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Abstrakt

Zpev je dulezity nastroj komunikace u ptaka. U nekterych druht ptaki dochézi
ke kopirovani zpévu od jinych druht. Toto heterospecifické kopirovani zpévl je Casté
zejména u blizce ptibuznych druhi ptakid, kde se oznacuje jako tzv. smiSené zpévy.
Smisené zpévy byvaji Casto asymetrické, kdy kopiruje pouze jeden z dvojice druht.
Vyznam smisenych zpévl neni zatim pfili§ prozkoumén. Nejcastejsi pficinou vzniku je
pravdépodobné chyba béhem faze uceni zpévu, ale v nékterych ptipadech je mozné, ze maji
smiSené zpévy i1 adaptivni vyznam. Ve své diplomové praci se zabyvam evolu¢nim
vyznamem smiSenych zpévili u dvou blizce ptibuznych druhli péveil — slavika obecného
(Luscinia megarhynchos) a slavika tmavého (Luscinia luscinia). Tyto druhy se
setkdvaji v sekundarni kontaktni zon€ v centralni a vychodni ¢asti Evropy. SmiSené zpévy
nalezneme pouze u slavika tmavého, ktery je vétsim a pravdépodobné dominantnéj$im
druhem. V playbackovych experimentech provadénych na slavicich obecnych jsem
zkoumala mozny adaptivni vyznam smiSenych zpévl pro mezidruhovou komunikaci.
Testovala jsem rozdil v chovani a zpévové reakci slaviki obecnych na tfi typy stimuli:
Cisty zpév slavika obecného, Cisty zpev slavika tmavého a smiseny zpév slavika tmavého.
Ukazalo se, ze testovani jedinci vykazovali signifikantné slabsi zpévovou reakci na stimul
slavika tmavého, nez na stimul konspecificky a smiSeny zpév slavika tmavého.
Tyto vysledky podporuji naSi hypotézu, ze smiSené zpévy mohou mit ulohu
v mezidruhovych interakcich a mohou pomahat snizovat mezidruhovou kompetici tim,
ze usnadni vytvofit mezidruhovou teritorialitu. V druhé casti své prace jsem se pomoci
metaanalyzy zaméfila na studium faktorti, které mohou ovlivnit asymetri¢nost smiSenych
zpévl, tj. pro¢ se smiSené zpévy relativné ¢asto vyskytuji pouze u jednoho druhu z dvojice
blizce ptibuznych druhi. Testovala jsem vliv hmotnosti a dominance mezi kopirujicim
druhem a jeho vzorem. Mé hypotéza, ze smiSené¢ zpévy se Castéji mohou vyskytovat

u dominantniho a vétSiho druhu, se ovSem nepotvrdila.
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slavici, hybridni zona



Abstract

Singing is important for communication in birds. Some species of birds copy
singing from other species. This heterospecific copying of singing is common especially
in closely related bird species, and is usually called mixed singing in such cases. Mixed
singing is often asymmetric, when only one species of the pair copies a song of
the congener. The meaning of mixed singing is not well explained yet. The most common
mechanism is probably an error during the learning phase of singing, but in some cases
mixed singing can be adaptive. In my master*s thesis I deal with the evolutionary meaning
of mixed singing in two closely related passerine species - Common nightingale (Luscinia
megarhynchos) and Thrush nightingale (Luscinia luscinia). These species co-occur
in secondary contact zone in central and eastern part of Europe. Only Thrush nightingale
which is larger and probably a more dominant species, exhibits mixed singing. In playback
experiments in Common nightingale | studied a possible adaptive meaning of mixed
singing in relation to interspecific communication. I tested the differences in behavioural
and vocal response of Common nightingales to three types of stimuli: pure singing
of Common nightingale, pure singing of Thrush nightingale and mixed singing of Thrush
nightingale. The tested males showed a significantly weaker vocal response to the stimuli
of Thrush nightingale than to the conspecific and to the mixed singing of Thrush
nightingale. These results support our hypothesis that mixed singing can play a role
in interspecific interactions and may help to decrease interspecific territoriality. In the
second part of my thesis I focused on factors which may influence asymmetry of mixed
singing, i.e. why is mixed singing quite often found only in one of the pair of closely related
species. | tested the influence of weight and dominance between the copying species
and the model species. My hypothesis that mixed singing occurs more often in a dominant

and larger species was not confirmed.

Key words: birds, songs, mixed singing, vocal mimicry, playback experiments,

nightingales, hybrid zone
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1.Uvod

1.1. Vyznam zpévu

Akustické signaly jsou dilezitym ndstrojem komunikace a jsou proto rozvinuté
u riiznych taxonomickych skupin. Zvuk se nese na velké vzdalenosti a je proto velmi
vyhodny pro dalkovou komunikaci, protoze vizudlni signaly se uplatiiuji spiSe na blizko.
Zvlasté vyznamna je vokalni komunikace u ptakl, zejména pévci (Catchpole & Slater
2008). Pévce miizeme rozdé€lit na suboscines a oscines. Mezi suboscines patii prevazné
druhy neotropické. Zpév je u nich podminén geneticky a je tedy vrozeny (Rios-Chelén,
et al. 2012). Druhy a vétsi je podiad oscines, tito pévci se zpévu uci v pribéhu zivota
(Beecher & Brenowitz 2005). U nékterych druhii, naptiklad u zebti¢ek (Taeniopygia
guttata), dochazi k u€eni zpévu pouze v rané sensitivni fazi zZivota, jiné druhy se u¢i zpevy
v pribehu celého Zivota, naptiklad Spacci (Sturnus vulgaris) (Brenowitz & Beecher 2005).
Kromé pévcti jsou schopni uceni také papousci (Psittaciformes) a svistouni (Apodiformes),
tento systém uceni se ale vyvinul nezévisle a je jiny nez u pévcll (Nowicki et al. 1998).

Akustickou komunikaci u ptaki mizeme rozd¢lit na volani a zpév. Zpév je obvykle
definovan jako del$i, komplexné&j$i vokalizace produkovand samci v obdobi rozmnoZovani.
Tato definice ma ale spoustu vyjimek. Zpév miZeme najit u fady druhd i u samic, zv1asté
pak v tropech (Odom et al. 2014). Navic ptaci zpivaji i mimo obdobi rozmnoZovani. Volani
pouzivaji ob€ pohlavi v pribéhu celého roku a obvykle jsou pouzita v ur¢itém kontextu,
napfiiklad jako kontaktni nebo varovné hlasy. Ov§em nékteré druhy béhem zpé&vu pouZzivaji
1 volani a tim je jejich vokalizace mnohem komplexnéjsi. Proto neni vZdy snadné volani
a zpév od sebe odlisit (Catchpole & Slater 2008). Zpev byva delsi, skladd se z riznych
struktur (Obrazek 1) a v temperatni zoné je produkovan hlavné samci b&hem obdobi
rozmnozovani. Samci lékaji zpévem samicky. Samice dokaZou podle zpévu odhadnout
kvalitu samce, hodnoti zpév na zaklad¢ zplsobu produkce obtiznych struktur, rychlosti
amnoha dalSich druhové specifickych parametri (Nowicki & Searcy 2005).
Samec zaroven pomoci zpévu brani svoje teritorium proti jinym samcliim, upozoriuje, ze je
obsazené, aby se cizi samci nepfiblizovali. U mnoha druht doké&zi samci rozeznat zpév
souseda od zpévu zcela ciziho jedince (Kroodsma & Byers 1991). Ze zpévu mohou samci

ziskat informace i o kvalit€ ¢i motivaci oponenta, pfipadné dominanci a snaze se vyhnout
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fyzickym stietim, pfi kterych mize dojit k vaZznému zranéni (Hamilton & Zuk 1982,
Walker et al. 2013, Zollinger & Brumm 2015). Ptaci zpévy byvaji druhové velmi specifické
(a to 1 u druht, které se jinak fenotypové piili§ nelisi), a i proto jsou dalezitym ndstrojem
pfi vymezeni reprodukéni bariéry mezi druhy (Grant 1972).

Zpév lze v soucasnosti dobie analyzovat pomoci grafického zobrazeni — sonogramu
(Obrazek 1). Casto se ale u riiznych autort lisi pojmy, kterymi lze zpév popsat, proto bych
zde pro ucel této prace rada nckteré definovala. Zakladni a nejmensi stavebni jednotkou
ptaciho zpévu jsou elementy, z riznych elementli se poté sklddaji jednoduché nebo
komplexni slabiky. Jednoduché slabiky jsou tvofeny jen jednim elementem, slabiky
komplexni byvaji slozeny z vice riznych elementi. Dile miizeme ve zpévu rozliSovat
fraze, které sestavaji z opakujicich se slabik, kazda fraze pak muze byt dokoncena nebo

nedokoncéena. Nékolik frazi nakonec tvoti zpeév (Catchpole & Slater 2008).
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Obrazek 1: Priklad sonogramu a popis zpévu slavika obecného (Luscinia megarhynchos)

VétSina samctl zpiva nékolik rliznych typt zpévu, vSechny typy zpévu jednoho
jedince tvofi dohromady jeho repertoar. Repertoary, jednotlivé zpévy, typy a pocty slabik
jsou obvykle typické pro dany druh. U rtznych druhti se rozliSuji rizné urovné, u druht
s bohatymi repertodry jako jsou slavici, rozliSujeme typy zpévl, u druhli s menSimi
repertoary jako jsou tfeba lindusky lesni Ize rozlisit 1 jednotlivé slabiky. I v rdmci druhu
existuje zna€nd variabilita a 1 jednotlivi samci se od sebe mohou vice ¢i méné lisit slozenim

sveho repertoaru (Kroodsma & Byers 1991).



1.2. Vokalni mimikry a smiSené zpévy

Nékteré druhy ptaki jsou vedle svého druhove specifického zpévu schopny imitovat
zvuky ze svého okoli. Tomuto fenoménu se fika vokalni mimikry. Néktefi napodobuji
velmi vérné konkrétni zvuk, nékdy ale pfizplisobi pouze svij vlastni hlasovy projev jinému
druhu a ozyvaji se naptiklad ve stejné frekvenci jako vzorovy druh (Dalziell et al. 2014).
Vokalni mimikry jsou nejlépe prostudované u ptaki, zejména u pévcl (Passeriformes),
kteti maji velmi komplexni vokalizaci, v soucasnosti se navic ukazuje, ze se jedna
o pomérné Casty jev. Vokalni mimikry byly nalezeny také u svistounti (Apodiformes)
a papousku (Psittaciformes), u kterych je také dolozeno napodobovani a uceni se zvukd,
ale jejich systém uceni je odliSny od pévci a vznikl u obou skupin nezavisle (Nowicki
et al. 1998).

Konkrétné u pévci byly vokalni mimikry dokumentovany u 15 — 20% druhi
(Dobkin 1979, Baylis 1982) v nové&jsi praci bylo zjisténo, Ze se vyskytuji dokonce azu 40%
evropskych pévct (Garamszegi et al. 2007). Cetnost vokalnich mimikry je odli§na
u riiznych druht. Existuji nékteré druhy ptaki, kdy vSichni jedinci daného druhu zatazuji
do svého repertoaru mnoho raznych zvukii a zpévt. Patii mezi né¢ napt. Spacek obecny
(Sturnus vulgaris), ktery kopiruje zejména druhy nejbéznéjsi v jeho teritoriu (Hindmarsh
1984), drozdec mnohohlasy (Mimus polyglottos) (Howard 1974), ¢i lyrochvosti (Menura
sp.) (Robinson 1974). Odlisnost lze najit 1 v rdmci ptibuznych druhti, rdkosnik obecny
(Acrocephalus scirpaceus) kopiruje zpévy pouze od rakosnika zpévného (Acrocephalus
palustris) (Lemaire 1977), ale rakosnik zpévny kopiruje hojné, v priméru zhruba 77 druhi,
a to jak ze svého afrického zimoviste, tak 1 z Evropy, kde hnizdi (Dowsett-Lemaire 1979).

Zvlastnim pripadem vokalnich mimikry jsou smiSené zpévy, kdy jedinci kopiruji
¢asti nebo celé zpévy blizce ptibuzného, obvykle sesterského, druhu (Helb et al. 1985).
Nekteti smisSeni pévci kopiruji 1 nepiibuzné druhy, ktefi se jim podobaji pouze strukturou
své vokalizace. Obvykle k tomuto jevu dochazi, pokud byly druhy od sebe delsi dobu
izolované, ale poté pfiSly sekundarné do kontaktu. Ve své praci se budu zabyvat prave
smiSenymi zpé&vy u blizce piibuznych druhli a evoluénim vyznamem smiSenych zpévi.

Hypotéz vysvétlujicich vyznam smiSenych zpévil je n€kolik a mizeme je rozdélit
na adaptivni a neadaptivni. U druht, které se zpé€vu uci, vznikaji smiSené zpévy nejcastéji

chybou v u€eni (Helb et al. 1985). Smisené zpévy v takovém piipad€ nemusi mit Zadny



adaptivni vyznam. Vznik smiSenych zpévii miize byt vysvétlen do¢asnou nebo permanentni
nepiitomnosti spravného modelu dohromady s vystavenim cizimu druhu béhem rané faze
imprintingu. Takové situace miize nastat napiiklad pfi pocetni prevaze ciziho druhu
v sekundarni kontaktni zoné (Helb et al. 1985). SmiSené zpévy mohou s vétsi
pravdépodobnosti vzniknout, pokud je jeden z druhli pocetnéji zastoupen v sympatrické
lokalité. Jednim z ptikladd, kde se smiSené zpévy vyskytuji v zavislosti na hustoté¢ druhu
na lokalité, jsou Soupdlci. U Soupalka dlouhoprstého (Certhia familiaris) jsou zpévy
kopirovany od Soupalki kratkoprstych (Certhia brachydactyla). Vyskyt smiSenych zpévi
u Soupalkti dlouhoprstych se v nékterych malych populacich v Némecku odhaduje
azna 50 %, Soupalki dlouhoprstych je zde méné (Thielcke 1972). U Soupalka
kratkoprstého bylo také objeveno nékolik ptipadd smisenych zpévi, konkrétné v Dansku,
kde naopak pocetné ptevazuji Soupalci dlouhoprsti (Clausen & Toft 1988). Vyzkum ukazal,
ze pti nedostatku spravného vzoru se Soupalci kratkoprsti snadno nau¢i zpivat smisené
(Thielcke 1986). Obecn¢ budou ptaci samoziejme uptednostiiovat zpév vlastniho druhu,
ale mohou se napfiklad vlivem stresu naucit i zpév cizi. Stres mize ovlivnit jejich
rozpoznavaci schopnosti a diky tomu mohou heterospecificky zpév chybné povazovat
za zp&v svého druhu (Dalziell et al. 2014).

Dale se budu zabyvat hypotézami, kdy smiSené zpévy maji n¢jaky adaptivni
vyznam. Jednim z takovych vysvétleni mize byt preference samic pro bohatsi repertoar
a specifické prvky. Riizné druhy pévcl povazuji za dilezité rizné prvky zpévu. Samicky
u nékterych druht mohou preferovat samce s vétsim repertoarem (Catchpole & Slater
2008) a praveé mezidruhoveé kopirovani zpévii mize byt zptsob, jak si samci mohou zvétsit
svij repertoar (Dobkin 1979, Baylis 1982). Preference vétSich repertoarti byla objevena
u samic rakosnika rodu Acrocephalus (Buchanan & Catchpole 1997), velikost repertoaru
ma vliv na pohlavni vybér i u Spackt obecnych (Sturnus vulgaris) (Mountjoy & Lemon
1996). Pro samice ale neni dulezita jen velikost repertoaru, ale také ptitomnost riznych
trylkdt a narocnych struktur, ¢i rychlost zpévu (Vallet et al. 1998, Ballentine et al. 2004,
Nolan & Hill 2004). U kopirovanych zpé&vli mize mit vliv kromé& velikosti repertoaru
1 kvalita imitace, naptiklad jak moc se zpév odliSuje od vzoru ¢i kolik piebranych typt

zpeévu dokdze samec bezchybné zapivat (Dalziell et al. 2014).
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Dalsi adaptivni vyznam by smiSené zpévy mohly mit pfi nedostatku
konspecifickych partnerti, kdy jedinec miize mit vétsi Sanci na sparovani a reproduk¢ni
uspéch, pokud bude zpivat heterospecificky. Muze tak ptildkat samicku ptibuzného druhu
a zplodit hybridni potomstvo, coz je vyhodnéjsi nez potomstvo zadné. Moznym piikladem,
kdy je pfi nedostatku partnerti produkovan smiSeny zpév, jsou dva druhy papezika
(Passerina cyanea a P. amoena), u nichz se zda, ze hybridi nejsou vyraznéji znevyhodnéni,
nicméné je tfeba tuto hypotézu jesté ovetit (Randler 2002, Baker 1996). Dlouhodobé se
tato strategie ale nemusi vyplatit, pokud by méli hybridni potomeci sniZenou fitness.

DalSim adaptivnim vysvétlenim existence smiSenych zpévii je omezeni
mezidruhové kompetice mezi blizce pfibuznymi druhy. Mezidruhova kompetice mezi
dvéma druhy je velmi ¢asta a mnohdy stejné intenzivni a naro¢na jako vnitrodruhova (Ord
& Stamps 2009). Mezidruhova kompetice obvykle nastava v piipadée, kdy je v prostiedi
n¢jaky limitujici faktor, o ktery spolu druhy musi soupefit, a je Casta u teritoridlnich
zivocicht (Gil 1997). Z vyzkumu lesnackovitych (Parulidae) v Severni Americe vyplyva,
7e 39% druht je mezidruhové teritoridlnich s jednim nebo vice druhy alespon v ¢asti svého
aredlu. Mezidruhové teritorialni druhy sdili spolecné piedky a jsou fenotypové podobnéjsi
nez druhy, které mezidruhové teritorialni nebyly. Zda se, Ze mezidruhova teritorialita
nemusi vzdy souviset s konkrétnimi habitaty ani s omezenim divergence prostedi, ale je
ekologicky a evolucné pomérné stabilni strategii pro vymezeni izemi (Losin et al. 2016).

Kompetice je Casto spojena sriznymi stupni agrese. Termin agrese zahrnuje
fyzické utoky a chovani, které utokim obvykle pfedchazi: rizné vyhruzné pozy,
zastraSovani a teritoridlni zpévy, tyto behaviordlni reakce se objevuji v kontextu boje
o prostor, pohlavni partnery ¢i potravu. Interakce mezi druhy je typicky studovana
v sekundarnich kontaktnich zondch, kde se ptibuzné druhy Castecné prekryvaji svym
roz$itenim obvykle diky expanzi jednoho nebo obou druhti na nové tizemi (napt. Sorjonen
1986, Haavie et al. 2004). Prvni reakce pfi stfetnuti druhli nemusi byt nutné agresivni
a obvykle nejsou adaptivni, protoze druhy byly pfedtim v izolaci (Cody 1969).

Dale mtze dochézet k posunu vlastnosti jednoho nebo obou druhti (tzv. ekologicky
posun znakt), tak aby si druhy pfestaly vzajemné konkurovat (Gross & Price 2000,
Duckworth, & Badyaev 2007, Vallin et al. 2012). Obvykle se méni prvky chovani,

které maji vliv na ¢etnost mezidruhovych sttetnuti, jako jsou rizné preference pro habitaty
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a zména denni aktivity. Dale zde mize byt posun ve velikosti téla ¢i jednotlivych télnich
struktur (napft. zobaku), které vedou ke zmeéné potravnich nik druhd.

Vokalni signaly vcetné ptacich zpévi jsou dlilezité pro rozpoznani konspecifickych
partnerti nebo rivalii. V ramci druhu jsou vokalni signaly casto pod stabilizujici selekci,
aby zajistily efektivni a u¢innou komunikaci (Miller 1982). V sekundarnich kontaktnich
zonach mezi blizce pfibuznymi druhy vSak casto dochazi ke zménam ve vokalnich
signdlech. V nékterych ptipadech dochazi k divergenci zpévii vlivem reprodukéniho
posunu znakll (reinforcementu) (Brown & Wilson 1956, Servedio & Noor 2003).
Pii divergenci se druhy svym zpévem vice odliSuji v sympatrickych lokalitich nez
v lokalitach alopatrickych (Miller 1982). Tato divergence mize pomoci ke sniZeni
nevyhodné mezidruhové hybridizace. Piikladem divergence zpévu vlivem reprodukéniho
posunu znakti by mohly byt dva druhy sykor — sykora ¢ernohlava (Poecile atricapillus)
a sykora horska (Poecile gambeli). Tyto druhy maji preferenci pro trochu odlisné habitaty,
ale pfesto v pfirod¢ pfichazi do sekundarniho kontaktu. Zpév sykory horské je podobny
zpévu sykory Cernohlavé, kterd je dominantni. Podobny je zpév ale pouze v alopatrii.
Pokud jsou sykory horské v kontaktu se sykorou ¢ernohlavou, jejich zpév se zacina lisit.
Samci zpivaji na jiné frekvenci, méni délku a pocet slabik a rychlost zpévu. Zpév sykory
cernohlavé je stabilni v celém aredlu. Presto se nezda, ze by odliseni zpévu u téchto druhii
snizovalo agresivitu, reakce naivnich sykor ¢ernohlavych (z alopatrie) na playbackové
experimenty byla stejnd pro sympatricky 1 alopatricky zpév sykor horskych (Snell
et al. 2016). Jinak tomu je u dvou druhi sykor Sykora japonska (Parus minor) a sykora
proménliva (Sittiparus varius). V sympatrii submisivnéj§i sykory japonské zpivaji
na niz8ich frekvencich, ¢imz se odliSuji od sykor proménlivych stejné tak jako
od alopatrického zpévu svého vlastniho druhu. Zde pozorovani ukazuji, Ze odliSny zpév
pomahd vyhnout se interspecifickému kontaktu a potencionalnimu utoku sykor
proménlivych (Hamao et al. 2015).

V jinych ptipadech naopak dochazi ke konvergenci ve vokalnich signélech, kdy se
zpevy ruznych druht v sympatrii vice podobaji (Grether et al. 2013). Konvergence
ve vokalnich signalech je Castd zejména u pévci, kde se ptaci zpevy uci napodobovanim
od konspecifickych samct (Qvarnstrom et al. 2006, Cody 1969). Konvergence ve zpévech

muze vyznamné ovlivnit sympatrické populace, naptiklad tim, Ze mohou vést ke zvySené
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mezidruhové hybridizaci (Haavie et al. 2004). Jednim z pfipadii konvergence jsou
i smiSené zpévy. V minulosti se o vzniku konvergenci a tedy i smiSenych zpévli uvazovalo
prevazné v souvislosti s chybami v uceni (Helb et al. 1985). OvSem v novéjsich publikacich
se uvazuje i o adaptivnich vyznamech (Vokurkova et al. 2013, Reif et al. 2015, Gorissen
et al. 20006).

V nékterych piipadech dochdzi mezi druhy k vyrazné asymetrickému kopirovani
zpévu (Vokurkova et al. 2013, Satre et al. 2001, Haavie et al. 2004), kdy jeden druh velmi
Casto kopiruje heterospecifické zpévy, ale druhy viibec. Asymetrie smiSenych zpévi je
v prirod¢ pomérné ¢asta a byla popsana naptiklad u lejskii (Gelter 1987, Haavie et al. 2004),
sykor (Gorissen et al. 2006) ale i dalSich druha (viz 304.2 Metaanalyza). Existuje nékolik
moznych vysvétleni pro asymetricky vznik smiSen¢ho zpévu. Moznym vysvétlenim by
mohl byt pohlavni vybér a preference samic jednoho druhu pro vétsi repertoar ¢i nové nebo
naro¢né elementy ve zpévu (Catchpole & Slater 2008). Jednim z vysvétleni by mohla byt
i socialni dominance. Pokud se druhy 1i§i dominanci, mohou smisené zpévy dominantnimu
druhu pomoci k lepSimu vymezeni teritoria vi¢i heterospecifickému soupefi, a tim
ke snizeni mezidruhové kompetice (Robinson & Terborgh 1995, Lemaire 1977). V ramci
mé prace se budu zabyvat smiSenymi zpévy u slavika tmavého (Luscinia luscinia) a jejich
moznym vlivem na mezidruhovou teritorialitu a agresi viuci slaviku obecnému (Luscinia

megarhynchos).

1.3. SmiSené zpévy u slavika tmavého

Dva blizce ptibuzné druhy slavikd, slavik obecny (Luscinia megarhynchos) a slavik
tmavy (Luscinia luscinia) divergovali ptiblizné pted 1,8 miliony let (Storchova et al. 2010).
Slavik tmavy se vyskytuje ptevazné v severni a severovychodni ¢asti Evropy. Slavik
druhy dostaly do sekundarniho kontaktu ve stfedni a vychodni Evropé¢ (Sorjonen 1986).

Oba dva druhy preferuji podobné habitaty a i morfologicky se li§i pouze mirn¢ svou
velikosti a zbarvenim. Slavik tmavy je tmavsi a na hrudi mé drobné skvrnky. Slavik obecny
je o néco mensi, ma niz§i hmotnost a mensi rozpéti kiidel. Slavik obecny se déle od slavika

tmavého odliSuje rezavym zbarvenim pefi na hibeté¢ a hlavné na ocasu. Jednoznacéné
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odli$ny je vSak zpev obou druhii (Becker 1995). Morfologicka a ekologickd podobnost
obou druhti vede k vyrazné mezidruhové kompetici v sympatrii, ktera se projevuje
relativné silnou mirou heterospecifické agrese u obou druhii (Reif et al. 2015)
a ekologickym posunem znaktli ve tvaru zobaku, ktery naznacuje, Ze by si druhy mohly
v sympatrii ¢asteéné rozdélit potravni niky (Reifova et al. 2011a).

V oblasti sekundarniho kontaktu (viz Obrazek 2) dochazi mezi druhy k obcasné
hybridizaci. Hybridizace mezi témito druhy neni nijak Castd, ale v ptirod¢ lze nalézt F;
hybridy i zpétné kiizence (Becker 2007, Kverek et al. 2008, Reifova et al. 2011b).
Mezidruhovi hybridi maji sniZzenou fitness. U hybridnich samic byla v zajeti prokdzana
sterilita (Stadie 1991) a ani samice nalezené v pfirodé¢ nevykazovaly zadné znamky
rozmnozovani (Reifova et al. 2011b). Nalezeni F; hybridi byvaji Castéji ze spojeni samce
slavika obecného a samice slavika tmavého (Vokurkova et al. 2013). Mezi témito druhy
dochazi diky hybridizaci i k obousmérnému genovému toku. Introgrese je ale vyrazné vétsi
ze strany od slavika obecného k slavikovi tmavému. Introgrese je vyznamné nizsi

na chromosomu Z nez na ausosomech. (Storchova et al. 2010).

Obrazek 2: Hybridni zona dvou druhui slaviku. Prevzato a upraveﬁo z Vokurkovd et al.
2013

Zpév je u téchto dvou druhd velmi komplexni a jejich repertoary patii mezi pévci
k tém nejbohats$im. Repertoar slavika tmavého je mensi, obsahuje zhruba 40 az 50 riznych
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zpévu (Vokurkova et al. 2013). Slavik obecny ma repertoar vétsi a tvori ho az 190 rtiznych
typt zpeévil (Hultsch & Todt 1981, Kipper et al. 2004). Zpév (viz Obrazek 3 Spektrogramy
zpévl, modfe zvyraznény slabiky slavika tmavého, Cervené zvyraznény slabiky slavika
obecnéhoObrazek 3) se u téchto druhd 1isi délkou i strukturou (pocet frazi, pocet
opakujicich se slabik). U slaviki tmavych je zpév delsi, ale s vétSimi pauzami, slavici
obecni zpivaji rychleji a zpévy jsou kratsi. Oba druhy maji specifické slabiky, které se
u druhého druhu nevyskytuji. Pro slaviky tmavé jsou typické tzv. ,castanet™ a ,rattling*,
které se vyskytuji na konci zpévu (Sorjonen 1983, Lille 1988). Slavici se zpévu uciipo rané
sensitivni fazi uceni (Kiefer et al. 2006). Oba druhy slavikl jsou navic schopny svij
repertoar prizpisobit zpévu svych sousedd (Hultsch & Todt 1981). Jedinci ze stejné oblasti
tak obvykle sviij repertoar ¢aste¢né sdili.

V misté sekundarniho kontaktu se u slaviki tmavych Casto vyskytuje kopirovani
zpévu, tzv. smisené zpevy. Slavici tmavi kopiruji ¢asti i celé zpévy od slavikli obecnych,
slavici obecni zpév nekopiruji. Fenomén smiSenych zpévl je mezi slaviky tmavymi
v sympatrické zoné velmi rozsiteny. Proporce smiSenych zpévaki u slavika tmavého se 1isi
u riznych studii, nejspise proto, ze studie byly provadény na riznych mistech a v riznych
letech, presto se vSak jedna o velmi vysoka ¢isla. Pocet smiSenych zpévaka v sympatrické
zong dle riznych studii byl 28 % (Lille 1988), 44 % (Sorjonen 1986), 56 % (Becker 2007)
a 88 % jedinct slavika tmavého (Vokurkova et al. 2013).

Proc¢ je u slavika kopirovani zpévt asymetrické, neni zcela jasné. Bylo dokazano,
ze slavici obecni jsou schopni se smiSenym zpévlim v laboratofi naucit stejné jako slavici
tmavi (Stadie 1983), ale v pfirodé to nedé¢laji. Byl nalezen pouze jeden piipad

(z 200 nahranych jedincti), kdy slavik obecny zpival smisené zpévy (Lille 1988).
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2.Clile prace

Hlavnim cilem prace je otestovat hypotézu, zda mohou byt smisené zpévy u slavikli
tmavych adaptivni tim, Ze pomahaji ustanovit mezidruhovou teritorialitu, a tim padem
snizit miru mezidruhové kompetice mezi slavikem tmavym a slavikem obecnym.
Tato hypotéza bude testovdna pomoci playbackovych experiment, ve kterych je
sledovéno, jak se li§i reakce samct slavika obecného na tfi typy stimult: konspecificky
zpev slavika obecného, Cisty heterospecificky zpev slavika tmavého a smiseny zpév slavika
tmavého.

Druhym cilem prace je pokusit se zjistit, které¢ faktory urcuji asymetri¢nost
smiSenych zpévi, tj. pro¢ se smisené zpevy relativné casto vyskytuji pouze u jednoho druhu
z dvojice blizce piibuznych druhd. Tento cil bude testovan pomoci metaanalyzy znamych
pfipada blizce ptibuznych pévcl, u kterych se vyskytuji asymetricky smisené zpévy.
V ramci metaanalyzy se budu snazit zjistit, zda maji rizné kopirujici druhy (imitatoii) néco
spole¢ného, co by mohlo ovlivnit asymetricky vznik smiSenych zpévl u téchto druhi.
Zejména se zaméfim na vliv hmotnosti a dominance mezi kopirujicim a vzorem.
Nasi hypotézou je, ze smisené zpevy se Castéji mohou vyskytovat u dominantniho a vétsiho
druhu, kterému mohou smiSené zpévy pomahat v mezidruhové komunikaci a snizovat tak

kompetici.
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3.Metodika

3.1. Playbackové experimenty

3.1.1. Studované¢ lokality

Vyzkum byl provadén na samcich slavika obecného. Experimenty byly
uskutecnény v centralnim Polsku pfevazné u fek Prosna a Warta, konkrétné v lokalitach
kolem mést Chocz, Pyzdry, Zagorow, Prusinow, Ruda Komorska a Lad. V dob¢ naseho
vyzkumu na lokalitach spise pfevazovali slavici obecni, nejvice pak kolem mésta Chocz.
V minulych letech byla lokalita hojna na jedince obou druhli (Vokurkova 2013, Reifova
et al. 2011a), ale v poslednich letech zde slaviki tmavych vyrazné ubylo. V roce 2015 bylo
dle nasich pozorovani pobliZz mésta Chocz na 29 slavikli obecnych zhruba 7 slavikii
tmavych, v roce 2016 byl v této lokalité¢ na zacatku sezony nalezen uz jen jeden slavik
tmavy. Kolem mést Pyzdry, Zagorow, Lad a Ruda Komorska jiz byl pomér slavika
obecnych a slavikd tmavych vyrovnangjsi, ale i zde v dob& naSeho vyzkumu pievazovali
slavici obecni. Zda se, ze sympatrickd zéna se mirné posunula o nékolik kilometrii

severovychodné.

Obrdazek 4 Ukazka habitatii obou druhii slaviki v sympatrické zoné
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Playbackové experimenty probihaly na zaCatku hnizdni sezony, kratce po piiletu
obou druhii. V obdobi od 3. 5. do 15. 5. 2016. U slaviki se lisi zpévova aktivita béhem
sezony a také podle toho, zda méa jedinec uz ve svém teritoriu samici ¢i nikoliv.
U nesparovanych samcti se zpévova aktivita zvySuje do doby, nez se v sousedstvi vylihnou
mlad’ata. U sparovanych samcti je zpév nizsi v dob¢ pred snasenim vajec a béhem inkubace,
ale vyssi béhem snaseni vajec. Vecerni zpév je podobny pro sparované i nesparované samce
(Armhein et al. 2004). Proto jsme s nasimi experimenty zacali na zacatku sezony, kdy se
teprve zacinaji utvaret stabilni pary, a samci jsou ochotnéjsi reagovat na playbackové
nahravky. Testovani jednoho jedince probihalo bud’ béhem rannich a dopolednich hodin
nebo béhem odpolednich a vecernich hodin. Testovani neprobihalo v noci, 1 kdyz je v této
dob¢ zpévova aktivita slaviki vysokd, protoze nés zajimalo i chovani testovanych jedinct,

které by nebylo mozné v kiovinatém habitatu (viz Obrazek 4) sledovat za tmy.

3.1.2. Ptiprava nahravek

Pro experimenty byly pouzity nahravky z roku 2008 a z roku 2015. Nahravky jsem
s pomoci Abela Souriau vy¢istila od zpévu jinych druht ptaka a dalSich rusivych zvuki
v programu Avisoft. Z pofizenych dlouhych nahravek byly vybrany a vyciStény uUseky
o délce 1,5 minuty. Kazda ptipravena playbackové nahravka sestdvala z 3 minut nahraného
zpévu (2x 1,5 minuty ve smycce) a z 3 minut ticha. Celkem jsme pfipravili a vycistili
od hluku a zpévu jinych ptdkd 57 nahravek. Pro experimenty bylo k dispozici 22
playbackovych nahravek pro €isty zpév slavika obecného (LM), 20 nahravek pro Cisty zpév
slavika tmavého (LL) a 15 nahravek pro smiSeny zpév slavika tmavého (mix). Nahravky
byly pouZity obvykle jednou nebo dvakrat, v jednom piipad¢ tfikrat, ale nikdy nebyli

stejnou nahravkou testovani sousedici samci.

3.1.3. Prabéh playbackovych experiment
Playbackové experimenty byly provedeny na samcich slavika obecného.
Po nalezeni jedince bylo nejprve nahrdno nékolik minut spontanniho zpévu o minimalni
délce tfi minut. Tento spontanni zp€v byl nahran kvili moZnosti pozdé€jsiho porovnani
s playbackem vyprovokovanou reakci. Hned po nahrani spontanniho zpévu zacal vlastni
experiment. Kazdy jedinec byl postupné vystaven tfem stimulim: a) zpévu slavika

obecného, b) Cistému zpévu slavika tmavého a c¢) smiSenému zpévu slavika tmavého.

19



Zdrojové nahravky pochézely vzdy zjiné lokality nez sledovany jedinec, abychom se
vyhnuli tzv. neighbour effect (sousedsky efekt), kdy samci reaguji jinak na zpév samce,
kterého znaji a ktery s nimi sousedi, nez na zpév upln¢ ciziho samce (Stoddard et al. 1990).
Krom¢ nahravky byla jedinci prezentovana 1 vycpand atrapa daného druhu.
Pro experimenty byla k dispozici jedna atrapa slavika obecného a jedna atrapa slavika
tmavého.

Playbackovy experiment vzdy sestaval z 3 minut nahraného zpévu a z 3 minut ticha,
po celou dobu jsme nahravali zpév a zaznamenavali chovéni testovaného samce. Jednotlivé
experimenty od sebe byly oddéleny vzdy alesponn hodinovou pauzou. Kazdy jedinec byl
vystaven viem tfem stimultim, s rozmezim miniméalné jedné hodiny. Casové rozmezi mezi
stimuly mohlo byt i o néco delsi v zavislosti na prabéhu pokusu na dalSim testovaném

jedinci, ¢as mezi stimuly byl ale vzdy kratsi nez dvé hodiny. Celé schéma viz Obrazek 5.

post post post
playback playback III playback playback III playback playback

3 min 3 min 3 min 3 min 3 min 3 min

Obrazek 5 Schema playbackového experimentu

Poradi stimuli bylo zvoleno pro kazdého jedince ndhodné, aby nebyly vysledky
ovlivnény potradim stimulu nebo pfedchozim stimulem. Pti fixnim potadi by vysledky
mohly byt ovlivnény habituaci, tedy jevem, kdy si jedinec zvykne na pribéh experimentu
a tim je ovlivnéna a obvykle zeslabena jeho reakce (Petrinovich & Peeke, 1973) nebo
naopak vybuzenim k vétsi reakci pfedchazejicim konspecifickym stimulem (Petruskova
et al. 2008). Nahodné potadi tyto efekty zmirnuje.

V roce 2016 byly experimenty provedeny na 35 rtiznych jedincich, 8 z nich bylo
nutné z analyzy vyfadit, dva jedince kvili akustickym podminkédm, kdy nadmérny hluk
znemoznil analyzu. Ostatni vyfazeni jedinci byli odchyceni jiZ v minulych letech, coz by
mohlo negativné ovlivnit analyzu. K analyze tedy ztstalo 27 jedincl, u dvou z nich se
bohuzel nepodafil odchyt, nicmén¢ vzhledem k jejich reakci a mistu experimentu je velmi
nepravdépodobné, ze by tito jedinci byli jiz jednou odchyceni, a proto nebyli z analyzy

vylouceni.
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V nahravkach experimentli byly zkoumany niZze vypsané zpévové a behavioralni
parametry. Pfi analyze nahravek spontdnniho zpévu byly vyuzity pouze zpévové

parametry.

Zpévové parametry (viz Obrazek 6)

Primérna délka zpévu (dale jen délka zpévu). Byla sectena délka trvani vSech zpévi.
Vysledny soucet byl vydélen poctem zpéva.

Primérna délka pauz mezi zpévy (dale jen délka pauz). Byla seCtena délka trvani vSech
pauz mezi zpévy kratSich nez 6,6 s. Pocitany byly pauzy, které byly kratsi nez 6,6 s, delsi
pauzy jiz nejsou soucasti zpévu, ale obvykle béhem nich jedinec vykondva jinou
¢innost.Vysledny soucet byl vydé€len poctem pauz.

Doba stravena zpévem (déle jen zp&v). Cas, ktery jedinec stravil zpévem. Spoéteno jako
soucet vSech zpévil a pauz mezi zpévy. Pocitany byly pauzy, které byly kratsi nez 6,6.
Vyjadieno v procentech.

Pocet typii zpévii za minutu (Song rate)

£F 4 462 44 45 48F ¢ 42 M 46 ME H 42 Hd hE BE 46 62 K4 b6 46 4 2 N4 NE 4E A 462

Obrazek 6 Sonogram s ukazkou zpévu slavika obecného

Behavioralni parametry

Prelety. Pocet preletti nad atrapou

Pobihani po zemi. Cas (v %), ktery jedinec stravil pobihanim po zemi v blizkosti atrapy
Fyzicky kontakt. Cas (v %), kdy jedinec pfimo uto¢il na atrapu, fyzicky na ni sedél nebo
ji trhal zobdkem a drapy.

Max uroven agresivity byla brana jako nejvétSi agrese zaznamenand bchem
playbackovych experimentti, dle predchozich kategorii (1 — zajem = zpév, 2 — prelety,

3 — pobihani po zemi, 4 — fyzicky kontakt)
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Nejkratsi vzdalenost. Nejmensi vzdalenost, na kterou se jedinec béhem experimentu
priblizil k atrap¢ a reproduktoru

Vzdalenost 0 — 1 metr. Cas (v %) straveny ve vzdalenosti 0 — 1 metr od atrapy
Vzdalenost 1 — 3 metry. Cas (v %) straveny ve vzdalenosti 1 — 3 metry od atrapy
Vzdalenost 3 — 5 metrii. Cas (v %) straveny ve vzdalenosti 3 — 5 metrii od atrapy

Vzdalenost 5 a vice metrii. Cas (v %) straveny ve vzdalenosti 5 a vice metrti od atrapy

Po experimentu byl jedinec vradmci nékolika dnii odchycen do sité ¢i do sklopky.

Byl zméten, zvazen a oznacen krouzkem.

3.1.4. Statisticka analyza

Nejprve jsem vSechny proménné vztahujici se k odpovéedi na playbackové stimuly
analyzovala pomoci analyzy principidlnich komponent (PCA). Diky této analyze jsem
ziskala prehled o vztazich mezi jednotlivymi proménnymi a ziskala jsem dvé hlavni
komponenty. Vysledné komponenty byly jesté upravené varimax rotaci. Celkem bylo
do PCA analyzy pouzito 13 proménnych (viz kapitola 3.1.3). Pro srovnani spontanniho
zpévu se zpévem, ktery byl odpovédi na rizné typy stimull, byly vyuzity parové
Wilcoxnovy testy.

Pro dalsi analyzu byl pouzit linearni mixovany model (linear mixed effect model).
Zavislou proménnou byly komponenty PC1 (agresivita) nebo PC2 (zpé€vova aktivita).
Vysvétlovanymi proménnymi byly typy stimult: Cisty zpév slavika tmavého (ST), Cisty
zpev slavika obecného (SO) a smiSeny zpev slavika tmavého (mix). Vzhledem k tomu,
ze experimenty pro jednoho jedince néasledovaly pomérné blizko po sob¢ (1 — 2 hod) byl
v modelu testovan 1 efekt potadi nahravky. Jako dalsi vysvétlované proménné byly pouZzity
datum a Cas experimentli, abychom vylou¢ili efekt pokrocCilosti sezony a efekt Casu,

ve kterém byl dany pokus provadén. Nahodnym efektem byl jedinec.
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3.2. Metaanalyza

3.2.1. Druhy a zjistované parametry

Z dostupné literatury byly vyhledany piipady pfibuznych druhti pévcet, u kterych se
objevuji asymetrické smiSené zpévy. Za asymetrické byly povazovany takové ptipady,
kdy kopiruje pouze jeden druh, nebo kdy jeden druh kopiruje vice a druhy druh pouze
vyjimecné (viz Tabulka 5). Pro kazdy druh byla zjisténa hmotnost a socidlni dominance.
Dale bylo zjisténo procento smiSenych zpévii na lokalit¢ u konkrétniho druhu a doba
divergence dvojice druhli. Pro hmotnost byla zjisténa primérna hodnota pro samce daného
druhu z Cramp 1988 (pro evropské druhy) nebo Cornell lab of Ornithology (pro americké
druhy). Protoze hmotnost nékterych druhti se méni s mistem jejich vyskytu, primérna
hmotnost byla odectena pro oblast sympatrie, ve které byly délany vyzkumy smiSenych
zpév, popiipade nejblizsi oblast, pro kterou byla dostupné data o hmotnosti. Dvojice druhti
byla odecitana v ramci jednoho, piipadné¢ dvou sousednich stati podle dostupnosti dat.
Socialni dominance byla brana jako schopnost zvitézit v mezidruhovych stfetech, tato
proménna byla ziskdna z ¢lankl zabyvajicimi se smiSenymi zpévy u konkrétni dvojice
druhti. Celkem bylo do metaanalyzy zahrnuto 7 dvojic blizce piibuznych druhd pévci

s asymetrickymi smiSenymi zpevy (viz Tabulka 5).

3.2.2. Statisticka analyza
Pro statistickou analyzu byl pouZit zobecnény linearni model (GLM). Zavislou
proménnou byla informace o kopirovani vramci paru (kopirujici). Vysvétlujicimi
proménnymi byla hmotnost (g; kontinualni proménnd), hmotnost (kategorickd proménna;
vetsi = 1, mensi = 0) a socidlni dominance (kategorickd proménna, dominantni/submisivni).

Nahodnym efektem byl par druhi.
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4.Vysledky

4.1. Playbackové experimenty

Proménné vztahujici se k behaviordlnim a vokélnim reakcim se pomoci analyzy
hlavnich komponent (PCA; viz Obrazek 7) rozd¢lily takto: prvni osa (PCl),
kterd vysvétluje 25,67 % celkové variability (eigenvalue = 6,16) zahrnuje vétSinu
behavioralnich reakci, jako jsou pfelety, fyzicky kontakt, maximalni dosazena agrese,
pobihéni po zemi a samoziejmée nejblizsi vzdalenost O — 1 m od atrapy. Ke druhé ose (PC2)
se vztahuji proménné zahrnujici hlavné zpévové reakce, jako je délka zpévu, délka pauz,
Cas straveny zpévem (zp&v) a pocet typll zpévu za minutu, dale je zde vzdalenost 3 — 5 m,
v této vzdalenosti ptaci dobfe vidi na atrapu, ale stale reaguji pouze zpévem. Proménné
patfici do PC2 pak vysvétluji 15,04 % variability (eigenvalue = 3,61). Ostatni proménné
nelze jednoznaéné zatadit. Prvni osa tedy odrdzi celkovou teritoridlni agresivni reakci,

zatimco druha osa odrazi zpévovou reakci.

zpévova reakce
Zpév

pocet typl zpévi/min

n_
O ’
vzdalenost )
3.5m vzdalenost 1-3m
délka zpévu ) pobihani
T vzdalenost pg zemi
E 7~ _Oim
= chovani _z
ol & max uroven
O prelet agrese
o

fyzicky kontakt
vzdalenost > 5m

i1 | nejkratsi vzdélenost

délka pauz

I |
-0.5 0.0 0.5

PC1 (25,67%)
Obrazek 7 Analyza hlavnich komponent
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Rozdily mezi jednotlivymi stimuly byly v podobé hlavnich komponent (PCA)

testovany linedrnim smiSenym modelem (viz Tabulka 1 a Tabulka 2).

Tabulka 1 Vysledky linearniho smiseného modelu pro PCI.

PC1-agresivita
Proménna Koeficient SE df t p
0,875 0,191 46 4,577 <0,001
-0,109 0,194 46 -0,561 0,577
-0,984 0,189 46 -5,219 <0,001
-0,011 0,109 44 -0,104 0,918
0,022 0,045 25 0,48 0,636
-0,016 0,041 44 -0,4 0,693

Legenda k tabulce 1: SE — Smérodatna chyba, df — pocet stupnii volnosti, t — hodnota pro
linearni smiseny model, p — hodnota pro linedrni smiseny model, SO — cisty zpév slavika
obecného, ST — cisty zpev slavika tmavého, mix — smiSeny zpév slavika tmavého

V linearnim smiseném modelu pro PC1 (agresivita) byla pro ndhodné efekty
standardni odchylka 0,65 pro stimul ST a pro residudly 0,67. Z obrazku 8 lze vidét,
ze reakce na konspecificky stimulus (SO) byla signifikantné agresivnéjsi (p < 0,001) nez
na stimulus smiSené¢ho zpévu (mix) i na stimulus Cistého zpévu slavika tmavého (ST).
Jedinci se pohybovali blize k atrapé€, pobihali vice po zemi a vice pielétali nad atrapou.
Rozdily v behavioralni reakci na stimul ¢istého zpévu slavika tmavého a stimul smiSeného
zpévu slavika tmavého byly v behavioralnich kategorii jen malé a nesignifikantni
(p=0,577). Efekt poradi stimuld, efekt data a efekt hodiny nebyly signifikantni (viz
Tabulka 1).
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Obrazek 8 Vysledky linedrniho smiseného zpévu pro agresivitu (PC1), ST — slavik tmavy
cisty zpev, SO — slavik obecny cisty zpév, mix — slavik tmavy smiseny zpév

V naSich experimentech doslo k fyzickému utoku celkem u 4 riznych jedinct.
Kazdy ttok byl reakci na nahravku slavika obecného, tedy stimul konspecificky. Utogici
jedinci se zaméfili hlavné na hlavu a krk atrapy a zobakem se ji snazili zranit na téchto
citlivych mistech (viz Obrazek 9). Tyto utoky byly skute¢né brutalni a mély jisté zptsobit

smrt, béhem posledniho utoku se uto¢nikovi dokonce podaftilo oddélit hlavu atrapy od téla.
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Obrdzek 9 Utok slavika obecného na konspecifickou atrapu

Tabulka 2 Vysledky linedrniho smiseného modelu pro PC2

PC2-zpévova aktivita
Proménna Koeficient SE df t p
0,829 0,164 46 5,042 <0,001
0,514 0,167 46 3,08 0,004
-0,316 0,162 46 -1,947 0,058
-0,096 0,097 44 -0,989 0,328
-0,057 0,048 25 -1,181 0,249
-0,025 0,044 44 -0,577 0,567

Legenda k tabulce 2: SE — Smérodatna chyba, df — pocet stupnu volnosti, t — hodnota pro
linedarni smiSeny model, p — hodnota pro linedrni smiseny model, SO — cisty zpev slavika
obecného, ST — cisty zpeév slavika tmavého, mix — smiSeny zpev slavika tmavého

V linearnim smiseném modelu pro PC2 (zpévova aktivita) byla pro ndhodné efekty
standartni odchylka 0,76 pro stimul ST a pro residudly 0,57 (viz Tabulka 2). Zpévova
reakce na konspecificky zpév (SO) a smiSeny zpév slavika tmavého (mix) se signifikantné
nelisila (p = 0,06), testovani jedinci zpivali s podobnou intenzitou pii obou stimulech.

Na stimul slavika tmavého (ST) byla zpévova reakce signifikantné slab$i ve srovnani
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s ostatnimi dvéma typy stimulii (viz Obrazek 10). Ani pro zpévovou aktivitu nebyl

signifikantn¢ vyznamny efekt poradi stimulti, data a ¢asu (viz Tabulka 2).

p=0,004
[~ p<0,001 ~, p=0,058 ~)
| I
I 1-
o
>
‘5 0
Y
()
‘(T
>
o)
>
'Q
o
N
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Obrazek 10 Vysledky linearniho smiseného modelu pro zpévovou aktivitu (PC2), ST — slavik
tmavy cisty zpev, SO — slavik obecny cisty zpév, mix — slavik tmavy smiSeny zpév
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Tabulka 3 srovnani zpévovych parametrii pro spontanni zpév a pro zpév behem playbackovych experimentii pomoci parovych Wilcoxnovych

testil
Spontanni Zpév SO Zpév ST Zpév mix
Zpev stimul/Spontanni zpév stimul/Spontanni zp&v stimul/Spontanni zpév
Proménna Median (SD) | Median (SD) v p Median (SD) Vv p Median (SD) A% p
39,16 (6,81) | 29,67 (11,73) | 38 <0,001 | 16,63 (13,26) | 11 <0,001 | 23,69 (14,38) | 42 <0,001
3,26 (0,7) 2,88 (0,78) 73 0,004 3,48 (1,16) 203 0,75 2,98 (1,06) 138 0,229
2,21 (0,3) 2,1(0,52) 171 0,679 1,92 (0,61) 77 0,006 2 (0,64) 107 0,049
1(1,9) 4 (2,85) 258 | <0,001 4 (3,5) 307,5 | <0,001 5(3,57) 217 | <0,001
11,11 (1,74) | 12,08 (2,66) | 264 0,073 10,86 (3,44) | 160,5 | 0,501 10,68 (3,28) | 205 0,71

Legenda k tabulce 3: SD — standartni odchylka, V — hodnota pro Wilcoxniiv test, p — hodnota Wilcoxnova testu, SO — Cisty zpév slavika
obecného, ST — cisty zpév slavika tmavého, mix — smiseny zpév slavika tmavého

K porovnani parametrli zpévii pfi playbackovych experimentech se spontdnnim zpé€vem byly vyuzity Wilcoxnovy testy (viz Tabulka
3). Béhem experimentu slavici délali ve zpévech vice delSich pauz (delsi nez 6,6s) nez béhem spontanniho zpévu, a to u vSech typt stimul
(p <0,001). Dlouhé pauzy se projevily i v tom, kolik procent ¢asu slavici stravili zpévem (proménna zpév), slavici zpivali vice pfi spontannim
zpévu nez béhem experimentu. Slavici obecni méli krat$i pauzy pii konspecifickém stimulu nez pfi spontdnnim zpévu (p = 0,004), ale délka
zpévu byla naopak kratsi pro stimul slavika tmavého (0,006) a pro stimul smiSeného zpévu slavika tmavého (0,049) nez pii spontannim zpévu.

Pocet pisni za minutu byl stejny pro spontanni zp&v i pro playbackové experimenty.
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4.2. Metaanalyza

Ziskana data pouzita pro metaanalyzu jsou piehledné vypsana v Tabulka 5. Celkem
bylo nalezeno sedm dvojic druhd, u kterych se vyskytuji vyrazné asymetrické smisené
zpévy. Ve ttech ptipadech byl kopirujici druh vét§im z dvojice a u ¢tyf dvojic druhti byl
kopirujici druh dominantni v mezidruhovych stietech. Tato data byla otestovana linedrnim
modelem. Zavislou proménnou byla informace o kopirovani v rdmci paru (kopirujici).
Vysvétlyjicimi  proménnymi byla hmotnost (g; kontinudlni proménnd), hmotnost
(kategorickd proménnd; vétsi = 1, mensi = 0) a socialni dominance (kategorickd proménna,

dominantni/submisivni). Ndhodnym efektem byl par. Vysledky nebyly pro Zadnou

z proménnych signifikantni (viz Tabulka 4).

Tabulka 4 Vysledky zobecnéného linedrniho modelu pro metaanalyzu

Koeficient SE z p
-0,007 0,008 -0,817 0,414
-0,575 1,08 -0,533 0,594
0,575 1,08 0,533 0,594

SE — standartni chyba, z — hodnota pro zobecnény linearni model, p — hodnota pro
zobecnény linedrni model
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Tabulka 5 Asymetrickeé pripady smisenych zpévii

Druh

i Hmotnost Zdroj Socialni Studované Cgtn0§ t Zdroj dominance, D1'V.ergence
IDieln [iriontsy (samci) hmotnost dominance lokalit sy lokality a Cetnost {7 o Kt L)
& Y zpévi ty Jetz et al. 2014
. . . . 28% (n=239
Luscinia luscinia 25,66 Reifovd ot al dominantni Némecko & 4(;0 " ) Lille 1988, Sorjonen 2,85 (1,8
Luscinia 2011 a ) Polsko ’ 56 1986, Becker 2007, Storchova et al.
22,33 submisivni 0 Vokurkova et al. 2013 2010)
megarhynchoos 88%
Fi S,
h lc(fgilcaa 12,3 submisivni Némecko 30% Gelter 1987, Haavie et 1,71 (0,5
;;Z, odula Cramp 1988 &védsko i 65% (n=131) al. 2004, Qvarnstrom et | Backstrom et al.
albicollis 12,6 dominantni ° al. 2006 2013)
Parus major 19,2 dominantni h/(l}'oritsi?iri’et ?l' z?ggé
. 0 ino errins ,
Cyanistes (Parus) 115 Cramp 1988 submisivni Belgie 41% Robinson & Terborgh 19
caeruleus ’ 1995
Phylloscopus 77 submisivni 17% Salomon & Hemim
ibericus i Cramp 1988 VFrancie, s hvbrid 1992, Dubois 2008, 14
Phylloscopus 82 P dominantni Spanélsko y_ 53 y Collinson & Melling
collybita ’ ominantnt (n=53) 2008, Copete 2008
Phylloscopus . .
: 89 dominantni M 0 *Gwinner, Dorka 1965
P}frlol(;ﬁggsus Cramp 1988 Neémecko 0.1-0.5% 1 dle Helb et al. 1985, 5,56
o liybi ” 8,2 submisivni Helb et al. 1985
A/’Issjs;zla 25,0 (27,5) | Cornell lab | dominantni USA 1 doloZzen | Catchpole & Baptista
Tonotrichia of (Californie) piedpoklad 1988, Baptista & 8,46
leucophrys 27,3 (28,3) | Ornithology | submisivni vice Catchpole 1989
Vireo S,
. . 12,2 Cornell lab | submisivni
philadelphicus of Kanada hg;l(;lé% Rice 1978 8,86
Vireo olivaceus 20,3 Ornithology | dominantni prip

31




5.Diskuze

Slavici obecni jsou piikladem, kdy v sympatrii dochdzi ke konvergenci zpévii.
Slavik tmavy kopiruje ¢asti zpévu i celé zpévy od slavika obecného. Nase playbackové
experimenty na slavicich obecnych mély za tkol zkoumat reakci na rizné typy
stimuld — konspecificky zpév slavika obecného, heterospecificky cisty zpév slavika
tmavého a heterospecificky smiSeny zpév slavika tmavého. Pro porovnani byl nahran
1 spontanni zpév, abychom zjistili, zda slavici reaguji na stimul jinak. Ukézalo se, ze béhem
experimentu slavici délali ve zpévech vice delSich pauz nez béhem spontdnniho zpévu.
Takovy vysledek se da ocekavat, protoze béhem piestavky ve zpévu ptaci zjistuji, co se
déje a sami svym chovanim reaguji na playback a atrapu.

Celkové byli slavici obecni mnohem agresivngjsi na konspecificky stimul, Castéji
prelétali nad atrapou, zdrzovali se delsi dobu v blizkosti piehravace a celkové se odvazili
mnohem blize k atrapé. Fyzické utoky béhem experimentd byly pozorovany pouze
pfi konspecifickém stimulu. K fyzickym utoktim dochazi v ptirod€ velmi vzacné, protoze
predstavuji velké riziko. Obranci teritoria hrozi nejen ztrata jeho uzemi, ale také vazné
poranéni, které mize byt i smrtelné. Proto je utok az posledni moznosti obrany proti
nezvanym navstévnikim (Catchpole & Slater 2008). Neni tedy pftilis prekvapive, Ze jedinci
nechtéli utocit na atrapu vétsiho slavika tmavého ani pii Cistém, ani pii smiSeném zpévu.
Podobné je to i s ostatnimi agresivnimi projevy, jedinci byli pfirozené opatrnéjsi, protoze
cizi soupef predstavuje neznamé nebezpeci, které nelze vzdy spolehlivé pfedem odhadnout,
a je proto lepsi drzet se zpatky.

Velmi zajimava byla reakce zpévem na playbackové nahravky. Na nahravku slavika
tmavého reagovali slavici obecni zpévem mén¢ intenzivné nez na ostatni nahravky. Reakce
na smiSeny stimul byla velmi podobna reakci na stimul konspecificky. Pravdépodobnym
vysvétlenim je, Zze smiSené zpévy pomahaji slaviklim tmavym lépe komunikovat se slaviky
obecnymi pfi zabirani teritoria a dale pii jeho obran€. Dominantni slavik tmavy si mize
dovolit ptilakat na sebe pozornost a s velkou pravdépodobnosti i vyhrat souboj o teritorium.
Nelze ale vyloudit ani jinou funkci smiSenych zpévii. SmiSené zpévy by také mohly
pomahat slavikiim tmavym rozsifit repertoar a ptidat do né&j zajimavé prvky, které lakaji

samicky. Pro potvrzeni této hypotézy je ale tieba dalsi vyzkum.
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I u dalSich druhii byly nalezeny smiSené zpévy, naptiklad u Soupalkti Certhia,
kde se smisené zpévy vyskytuji v zavislosti na zastoupeni druhu na lokalité (Thielcke 1972,
Clausen & Toft 1988). U papeziki Passerina najdeme smisené zpévy u mnoha jedincii
a vyznamng se podili na hybridizaci (Emlen 1975, Baker 1996). Také u americkych sykor
Poecile je velké procento hybridizace (az 50%) a smiSené zpévy jsou zde v sekundarni
kontaktni zén€ asi u 20% jedinct (Sattler 2007). Asymetrické smiSené zpévy nalezneme
iu lejskl Ficedula (Svedin et al. 2008). U jinych druht byla nalezena podobnost zpévu,
1 kdyZ se u nich nevyskytuji pfimo smisené zpévy. Podobnost zpévli v sympatrii a silna
teritorialni odpovéd’ byla nalezena napiiklad u mravenéikt Hypocnemis (Tobias & Seddon,
2009) a u chocholousii obecnych a vaviinovych Galerida cristata, G. theklae (Laiolo
2012).

Da se predpokladat, ze pokud by smisené zpévy u slavikii nemély zadnou adaptivni
funkci nebo byly vyznamné Skodlivé (napi. tim, ze budou zvySovat miru mezidruhové
hybridizace), budou v sympatrické¢ zoné postupné mizet, podobné jako u lejskii. Lejsci
cernohlavi a bélokrci se potkavaji na nékolika mistech v sympatrii a jejich interakce jsou
hojné€ zkoumdany zejména ve stiedni Evropé a v Norsku. Pfi stietu je dominantnéjsi lejsek
belokrky, ktery je v sympatrii pocetn€jSim druhem, druhy spolu kompetuji zejména
o hnizdni mista. OvSem lejsek bélokrky ma mensi reprodukéni uspéch a je i mnohem
citlivéjsi pii vykyvech environmentalnich podminek, zejména mlad’ata lejskti bélokrkych
hife pfezivaji extrémni podminky (Svedin et al. 2008). Oba druhy maji podobné
ekologicke naroky (Setre et al. 2001) a obcas se u nich vyskytuje hybridizace (Qvarnstrom
et al. 2006, McCarthy 2006, Wiley et al. 2007). Hybridni samice jsou sterilni a hybridni
samci maji Casto abnormalni spermie a vétSina z nich je také sterilnich. Hybridizace je zde
udrzovéana nedostatkem partnerti vlastniho druhu (Wiley et al. 2007, Svedin et al. 2008).
U samct lejska ¢ernohlavého dochazi ke kopirovani zpévi od lejska bélokrkého. Podle
studie z roku 1987 mélo zhruba 30 % zkoumanych lejskli ¢ernohlavych smisené zpévy.
U hybridnich jedinct pak ptevladal v repertoaru zpév lejska bélokrkého (Gelter 1987).
Ve vyzkumu z roku 2004 byly zahrnuty dvé sympatrické lokality a ukdzalo se, ze smiSeni
zpévaci byli mnohem ¢asté&jsi v novéj§i sympatrické zoné ve Svédsku (6 z 8) nez ve Stiedni
Evropé, kde jsou tyto druhy spolecné jiz delsi dobu (pouze 2 z 20). U nahravek lejska

bélokrkého pak nebyli nalezeni Zadni smiSeni zpé&vaci, vyskyt smiSenych zpévi je zde
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velmi asymetricky (Haavie et al. 2004). Vyskyt smiSenych zpévl u lejska ¢ernohlavého
podporuji heterospecifické parovani a tim 1 hybridizaci. (Qvarnstrom et al. 2006). Ackoliv
je mozné, ze smiSené zpévy napomahaji snizovat kompetici mezi témito druhy, jejich
nevyhodnost — riziko heterospecifického sparovani a vzniku neplodnych hybridi — zde
prevazuje a proto nejspiSe dojde ¢asem vlivem selekce k jejich vymizeni.

Nezda se, ze by u slavikd smiSené zpévy zvysovaly pravdépodobnost hybridizace
podobné jako u lejskit (Vokurkova et al. 2013). Nase vysledky pro behavioralni reakce
playbackovych experimentl ukazuji, ze slavici obecni jsou schopni rozlisit konspecificky
stimul od heterospecifickych stimuli a fyzicky vyrazngji reaguji na stimul konspecificky.
Proto je na misté predpokladat, ze jsou smisené zpévy udrzovany diky jejich adaptivnimu
vyznamu. Vysledky playbackovych experimentl ukazuji, Ze smiSené zpévy u slaviki
tmavych mohou byt odpovédi na mezidruhovou kompetici mezi t€émito druhy.

U smiSenych zpévl se Casto objevuje asymetrie. Kopiruje pouze jeden z dvojice
blizce piibuznych druhti a druhy druh bud’ nekopiruje viibec, nebo jen v nékolika
vyjimecnych ptipadech. Pro asymetricky vyskyt smiSenych zpévli zatim nebylo nalezeno
jednoznaéné vysvétleni. Proto jsem se ve své praci zamétila na znamé pripady a ziskala
informace o jejich hmotnosti a dominanci. MUj piedpoklad, ze se smiSené zpevy Castéji
vyskytuji u vétSich a dominantnich druhd, se nepotvrdil.

Podle mého nazoru mizeme uvazovat o nékolika riznych divodech. Jednim z nich je
rozdilna schopnost uceni se zpévu mezi druhy. Pokud se jeden druh uci snadnéji nez druhy
a hiife rozpoznava cizi zpév od vlastniho, mize to vést ke vzniku smiSenych zpévii u tohoto
druhu. S ucenim zpévu souvisi i riznd doba pfiletu ze zimovisté na hnizdisté. Nekteré
druhy ptakd se uci zpévam v prubéhu celého prvniho roku zivota (Kroodsma & Konishi
1991). Rizné druhy se mohou lisit v dob¢ pfiletu na hnizdisté i o nékolik dni a mladi samci
se tak mohou zpocatku setkavat vice se zpévem ciziho druhu, ktery pfiletél na lokalitu
diive. Zalezi také na dob¢, kdy se u raznych druhii lihnou mlad’ata. Pokud se mlad’ata
jednoho druhu vylihnou diive, mohou slySet vice zpév ciziho druhu nez zpév svych rodici
a svého druhu. Nepfitomnost spravného vzoru miize byt posilovana i tim, Ze nékteré druhy
pévcu piestanou se zpévem po usednuti na hnizdo (Catchpole 1973, Kelsey 1989, Eens

et al. 1994).

34



Dal8im faktorem, ktery by mohl ovlivnit asymetricky vznik smiSenych zpévi,
je pohlavni vybér a preference samic pro vétsi repertodr ¢i nové nebo obtizné prvky ve
zpévu. SmiSené zpévy mohou byt zplsobem, jak repertodr zvétSit, a mohou vznikat
asymetricky, protoze samice jednoho druhu mohou mit jiné preference nez samice druhého
druhu. Druhy se navic mohou lisit i velikosti svého repertoaru (Catchpole & Slater 2008)
a je pravdépodobné, ze druh s mensim repertodrem vyuzije pro jeho zvétSeni smiSené
Zpevy.

Asymetrické smiSené zpévy jsou v soucasnosti stale malo prozkoumany. SmiSené
zpévy jsou Casto zkoumany jen v radmci jedné lokality a v obdobi jedné nebo n€kolika malo
hnizdnich sezén. Je vhodné mit pii zkoumani smisenych zpévl vice sympatrickych lokalit,
a zkoumat druhy po vice sezon, aby bylo mozné zjistit pfi¢inu vzniku asymetrickych

smiSenych zpévl v ramci rdznych druht.
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6.Zavér

Smisené zpévy jsou stidle pomérné neprozkoumanym fenoménem a o jejich
vyznamu toho neni doposud pfili§ zndmo. U druht, u kterych byl nalezen jen jeden nebo
n¢kolik malo pfipadi smiSenych zpévl, se jednd pravdépodobné pouze o chybu,
kterd vznikla béhem rané faze uceni zpévu. V pfipadech, kde se smisené zpévy
vyskytuji v populaci Castéji, jako napt. u slavikli tmavych, kde smiSené zpévy pozorujeme
u veétSiny sympatrickych samcii, miZzeme uvazovat o jejich adaptivnim vyznamu.
V playbackovych experimentech provadénych na slavicich obecnych jsme testovali mozny
adaptivni vyznam smiSenych zpévl pro mezidruhovou komunikaci a obhajobu teritoria
pfed heterospecifickymi samci. Ukazalo se, ze testovani jedinci slavika obecného
vykazovali signifikantné slabsi zpévovou reakci na stimul slavika tmavého, nez na stimul
konspecificky a smiSeny zpév slavika tmavého. Tyto vysledky podporuji nasi hypotézu,
ze smiSené zpévy mohou mit ulohu v mezidruhovych interakcich a mohou pomahat
snizovat mezidruhovou kompetici tim, Ze usnadni vytvotit mezidruhovou teritorialitu.

Klasicky ekologicky posun znaki vede k fenotypické divergenci druhti v sympatrii,
tak snizuje piekryv ekologickych nik a tim i mezidruhovou kompetici. Naopak konvergenci
ve zpévech mizeme povazovat za piiklad tzv. agonistického posunu znaki, ktery je
definovan jako fenotypicka zména v sympatrické populaci zpiisobena interferenéni
kompetici (Grether et al. 2009). Agonisticky posun znakti vedouci ke konvergenci,
muze usnadnit vznik mezidruhové teritoriality a tim také miize snizit miru mezidruhové
kompetice omezenim ptekryvu teritorii a kompetice o potravu. Z dlouhodobého hlediska
konvergence pravdépodobné neni feSeni a da se ocekavat, ze mezidruhovd kompetice
povede k oddéleni ekologickych nik. Tak je tomu 1 u slaviki, kde byl pozorovan posun
ve velikosti zobakil v sympatrii znacici, Ze si druhy mohly uz ¢astecné€ odd¢lit potravni niky
(Reifova et al. 2011a).

Otazkou stale zlstava, proC jsou smiSené zpévy pomérné casto asymetrickeé.
v mezidruhovych stietech. Napodobovanim heterospecifického zpévu miize dominantnimu
slavikovi tmavému pomoci k mezidruhové komunikaci, 1 kdyz tak na sebe miize vice poutat

pozornost samct slavika obecného. AvSak zda se, ze tuto hypotézu nelze obecné aplikovat,
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nebot’ u jinych ptikladti asymetrického kopirovani zpévl je situace pravé opacnd (napf.
u lejski).

U nalezenych druhti se smiSenymi zpévy by bylo dobré zkoumat vice lokalit v rdmci
sympatrické zony, a to po delsi Casové obdobi, aby bylo mozné sledovat vyvoj smiSenych
zpévu a jejich pfipadny vliv na hybridizaci a mezidruhové chovani v delSim casovém
horizontu. U nékterych druht, u kterych jsou smisené zpévy znamé, byl vyzkum provadén
jiz pted dlouhou dobou, di& se tedy ocekavat, ze zde nastaly néjaké zmény
a doslo k ur¢itému vyvoji v jejich zpévu. To by bylo vhodné dal§im vyzkumem provétit.

Diky stale lepSimu a pfesnéjSimu technickému vybaveni se bioakustika v poslednich
letech velmi rozviji. Je pravdépodobné, ze v budoucnu budou diky tomuto rozvoji nalezeny
i jiné druhy, u kterych nebyly smiSené zpévy doposud objeveny. Smisené zpévy jsou
zajimavym jevem a mohou pomoci lépe pochopit mezidruhovou kompetici, pohlavni vybér

nebo uceni zpévu u ptaki.
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