druhy li$i nacasovanim doby pfiletu, mize se stat,
Ze do oblasti sympatrie nejdiive dorazi jeden druh a teprve potom druhy. V takovém piipadé
se mladi samci prvniho druhu u¢i pouze zpévy svého vlastniho druhu, kdezto samci druhu,
ktery priléta pozdéji, se stietavaji alespon zpocatku vice se zpevy ciziho druhu a mohou se ho
tak snadné&ji naucit. To by mohlo mit vliv naptiklad u slaviki, protoZe slavik tmavy pfiléta

do oblasti sympatrie v Polsku pozdé&ji nez slavik obecny.

Doba lihnuti mlad’at

Pokud se u jednoho druhu lihnou mlad’ata diive, zatimco druhy druh je teprve ve fazi
namlouvani, mohou mlad’ata slySet vice zpivat druh piibuzny nez svij vlastni, a to se muze
projevit i v jejich vlastnim repertoaru, piipadné v preferencich samic. Tuto asymetrii by mohl
posilit 1 fakt, Ze ncktefi pévci prestanou zpivat, jakmile se spafi a usednou na hnizdo
(Catchpole & Slater 2008).

Stanovisté, velikost teritoria a po¢etni prevaha

Asymetrii ve zpévech by mohla vysvétlit i odliSna stanovisté¢ obou druhd. Pokud jeden
z druhti preferuje vyvySend oteviend prostranstvi, kde se 1épe §iti zvuk do okoli, je veEtsi

pravdépodobnost, ze jeho zpévy uslysi i cizi mlad’ata a mohou si jeho zpév splést a naucit

26



se jej (Boughman 2002). Navic pokud jeden z druht preferuje velka teritoria a druhy spise
mens$i, bude jeden druh zastoupen v dané oblasti vice, a tim mize byt vétsi pravdépodobnost,
ze se mladata setkaji s cizim zpévem, ktery mohou Spatné interpretovat jako zpév svého
druhu. Pocetni pievaha jednoho druhu tedy muze byt jednim z dtivodu asymetrie (Helb et al.
1985).

Rozdilné schopnosti u¢eni
Asymetrii v kopirovani zpévii muze vysvétlit i rozdilna schopnost uceni mezi druhy
(*Thielcke 1972 cit. dle Helb et al. 1985). Pokud se jeden z druhti snadngji uci cizi zpévy

nez jiny, mize to také vysvétlit, pro¢ cizi zpév kopiruje pouze nebo prevazné jeden druh.

Hybridizace
V pfipadé, Ze jsou smiSené zpévy, nebo alesponi tendence zpivat smisSené zpévy, podminény
geneticky a vznikaji v dasledku hybridizace, muze asymetricky genovy tok v oblasti
sympatrie také vysvétlit, pro¢ se smisené zpevy vyskytuji prednostné u jednoho druhu.

Je patrna korelace mezi hybridizaci a kopirovanim zpéva u riznych druht. Neni ale jasné,
zda jsou zpévy vice kopirovany kvuli ¢asté hybridizaci nebo zda druhy castéji hybridizuji
kvuli imitaci zpévt (Willis et al. 2014).
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Tabulka 1- Dokumentované pripady smisenych zpévii

Kopirujici druh Kopirovany Cetnost vyskytu |Reference Divergence |Znama |PFibliZzna
(Imitator) druh (Vzor) smiSenych druhi hybridi- |frekvence
zpévi (n = pocet (v milionech |zace mezi |hybridizace
testovanych let) (Jetzet |druhyv |(McCarthy 2006)
jedinci) al. 2014) pFirodé
Certhia familiaris C. brachydactyla|Vzacné, ale az  |*Thielcke 1972
Soupalek dlouhoprsty  |Soupélek okolo 50 %
kratkoprsty Vv nékterych
malych 6,98 ANO vzacné
C. brachydactyla C. familiaris populacich *Chappuis 1976
Soupalek kratkoprsty  |Soupélek 1 pfipad Clausen, Toft
dlouhoprsty 7 piipadd 1988
Acrocephalus A. palustris 0,5 % Lemaire 1977
scirpaceus Rékosnik zp&vny|(n = 400) Otterbeck et al. 25 ANO vzacné
Réakosnik obecny 2013 (3,8 Arbabi et
al. 2014)
Sylvia atricapilla S. hortensis 1 ptipad *Bergmann,
Pénice ¢ernohlava Pénice Weiss 1976 17,5 - -
mistrovska
S. communis S. atricapilla 1 ptipad *Kopke 1970
Pénice hnédokiidla Pénice 17,5 ANO vzacné
cernohlava
Phylloscopus collybita |Ph. trochilus 1 ptipad *Bergmann
Budnic¢ek mensi Budnicek vetsi 1973
Ph. trochilus Ph. collybita 3 piipady
Budnicek vétsi Budni¢ek mensi |0,1-0,5% *Haensel, 5,56 ANO ptilezitostné
1 pfipad Lippert 1976
*Gwinner,
Dorka 1965
*Schubert 1969
Helb 1985
Regulus regulus R. ignicapillus
Krali¢ek obecny Kralic¢ek ohnivy Becker 1977 29,6 ANO vzéacné
R. ignicapillus R. regulus
Kralic¢ek ohnivy Kralic¢ek obecny
Luscinia luscinia L. megarhynchos |28 % (n = 239) [*Lille, Moritz
Slavik tmavy Slavik obecny |44 % 1986,
56 % Sorjonen 1986,
L. luscinia 8 2 9 ptipadu Becker 2007, 2,85 ANO ptilezitostné
L. megarhynchos Slavik tmavy 1 ptipad Vokurkova et al. |(1,8 Storchova
Slavik obecny (z nékolika 2013 et al. 2010)
stovek) *Lille, Moritz
1986
Ficedula hypoleuca F. albicollis Gelter 1987,
Lejsek ¢ernohlavy Lejsek bélokrky |(n = 131) Haavie et al. 1,71 ANO celkem casto
65 % 2004, 0,5
Qvarnstrom et | Backstrom et
al. 2006 al. 2013)
Emberiza citrinella E. cirlus
Strnad obecny Strnad cvréivy |2 piipady *Kreutzer 1979 4,76 - -
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Kopirujici druh Kopirovany Cetnost vyskytu |Reference Divergence |Znama |P¥iblizna
(Imitator) druh (Vzor) smiSenych druhi hybridi- |frekvence
zpévii (n = polet (v milionech |zace mezi |hybridizace
testovanych let) Jetzet |druhyv |(McCarthy 2006)
jedincii) al. 2014) piirodé
Sturnella neglecta S. magna
Vlhovec zapadni Vlhovec *Lanyon 1957, 2,28 ANO pfilezitostné
vychodni Szijj 1966
Pipilo fuscus fuscus,  |Pipilo albicollis,
Melozone fusca Melozone 1 pfipad Marshall 1964 2,71 - -
Pipilo $edozeleny albicollis
Pipilo bélohrdly
Spizella pusilla S. passerina Short 1966;
Strnadka rizovozoba  |Strnadka 2 ptipady Borror 1968 3,98 - -
vrabcovita
Passerina cyanea P. amoena
Papezik indigovy Papezik lazurovy|Mnoho piipadt |Emlen et al. 8,26 ANO celkem ¢asto
1975, Baker,
Boylan1999
Parus major Cyanistes(Parus)
Sykora konadra caeruleus 47 % Gorissen et al. 19 ANO vzacné
Sykora modiinka 2006
Poecile atricapillus Poecile
Sykora ¢ernohlava carolinensis
P.carolinensis Sykora
Sykora karolinska karolinska 20 % (n =83) Sattler et al. 7,31 ANO celkem casto
P. atricapillus 2007
Sykora
cernohlava
Locustella fluvialis L. naevia 1 pfipad Polakowski et al.
Cvr¢ilka ficni Cvr¢ilka zelena 2013 9,05 - -
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5. Zavér

Zpév je velmi dulezitym ndastrojem komunikace mezi jedinci vlastniho druhu,
ale v urcité mife i cizich druhi. Zpév u ptakd je obvykle velmi druhové specificky a pomaha
proto vymezit prezygotickou reprodukéni bariéru. Vznik smiSenych zpévl proto muize mit
velky vyznam pro konkrétni populaci i pro cely druh, protoze smiSené zpévy mohou ovlivnit
mezidruhovou hybridizaci. Pfesto je mezidruhové kopirovani zpévli U ptakd pomérné Castym
jevem, vyskytuje se az u 20 % pévca (Dobkin 1979, Baylis 1982). Divodd, pro¢ smiSené
zpevy vznikaji, je nejspise vice a pravdépodobné se 1isi u raznych druh.

Cetnost vyskytu smiSenych zpévi se velmi li§i. Naptiklad u rakosnika obecného
(Acrocephalus scirpaceus) ze 400 jedinci bylo jen 0,5 % smiSenych zpévaku, zatimco
u Soupalka dlouhoprstého (Certhia familiaris) se smisené zpévy v nékterych populacich
vyskytuji az u 50 % samcti. Lisi se i mira kopirovani zpévi, nékteré druhy, naptiklad rdkosnik
zpévny, imituji nékolik riznych druhi. Jiné, jako slavik tmavy, pouze jeden blizce pfibuzny
druh. Pfi bliz§im zkoumani konkrétnich pfikladi se navic ukazalo, ze u blizce ptibuznych
druhti je kopirovani zpéva Casto asymetrické. Obvykle kopiruje pouze jeden z obou druht.
Pokud kopiruji oba druhy, pak jeden znich pouze vzacné (1 piipad smiseného zpévaka
na nékolik set jedincl). Bohuzel u vétSiny druhli zatim nebylo dostate¢né prozkouméano,
pro¢ zpévy kopiruji a jaké disledky to ma pro populaci.

Na smisené zpévy u blizce ptibuznych druhii se tradiéné pohlizelo jako na disledek
chybného uceni od heterospecifickych jedincti. To miZe nastat zejména pii pocetni pievaze
ciziho druhu v sekundarni kontaktni zoén¢ (Helb et al. 1985). Na uceni ale mohou mit vliv
i jiné faktory, naptiklad stres (Kelley et al. 2008), které mohou zvysit pravdépodobnost
vzniku smiSenych zpéviu. Ukazuje se, ze roli ve vzniku smiSenych zpévii mtze hrat také
mezidruhovéa hybridizace, a to zejména pokud je zpev geneticky podminén, nebo pokud
by byla ovlivnéna geneticky podminéna tendence ucit se zpév vlastniho druhu (to je vSak
U oscines jeSté neprobadand otdzka). Protoze smiSené zpévy mohou usnadiiovat hybridizaci,
byly Casto povazovany za Casové prechodny, evolucné nevyhodny jev, ke kterému dochazi
v sekundarnich kontaktnich zonach (Haavie et al. 2004). Nové¢ji se vSak zacinaji objevovat
nazory, ze alespon v nékterych piipadech by smiSené zpévy mohly jedinclim piinasSet n&jakou
vyhodu (Vokurkova et al. 2013). U slavika tmavého (Reif et al. 2015 in press) a sykory
konadry (Gorissen et al. 2006) napt. bylo zjisténo, Ze smiSeny zpév pravdépodobné pomaha
vymezit teritorium i proti blizce ptibuznym heterospecifickym jedinctiim, a tim snizit miru

mezidruhové kompetice. V nékterych piipadech se zda, Zze by vznik smisenych zpévi mohl
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podporovat pohlavni vybér. V ptipadé, ze Samicky preferuji samce s velkymi repertoary
(Catchpole & Slater 2008), mize kopirovani zpévi samcum pomahat repertoar obohatit.
Pro samce muze byt navic vyhodné piilakat sami¢ku ciziho druhu, pokud je nedostatek samic
jeho vlastniho druhu.

V ramci mé budouci diplomové prace bych rada studovala mechanismy a ekologické
a evolu¢ni dusledky mezidruhového kopirovani zpéva v sekundarni kontaktni zén€ slavika
tmavého a slavika obecného. V sympatrii je tento jev velmi cCasty; vétSina jedinch slavika
tmavého kopiruje zpévy slavika obecného. Pilotni experimenty ukézaly, Zze toto kopirovani
muze usnadnit vymezeni teritoria mezi druhy (Reif et al. 2015 in press). Zatim se vS$ak nevi
nic o tom, jak smiSené zpévy ovliviuji preference samic v hybridni zéné¢ a do jaké miry
mohou usnadniovat hybridizaci. Zjistit, zda samice slavikti obecnych a tmavych upiednostiiuji
samce s cistym zpévem vlastniho druhu nebo davaji prednost smiSenym zpévakim,

bude hlavnim cilem mé diplomové prace.
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