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Abstrakt

Zpév hraje u pévcu zasadni roli pti komunikaci a zaroven v sob& ukryva celou fadu informaci
o vysilateli. Zpév mize napiiklad prozradit vék wvysilatele, jeho fyzickou zdatnost ¢i
individualitu. Zaroven miize vypovidat o tom, jak je pévec ochotny zautoc¢it. K tomuto ucelu
pouzivaji samci signaly eskalace agrese, které uplatiiuji predevSim pii obrané teritoria, kdy se
pomoci nich navzdjem informuji o své motivaci k boji. Existuje n€kolik charakteristik zpévu
pevcet, které jsou nékterymi autory povazovany za signaly eskalace agrese. Patii mezi né
stiidani typti zpévil, opakovani zpévl oponenta, piezpivavani oponenta, délka trvani zpévu,
rychlost zpévu a tiché zpévy. Ukazuje se, Ze charakter signalizace konfliktu je druhové velmi
variabilni. Tato bakalafskd prace tyto charakteristiky zpévu podrobné rozebira a podle
ustanovenych kritérii hodnoti, zda se daji povazovat za signaly eskalace konfliktu u riznych

druhti pévci.

Klicova slova: signaly eskalace konfliktu, agresivni chovani, teritorialni interakce, playback,

charakteristiky zpévu, utok



Abstract

Singing plays a vital role not only in the communication of songbirds, but it also holds a variety
of information about the singer. For example, singing can reveal a singer's age, physical ability,
or individuality. At the same time, it can tell how willing the singer is to attack. For this purpose,
males use signals of escalating aggression, which they apply primarily during territory defence,
using them to inform each other of their motivation to fight. There are several characteristics in
birdsong that are considered to be signals of escalating aggression. These include song type
switching, song type matching, overlapping, song length, song rate and soft song. It appears
that the nature of conflict signalling is highly variable across species. This bachelor thesis
analyses these singing characteristics in depth and evaluates, according to established criteria,

whether they can be considered as signals of conflict escalation in different songbird species.

Keywords: signals of conflict escalation, aggressive behaviour, territorial interaction,

playback, singing characteristics, attack
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Uvod

Jednim z nejnapadnéjSich znakti pévcl (Passeriformes) je zpév, ktery je zaroven pro tuto
skupinu ptakl nezastupitelnym komunika¢nim prostfedkem. Ptestoze u pévci, stejné jako u
jinych zivocicht, hraje dulezitou roli komunikace pomoci vizualnich signalt, pouziti vokalnich
projevt je v mnohych pfipadech vyhodnéjsi, a to zejména pii vymeéné informaci na dlouhou
vzdalenost nebo pfi zhorSené viditelnosti. Ptaci zpév je jiz dlouhou dobu pfedmétem zkoumani
mnoha védci, ale teprve od druhé poloviny dvacatého stoleti jej bylo mozné analyzovat na
zéklad¢ objektivnich méteni, a to pfedevsim diky vynalezu spektrografu. V dnesni dobé mame
moznost nahravat ptaci zpév s velkou piesnosti a nasledné analyzovat jeho detailni strukturu,
za coz vdécime vyznamnému pokroku v technice (Catchpole a Slater 2008).

Hlasové projevy pévci obecné délime na volani a zpévy (Catchpole a Slater 2008).
Slabbekoorn 2004), je bézné u obou pohlavi a podle kontextu jsou rozeznavany rizné typy
volani (Catchpole a Slater 2008). Mize fungovat napiiklad jako alarm, diky kterému se ptaci
navzdjem informuji o blizicim se nebezpeci, kterym miize byt naptiklad predator
(Suzuki 2014). Volani miize slouzit 1 jako prostiedek pro svolavani ¢lent hejna za potravnim
zdrojem (Elgar 1986) nebo muize byt pouzito pti krmeni mlad’at (Leonard 1997).
sloZeny z n¢kolika ¢asti, které se déli na mensi podjednotky. Pro tcely této prace budu pouzivat
tuto terminologii (viz téZ Obrazek 1): Nejmensi strukturni jednotkou zpévu jsou elementy.
jsou tvoteny jedinym elementem. Slabiky shodného typu tvoii frazi a nékolik frazi za sebou
davéa dohromady zpév. Repertoar jedince je pak obvykle uren bud’ poctem typl zpévl anebo

slabik, v zavislosti na druhu (Catchpole a Slater 2008).
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Obrazek 1 - sonogram dvou riznych typl zpévu samce pénkavy obecné (Fringilla coelebs)

(Catchpole a Slater 2008), upraveno

Zpév je, alespoit v mirném pdasu, pfisuzovan predevSim samclim. V piirod€¢ se u nas zacina
ozyvat zacatkem jara, kdy samci aktivné h4ji sva teritoria a lakaji partnerky (Catchpole a Slater
2008).

Zpév muze prozradit hned nékolik informaci o vysilateli. Samci mohou napiiklad
pomoci zpévu informovat ostatni posluchace o své kvalit€ tim, Ze produkuji zpévy, které jsou
fyzicky naro¢né na produkci (napt. DuBois et al. 2009). Ve zpévu se mize zaroven odrazet
i vék samct (Vaytina a Shitikov 2019) ¢i jejich individualita (Petruskova et al. 2016). B€hem
teritoridlnich interakci si mohou samci sdélovat pomoci zpévu i to, jak moc jsou ochotni
v budoucnu zautocit. K tomuto ucelu pouZzivaji agresivni signaly (Searcy a Beecher 2009).

Existuje nékolik charakteristik zpévu pévcii, které jsou Casto definovany jako agresivni
signal (shrnuto v Searcy a Beecher 2009). Zpusobt, kterymi autofi méti agresivitu signalu, je
nékolik a neexistuje jednotna definice. Nékteti napiiklad posuzuji, zda je signal agresivni, ¢i
nikoliv, na zéklad¢ toho, Ze zaznamenali jeho vyskyt béhem teritoridlnich interakci (Brindley
1991; Searcy et al. 2000). Tato méftitka jsou vSak pon€kud nedostacujici, jelikoz samci pii
teritoridlni obran¢ mohou prezentovat nejen svoji motivaci k boji, ale naopak mohou

informovat ostatni samce i o svych zdmérech k deeskalaci konfliktu, tedy projevovat Gstupové



chovani. Pokud ma byt signal hodnocen jako signal agrese, mél by vést k utoku (Searcy a
Beecher 2009). Nékteré signaly nemusi vést piimo k pfimému fyzickému stfetu, ale mohou byt
vystiidany jinymi, nastupnymi signaly, které konflikt eskaluji. Z toho vyplyva, Ze mezi signaly
eskalace konfliktu existuje urCitd hierarchie (Searcy a Beecher 2009; Akcay et al. 2013).
Napiiklad samci sykory Cernohlavé (Poecile atricapillus) piiprvotnich fazich eskalace
konfliktu zvysili rychlost zpévu a toto chovani spolehlivé predikovalo ttok. Tésné pied utokem
vSak zacali produkovat specificky typ volani a to bylo rovnéz prediktorem utoku (Baker et al.
2012).

Ve své praci budu pouzivat dvé kritéria, ktera pro mé budou ukazatelem toho, zda dany

signal nese informaci o nasledné eskalaci agrese.

1. Kritérium kontextu: Signal musi nastat pfi teritorialnich interakcich, nebo se zvySovat
v prub¢hu tohoto konfliktu.
2. Kritérium nasledného Utoku/eskalace konfliktu: Signal musi byt prediktorem utoku,

nebo musi byt jeho produkce alesponl provazana s agresivnim chovanim.

Cilem mé bakalaiské prace je zohlednit a posoudit dosavadni poznatky o charakteristikach
ptaciho zpévu, uzivanych pii teritoridlnich stfetech. Za pouziti zminénych kritérii se pokusim
urcit, které ztéchto charakteristik ve zpévu mohou byt pévci pouzivany pfi teritoridlnich

stietech jako upozornéni budouci eskalace konfliktu.

Charakteristiky ptaciho zpévu vypovidajici o agresivni motivaci
jedince pii teritorialnich stfetech

Ve své praci se zabyvam predev§im studiemi, které pii svych experimentech pouzily
k vyprovokovani samcl playback, coz je metoda, pomoci niZ jsou zivoCichiim ptehravany
zpevy s ruznymi charakteristikami a nasledné je zaznamenavano jejich chovani v reakci na tyto
stimuly (McGregor 2000). V né¢kolika ptipadech zminuji 1 studie, kde byl tento typ playbacku
doplnén vycpanou atrapou, coZ napomohlo k lepsi simulaci vpadu oponenta (napi. Searcy et al.
2006). Dale cerpam ze studii, které ve svych experimentech pouZzily tzv. interaktivni playback,
coz je obdoba klasického playbacku. Pozorovatel, ktery pokus provadi, méni danou

charakteristiku zpévu, ¢i jeji naCasovani v zavislosti na chovani testovanych jedincti (McGregor



2000). V mé praci nechybi ani studie, které zaznamenavaly pfirozené interakce mezi samci

(napf. Lemon a Kramer 1983).

Stiidani typa zpévii

Prvni z charakteristik ptaciho zpévu, kterou ve své praci uvadim, je rychlost stfidani typt
zpévu. U fady druhii péveil bylo pozorovano, ze v urcité situaci méni rychlost obménovani typt
zpévil, coz se projevi snizenim ¢i zvySenim poctu jejich opakovani pied pfechodem na dalsi typ
(Simpson 1985; Horn a Falls 1991; Searcy et al. 2000).

Pticinou tohoto chovani u pévct se zabyvala fada studii. Jednim z druhti, u kterého byla
zaznamenana zvysend frekvence ve stfidani typti zpévl béhem teritoridlnich interakci, je
strnadec zpévny (Melospiza melodia). Samci tohoto druhu byli vystaveni playbackovym
nahravkam simulujicim zpév ciziho samce. Hned po spusténi nahrdvky u nich bylo
zaznamenano vyrazné zvySeni Cetnosti zpévl a po skonceni nahravky reagovali samci
bezprostiednim snizenim Cetnosti obmén mezi typy zpévil zpét na pivodni Groven (Searcy et
al. 2000) nebo alespoii jejim ¢aste€nym snizenim (Kramer et al. 1985). Obé& uvedené studie
doséhly podobnych vysledkil, a to i pies to, Ze k méfeni ptistupovaly rozdilnym zpisobem.
Zatimco Searcy et al. (2000) méftili frekvenci jako pocet obménénych typti zpévi ku piilezitosti
k obméné (podle Searcy a Yasukawa 1990), Kramer et al. (1985) spocitali celkovy pocet
obmén ve vymezeném case, ¢imz zanedbali zvySenou rychlost, coZ mohlo vést k nepiesnym
vysledklim. Jak sami autofi v§ak uvadi, tato zména rychlosti neméla na rychlost ve stfidani mezi
typy zpevi vliv.

Cast&jsi stiidani typt zpdvi v reakci na spusténi playbacku &i v piitomnosti ciziho
samce bylo zdokumentovano u né€kolika dalSich druhd. Jsou jimi naptiklad vlhovci zapadni a
vychodni (Sturnella magna a Sturnella neglecta; Falls a d’ Agincourt 1982; Horn a Falls 1991),
strnadky borovicové (Peucaea aestivalis;, Ali a Anderson 2018) a stfizlici karolinsti
(Thryothorus ludovicianus; Simpson 1985). Simpson (1985) ve své studii zpozoroval, Ze
cetnost stfidani je ovlivnéna 1 vzdalenosti mezi pévci. Par nachéazejici se uprostfed svého
teritoria reagoval s mnohem vétsi intenzitou v obménovani typl zpévli na playback umistény
ve vzdalenosti 25 metrt, ktery pfedstavoval vetfelce, nez playback ve vzdalenosti 165 metrt,
ktery pozorovani pévci vnimali jako svého souseda (Simpson 1985).

Nekolik studii se piimo zaméfovalo na to, zda u nékterych druhti funguje vyssi rychlost

stiidani typa zpévi jako ukazatel budouciho toku. U strnadct zpévnych bylo zaznamenano,



ze pocet po sob¢ jdoucich stejnych typti zpévii se snizuje spolecné se zvysujicim se nebezpecim
utoku. Tedy pokud samec neinteragoval s jinym samcem, byl pocet zopakovanych typii zpévi
vetsi, nez pokud se samec chystal zautocit, nebo pravé zaatocil (Lemon a Kramer 1983).
V tomto pokusu vSak pozorovatelé¢ zachycovali pfirozené interakce samct bez toho, aniz by
stimulovali jejich chovani pomoci playbacku a pouze u Sesti z nich bylo zaznamenané toto
zvySeni stfidani typid zpévi pied utokem. O nékolik let pozdéji byl na stejném druhu proveden
dalsi pokus, ve kterém se utocici a netitocici samci signifikantné nelisili v po¢tu obmén mezi
typy zpévu, coz platilo pro vSech 95 samcti pozorovanych v tomto experimentu (Searcy et al.
2006). Jako prediktor Gtoku nefunguje vyssi rychlost stfidani typid zpévl ani u lesnacki
modrohtbetych (Dendroica caerulescens; Hof a Hazlett 2010) ani strnadky borovicové (Ali a
Anderson 2018). Pouze pro vlhovce zapadni existuji presvéd¢ivé doklady o tom, ze by Castéjsi
obmény mezi typy zp&vi mohly slouzit jako upozornéni na naslednou eskalaci konfliktu. U
tohoto druhu bylo zaznamenano, ze samci béhem teritoridlnich interakei, ke kterym patfilo i
pronasledovani oponenta, zvysili frekvenci v obménovani mezi typy zpévt (Horn a Falls 1991).

Vyse uvedené studie se zaméfuji spiSe na zvySeni Cetnosti obmén mezi typy zpévu.
U sttizlikG paskovanych (Thryothorus pleurostictus;, Molles a Vehrencamp 1999) a vlhovct
cervenokiidlych (Agelaius phoeniceu; Searcy a Yasukawa 1990) bylo vSak pozorovano opacné
chovani, kdy samci pfi agresivnich interakcich rychlost obménovani typt zpévii snizovali, coz
bylo zaroven u obou druhi provazano s projevy agresivity. U vlhovcei ¢ervenoktidlych, kteti
zaltocili na umélou vycpaninu, byla namétena vyrazné nizs$i primérna rychlost stfidani typt
zpévl nez u samct, ktefi na vycpaninu nettocili (Searcy a Yasukawa 1990). Samci sttizlikt
paskovanych méli nizsi frekvenci v poctu obmén mezi typy zpévi poté, co vstoupili do blizkého
sttetu, nebo potom, co utocili (Molles a Vehrencamp 1999).

U riznych druhti byla méfena i reakce samcil na tuto charakteristiku zpévu, a to jak na
sniZeni, tak i na zvySeni rychlosti ve stfidani zpévi. U samcii pénkavy obecné byla zpozorovana
silngj$i odpoveéd’ na playback s nizkou frekvenci zmeén mezi typy zpéva (Deoniziak a Osiejuk
2020), zatimco strnadci zpévni reagovali agresivnéji na playback, ktery typy zpévii menil Castéji
(Nielsen a Vehrencamp 1995). V prvnim pfipad€ samci sniZili rychlost zpévu, stravili vice ¢asu
u reproduktoru a produkovali vice volani. V druhém piipadé byla agresivni odpoved
definovéna vyssi rychlosti zpévu, pielétavanim a del§im ¢asem stravenym u reproduktoru.

Nekteti autofi pfi méteni rychlosti sttidani typl zpévii zaroven zohlediiuji 1 mnoZstvi
vyprodukovanych typl zpévii, tedy rozmanitost repertoaru (Kramer et al. 1985; Vehrencamp et
al. 2007). Ptestoze jsou to dva odlisSné parametry, velmi Gzce spolu souvisi, jelikoZ sniZzena

frekvence ve stfidani mezi typy zpévu Casto vede k pouziti mensiho poctu typii za urcity cas a
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naopak (Vehrencamp et al. 2007). Krom¢ toho, ze velikost repertodru je zfejmé dalezitym
faktorem pii komunikaci s partnerkou (Searcy a Yasukawa 1990), muze hrat roli
i v teritoridlnich interakcich. Samci, ktefi vyprodukovali vice typt zpévii vytrvali déle
v blizkosti reproduktoru, ktery simuloval zpév ciziho samce (Vehrencamp et al. 2007).
Stiidani nemusi nastavat pouze mezi typy zpévi, ale zaroven i mezi jejich variantami.
Varianty typi zpévi jsou rtizné verze jednotlivych typl zpévda, liSici se napiiklad poctem
elementil ¢i slabik. Searcy et al. (2000) pii svych experimentech na strnadcich zpévnych zjistili,
ze tito samci meli tendenci Castéji stfidat mezi variantami typi zpévi, na zakladé ¢ehoz autofi
navrhuji, Ze by toto chovani mohlo u tohoto druhu slouzit jako signal eskalace. V pozdé&;jsi studii
na stejném druhu bylo vSak zjisténo, ze tato charakteristika zpévu nevypovida nic o nasledném

utoku (Searcy et al. 2006).

Opakovani zpévii oponenta

Jak néazev napovida, tato zpévni charakteristika vyjadiuje chovani, kdy samci kopiruji typy
zpévi, které pravé slySeli od svého soupetfe, popiipadé zpévy, které pravé zaznély
z playbackové nahravky (Krebs et al. 1981; Falls 1985; Stoddard et al. 1992; Vehrencamp et
al. 2007). Samci maji tendenci opakovat pouze ty zpévy, které se zarovein nachazi v jejich
vlastnim repertodru, nebo které jsou alespont dostatecné podobné (Stoddard et al. 1992). U
druht, které spolu sdileji nekteré ze svych zpévi, je pravdépodobné, ze do urcité miry bude
dochazet k ndhodnému vyskytu opakovani. Proto, aby bylo opakovani dostatecné prukazné,
meélo by nastavat Castéji, nez by odpovidalo této ndhodné shodé (Krebs et al. 1981; Falls 1985;
Ballentine et al. 2008).

Pro né€kolik druhti existuji doklady o tom, Ze samci opakovali zpévy signifikantné vice
po playbacku, ktery ptehraval zpévy simulujici ciziho samce, ktery pro né predstavoval vétsi
riziko nez po playbacku, jehoZ zpévy simulovaly samce ze sousedniho teritoria. K témto
druhtim se fadi naptiklad strnadci zpévni (Stoddard et al. 1992) a vlhovci zapadni (Falls 1985).
Vyskyt tohoto chovani byl zaznamendan i u part stiizlika karolinského, u kterého rostla mira
opakovani zpévl po sousednim paru nepiimo imeérné s jejich vzajemnou vzdalenosti (Simpson
1985). Samci sykory konadry (Parus major), kteti byli konfrontovani playbackem, opakovali
zpévy v reakci na tento playback castéji, nez by odpovidalo ndhodé a Cetnost opakovani
dokonce v prabehu pokusu korelovala spolu s ostatnimi parametry, kterymi autofi definuji

silnou reakci. K témto parametriim nalezi naptiklad vétsi pocet vyprodukovanych zpévii nebo



Castéjsi priblizovani k reproduktoru. Opakovanim podle autorii samci sykory konadry
upozornuji na budouci ttok (Krebs et al. 1981).

Studii, které stejn¢ jako Krebs et al. (1981) popisuji vztah mezi vyskytem této
charakteristiky ve zpévu a jinymi projevy chovani, je velmi malo. Jednou z nich je naptiklad
studie zabyvajici se stfizlikem paskovanym (Vehrencamp et al. 2007). Tito samci byli, stejné
jako sykory konadry v predchozim experimentu, vydrazdéni playbackem, ke kterému se po jeho
spuSténi zacali pfiblizovat. Rychlost a mira pfiblizeni se zvySovala spolecné s poctem
zopakovanych zpévl po simulovaném oponentovi a ani u jednoho ze samcu, ktefi zopakovali
zpev tésne po jeho zaznéni, nebylo pozorovano toto chovani v souvislosti s ustupem, na zakladé
¢ehoz autofi prohlasuji, ze opakovani slouzi u tohoto druhu jako agresivni signal. To ovSem
neplati pro druh strnadce moktadniho (Melospiza georgiana), kde naopak autofi tento nazor
vyvraci, jelikoZ samci v jejich pokusu, ktefi zautocili na umélou vycpaninu, se nelisili v poctu
opakovanych zpévl od samct, kteti nezautocili (Ballentine et al. 2008).

Pravdépodobné poslednim druhem, u kterého byl zkouman vztah mezi ptitomnosti této
zpévné charakteristiky a naslednym chovanim jsou strnadci zpévni. Studii zabyvajicich se timto
fenoménem u strnadct zpévnych je mnoho a neexistuje jednotny nazor, zda opakovani u tohoto
druhu koreluje s agresivnim chovanim ¢i nikoliv. StéZejni poznatky pfinesly predevsim dvé
pomérné recentni studie, které se zabyvaly jak vychodni (Searcy et al. 2013), tak i zapadni
(Akgay et al. 2013) populaci strnadcti zpévnych. Obé studie vychazi z toho, ze opakovani je
pocatecni signal agrese, ktery je vystfidan nékterym z nastupnych signalt (Searcy a Beecher
2009). Na tomto tvrzeni je zaloZeno i navrzeni experimentu, ve kterém byli samci nejprve
vystaveni niZ§imu stupni ohroZeni a pozdéji doSlo ke zvySeni eskalace konfliktu tim, ze byla
ménéna poloha playbacku. Zatimco u strnadcti nalezicich do vychodni populace opakovani
nepredikovalo nasledny Utok a dokonce nebylo spojené ani s jinymi projevy agresivniho
chovani (Searcy et al. 2013), u zapadni populace nastavaly utoky na vycpaninu mnohem Castéji
u samcu, ktefi vytrvali v opakovani zpévil po dobu piehravani nahravek (Akgay et al. 2013).
Autofi také vypozorovali, Ze opakovani u této populace ptedchazi tichym zpéviim, coz povazuji
za nastupny signal agrese a podporuji tak hypotézu, Ze opakovani je pocatecni signal, po kterém
nasleduje néktery z vyssich signald (Akcay et al. 2013).

Nékolik autori pozorovalo reakci samcli na interaktivni playback, ktery zdmérné
opakoval zpé€vy po samcich. Samci stfizlikii paskovanych (Molles a Vehrencamp 2001)
a strnadcii zpévnych (Burt et al. 2001) reagovali agresivnéji na playback, ktery piehraval jejich
naposledy pouzité zpévy, ke kterému se vice pfiblizovali, nez na ten, ktery prehraval jakékoliv

zpévy, vyskytujici se v jejich repertoaru. Chovani, kdy samci zdmérné pouzivaji typy zpévi,
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které se nachazi v repertoaru sousedského samce (tzv. opakovani repertoaru; Beecher et al.
1996), je tak povazovdno za mén¢ vyznamny signal eskalace konfliktu, nez opakovani
naposledy pouzitého typu zpévu (Burt et al. 2001).

Krome¢ vlastniho opakovani zpévii oponenta mohou samci napodobovat i frekvenci jeho
zpévil, ¢imz v zasad¢ opakuji frekvenci po oponentovi. Tato zpévna charakteristika je detailné
rozebirana v review od Searcy a Beecher (2009). Nov¢jsi poznatky o uziti této charakteristiky
pii obrané teritoria nejsou, pokud vim, zndmé, proto ji v této bakalarské praci zminuji pouze

okrajove.

Prezpivavani oponenta

Prezpivavanim se rozumi chovani, kdy samec zalind zpivat v momenté, kdy zpév jeho

protivnika jesté neskoncil (Vehrencamp et al. 2007; Yang et al. 2014; obr. 2).
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Obrazek 2 — Piiklad toho, jak muze vypadat ptezpivavani u samcu stfizlika obecného
(Troglodytes troglodytes). V dolni ¢asti jsou vyobrazeny Ctyfi zpévy piehravané
z reproduktoru. V horni ¢asti jsou ukazky riznych odpovédi samcti na tyto playbackové stimuly
— samci mohou zp&vy piezpivavat, stfidat se s nimi, nebo byt pfezpivavani (upraveno podle

Yang et al. 2014).

Do ur¢ité miry muze k ptezpivavani dochazet i vlivem nahody. Proto, pokud mé toto chovéani
nést status signalu, mélo by mezi samci nastavat astéji, nez pii béznych situacich (Searcy a
Beecher 2009).

Tato zp€vna charakteristika se stala pfedmétem zkoumani celé fady studii. Pfestoze je
mnohymi oznacovana jako signal agrese (Brindley 1991; Dabelsteen et al. 1996; Peake et al.

2000; Naguib a Kipper 2006; Naguib a Mennill 2010), jinymi je tento ndzor vyvracen



(Vehrencamp et al. 2007; Searcy a Beecher 2009; 2011; Yang et al. 2014; Wilson et al. 2016;
Akgcay et al. 2020).

VétSina studii, zabyvajicich se touto charakteristikou ve zpévu, pouzila ve svych
experimentech interaktivni playback a néktefi ztéchto autori povazuji prezpivavani za
agresivni signal pouze na zaklad¢ toho, Zze samci zménili své chovani v reakci na tento
interaktivni playback, ktery zacal ptekryvat jejich vlastni zpévy (napt. Dabelsteen et al. 1996;
Mennill a Ratcliffe 2004; Naguib a Kipper 2006). Souvislost mezi agresivnim chovanim
a vlastni produkci zpévu s touto charakteristikou byla testovana pouze na nékolika malo
druzich, jako je naptiklad sykora konadra (Akcay et al. 2020). V tomto experimentu byla
nasledné prokazana jako negativni, jelikoz samci, u kterych byla zaznamendna zvysSena mira
prezpivavéani oponenta (playbacku), vykazovali méné agresivni chovani a naopak. Na zaklad¢
toho autofi téchto studii vyvraci to, ze by prezpivavani mohlo u sykor konader slouzit jako
agresivni signal (Akcay et al. 2020).

Negativni souvislost mezi piezpivavanim a agresivnim chovanim byla pozorovana i u
sykory Cernohlavé (Wilson et al. 2016) a stfizlika paskované¢ho (Vehrencamp et al. 2007).
Samci obou téchto druhti byli v pritbéhu experimentl vystaveni playbacku, ktery piehraval
jejich druhové zpévy. Samci, kteti svymi zpévy Castéji pfezpivavali playbackové nahravky, se
nachazeli ve vétsi vzdalenosti od tohoto simulovaného oponenta (Wilson et al. 2016), nebo se
od n¢j mnohem diive vzdalili (Vehrencamp et al. 2007). U sykor ¢ernohlavych navic po celou
dobu pokusu ptezpivavani neptresahlo svym vyskytem hranici ndhody. Autofi na zdkladé svych
zjisténi predpokladaji, ze by prezpivavani mohlo signalizovat Ustupovou reakci namisto
zvysené eskalace boje (Vehrencamp et al. 2007), nebo se domnivaji, ze toto chovani nenese
funkci signalu viibec a jeho vyskyt je mezi samci spiSe nechtény (Wilson et al. 2016).

DalSim druhem, u kterého byla zkoumaéna tato zpévni charakteristika ve spojitosti
s agresivnim chovanim, je stfizlik obecny (Yang et al. 2014). Samce v tomto pokusu vystavili
nckolika typim playbackovych stimull, které je zjevné vyprovokovaly, jelikoz samci pii
piehravani téchto nahravek vykazovali agresivni chovani tim, ze se vice pfiblizovali
k reproduktoru. To ale nesouviselo s intenzitou piezpivavani, které védci zaznamenali u téchto
samcl a jehoZ mira byla zarovei celkové vyrazné€ nizsi nez pii béZnych neagresivnich situacich.
Samci totiz zdmérn¢ zacinali produkovat své zpévy tésné po skonceni playbackového zpévu a
zamezovali tak vétSimu vyskytu piezpivavani z jejich strany (Yang et al. 2014).

Vyskyt prezpivavani byl pozorovan i u samct ¢ervenky obecné (Erithacus rubecula;
Brindley 1991) a pistce zlatého (Pachycephala pectoralis; van Dongen 2006). V obou

pokusech byl pouzit playback za ucelem provokace samcl. Samci Cervenky obecné

9



piezpivavali mnohem vice playbackové nahravky simulujici zpévy cizich samct nez ty, které
ptehravaly zpévy nékterého ze samcti ze sousedniho teritoria. Zaroven, ¢im blize se simulovany
oponent nachéazel u pozorovanych samct, tim se zvySovala intenzita, se kterou samci tohoto
oponenta prezpivavali. Stejné tak 1 u pistct zlatych se mira prezpivavani zvySovala spolecné se
snizujici se vzdalenosti mezi pozorovanymi samci a simulovanym oponentem. Jak vSak uvadi
Searcy a Beecher (2009) ve svém review, vysledky obou téchto studii mohou byt ponckud
zkreslené, jelikoz prezpivavani zde mohlo do urcité miry nastat jen jako vedlejsi efekt zvySené
rychlosti zpévu a v ptipadé studie od van Dongena (2006) bylo dokonce piezpivavani nizsi nez

by odpovidalo nahod¢.

Dé¢lka trvani zpévu

Nékteti pévci Casto pii agresivnich interakcich vykazuji zvySenou variabilitu v délce zpévu.
Pévci mohou trvani jednotlivych zpévii sami ovliviiovat a to naptiklad pfidanim ¢i odebranim
elementti (Capp a Searcy 1991) nebo slabik (Nelson a Poesel 2011; 2012; Osiejuk a Jakubowska
2017; obr. 3).
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Obrazek 3 — Spektrogram znazornujici upravené (zkracené a prodlouzené) zpévy samct
strnada zahradniho (Emberiza hortulana) a zaroven ptiklad toho, jak se mize projevovat u
pevcel variabilita v délce zpévu. Znazornény jsou pokazdé dva typy zpévu lisici se délkou

(N=normalni, S=kratké, L=dlouh¢) (ptevzato z Osiejuk a Jakubowska 2017).

Jednim z divodl, pro¢ pévei, zejména samci, meéni délku zpévu mize byt ten, ze
schopnost zpivat déle odrazi kvalitu samce a miiZe se tak stat dillezitym rozhodujicim faktorem

ovlivilujicim preference samice pii vybéru partnera a zaroven miize byt ukazatelem vyssi
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konkurenceschopnosti pii teritoridlnich interakcich (Bischoff et al. 2009). V tomto kontextu
vSak ma variabilita v délce zpévu 1 jinou dulezitou funkci. Je totiz n¢kterymi povazovana za
jeden z agresivnich signalti. Naptiklad Nelson a Poesel (2011) provadéli sva pozorovani na
samcich strnadce bélopasého (Zonotrichia leucophrys pugetensis) a peClivé zaznamenavali
jejich chovani v riznych situacich. Zjistili, ze v pfitomnosti ciziho samce zpivali mnohem kratsi
zpévy, pricemz jejich délka se snizila jeSté vyraznéji, paklize se samci nachédzeli v mensi
vzajemné vzdalenosti (méné nez 10 m), kde také nejéastéji dochazelo k utokam. Utok se dal
zaroven velmi dobie predvidat, jelikoz délka zpévu se zietelné snizila tésn¢ pied napadenim
druhého samce, zatimco se neménila, kdyz se samec od soupete vzdalil. U rakosnikt velkych
(Acrocephalus arundinaceus) sice eskalace nevygradovala v ptimy fyzicky stiet, ale samci
tohoto druhu téméf dvojnasobné snizili délku svych zpéva poté, co byli konfrontovani
simulovanym vetfelcem, ke kterému se zaroven okamzité zacali ptiblizovat, ¢imz vykazovali
agresivni chovani (Catchpole 1983).

Zména délky zpévu pii teritoridlnich interakcich byla zaznamenana naptiklad i u samcti
budnicka vétsiho (Phylloscopus trochilus, Jarvi et al. 1980) a papezika modrého (Passerina
caerulea; Lattin a Ritchison 2009). Zatimco vSak budnicci v tomto kontextu délku zpévu
zkracovali, zpévy papezikl byly u vydrazdénych samci del$si a dokonce se jeSté vice
prodluzovali, pokud se samci nachdzeli v men$i vzdalenosti, kde casto dochazelo
k pronésledovani daného oponenta a k titokiim. Podobné byl zkouman vliv narusSitele na zpévné
charakteristiky samct i u druhu stfizlika obecného, u kterého se vSak trvani zpévl nijak
vyznamné nezménilo v pribéhu experimentu (Yang et al. 2014).

Cela fada védcti se zamétovala na reakci samcti na prodlouzené i zkracené zpévy. Jejich
pohledy se vSak rozchazeji. Naptiklad Nelson a Poesel (2012) navézali na svoji pfedchozi studii
zroku 2011 a na stejném druhu, tedy na strnadcich zpévnych, provadéli dalsi vyzkum, ve
kterém samce vystavili playbackovym nahravkam, liSicim se v délce zpévu, ¢ehoz docilili tak,
ze um¢le odstranili nebo naopak ptidali slabiky do trylkové fraze. Zjistili, Ze samci prodluzovali
délku svych zpévil v reakcei na playback, ktery piehraval nahravku s postupné zkracujicimi se
zpévy. K playbacku s timto typem nahravky méli samci zaroveit mensi tendenci se priblizovat.
Velmi podobné chovani v reakci nahravky lisici se délkou zpévl vykazovali 1 samci rakosnikti
velkych (Catchpole 1983). Autofi obou téchto studii se, i na zdkladé ptedchozich zjisténi (viz
vyse), shoduji na tom, Ze zpévy s kratSim trvanim ptedstavuji pro samce vétSi hrozbu nez
dlouhé zpévy. V obou ptipadech vysvétluji toto chovani tak, Ze samci zvolili v rdmci

agonistického chovani radéji ustup pted playbackem, ktery pro né€ predstavoval vétsi nebezpeci.
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Ptestoze v principu velice podobné reagovali na riizné délky zpéva i1 samci strnada
zahradniho (Osiejuk a Jakubowska 2017), je toto chovani v tomto piipad¢ autory zdiivodnéno
jinak. Samci se bcéhem experimentu také vice zdrahali pfiblizit se k reproduktoru
piehravajicimu kratké zpévy a naopak pii prehravani dlouhych zpévl se nachazeli blize k
playbacku. V tomto piipad¢ autoii vysvétluji toto chovani tak, Ze samci vnimaji jako vétsi
hrozbu dlouhé zpévy a svym piiblizenim k reproduktoru vykazuji vétsi motivaci k boji (Osiejuk
a Jakubowska 2017).

Na delsi zpévy reagovali intenzivnéji napiiklad 1 papezici modii (Lattin a Ritchison

2009) a budnicci mensi (Phylloscopus collybita,; Linhart et al. 2012).

Rychlost zpévu

Dalsim chovanim, které bylo pozorovano u fady druhd pévci pfi teritoridlnich interakcich, je
zména rychlosti zpévu. Rychlost zpévu odrazi pocet jednotlivych zpévl zazpivanych v uréitém
case (Szymkowiak a Kuczynski 2017). Jednou z moznosti, jak zvysit rychlost zpévu je
naptiklad zkrdceni mezer mezi jednotlivymi zpévy (Yang et al. 2014) nebo mezi slabikami
(Linhart et al. 2013).

Studii zabyvajicich se touto charakteristikou ve zpévu je mnoho a velka ¢ast z nich se
shoduje na tom, Ze u urcitych druhii péveli funguje toto chovani jako agresivni signél, nebo Ze
alesponl hraje dlleZitou ulohu pii signalizaci béhem teritoridlnich stfetd. Piikladem takové
studie je vyzkum na budnicku lesnim (Phylloscopus sibilatrix), v némz autofti zjistili, ze samci
reaguji mnohem agresivnéji na upravené playbackové nahravky, které maji vétsi rychlost zpévu
nez na ty s nizkou ¢i stiedni rychlosti. Zaroveii tito samci reagovali na playback zménou jak
svych vokalnich projevi, tak 1 behavioralné, nebot’ v pribéhu piehravani nahravek zpivali
mnohem vice oproti obdobi pted nebo po jeho skonceni a rychlost zpévu korelovala s
agresivnim chovanim, které zahrnovalo naptiklad rychlejsi pfiblizovani se k reproduktoru, delsi
setrvani v jeho blizkosti, ¢ast&jsi pielety nad nim a dokonce i itoky. Ty byly ov§em podle autorti
nasledkem pfili§ dlouhé nahravky, proto neni pfima souvislost mezi rychlosti zpévu a
naslednym tutokem v tomto vyzkumu prokazatelna (Szymkowiak a Kuczynski 2017). Korelace
mezi agresivnim chovanim a zménou rychlosti zpévu byla pozorovana i u druhd, jako jsou
stiizlici paskovani (Vehrencamp et al. 2013), zvonohlici zahradni (Serinus serinus; Funghi et
al. 2015) a sykory cernohlavé (Baker et al. 2012). Samctim vSech zminénych druhii byly
poustény nahravky zpévu ciziho samce a v ptipadée sykor ¢ernohlavych byla v pokusech pouzita
1 uméla vycpanina, kterd simulovala vetielce. Samci stiizlika paskovaného (Vehrencamp et al.
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2013) po spusténi playbacku zvysili rychlost zpévu a zaroven piimo umérné k tomuto zvySeni
setrvavali v blizkosti reproduktoru, coz je u tohoto druhu povazovéano za projev agresivniho
chovani. Podobné tomu bylo i u zvonohlikt zahradnich (Funghi et al. 2015), ktefi agresivni
chovani vyjadrovali ptiblizovanim se k reproduktoru. U sykor ¢ernohlavych (Baker et al. 2012)
vygradovala eskalace agresivniho chovani dokonce v utok. Kromé toho, ze byl tento fyzicky
stiet tedy dobie predikovany vyssi rychlosti zpévu, bylo vypozorované i dal$i chovani
(produkce specifického typu volani), které nastalo po zvysené produkci zpévi a zaroven Casto
tésn¢ predchazelo utoku. Autofi této studie se proto shoduji na tom, ze zvySena rychlost zpévu
je u tohoto druhu prvotnim signalem agrese, ktery je vystiidan nékterym z nastupnych signalt,
po kterém jiz nasleduje utok. ZvySena rychlost zpévu jako signal prvniho stupné eskalace
konfliktu je diskutovana i u budnicka lesniho (Szymkowiak a Kuczynski 2017) a budnicka
mensiho (Linhart et al. 2013). V obou téchto studiich byli pozorovani samci vydrazdéni pomoci
playbacku. Neékteii ze samcii po spusténi nahrdvek ptestali zpivat. Tito samci projevovali
mnohem agresivnéj$i chovani, které zahrnovalo naptiklad ptiblizovani se blize k reproduktoru,
vice utoki nebo vice pieletl. Pro tuto skupinu samct bylo rovnéz typické, ze méli vyssi rychlost
spontanniho zpévu, kterd podle autort slouzi jako prvotni signél eskalace konfliktu, po kterém
nasleduje umlknuti, ¢imz samci vstupuji do vyssich trovni eskalace stfetu (Linhart et al. 2013;
Szymkowiak a Kuczynski 2017). Budnicci mensi, stejn¢ jako budnicci lesni, zpivali po dobu
playbacku mnohem vice nez pfed nim a po ném, ovSem s tim rozdilem, ze takto reagovali jen
na normalni a zrychlené nahravky, nikoliv zpomalené (Linhart et al. 2013).

U nékolika druhi sice nebylo pozorované agresivni chovani, ale byl u nich
vypozorovany narust rychlosti zpévu v reakci na simulovaného oponenta. Jsou jimi naptiklad
stfizlici obecni (Yang et al. 2014), strnadci moktadni (DuBois et al. 2009), nebo strnadci zpévni
(Searcy et al. 2000). Oproti tomu samci slavika obecného (Luscinia megarhynchos) rychlost
zpévu béhem konfrontace cizim samcem (playbackem) sniZovali, nebot podle autor vice
Pozdéji byl vSak u stejného druhu po konfrontaci samcti pomoci playbacku zaznamendn nartst
rychlosti zpévu. Ta se zvySovala piimo umérné se vzdalenosti od reproduktoru, ktery zpévy
vysilal (Sprau et al. 2010). Ve vSech piipadech byl reproduktor umistén na vnéjsi strané
teritoria.

Souvislost mezi agresivnim chovanim a zménou rychlosti zpévu nebyla prokazana
u strnadce zpévného, jelikoz tito samci méli stejnou rychlost zpévu, bez ohledu na to, zda po

vydrazdéni playbackem zautoc€ili na vycpaninu ¢i nikoliv (Searcy et al. 2006). U sykory
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konadry byla dokonce tato souvislost negativni, nebot’ k nejagresivnéj$im samct v této studii

se fadili ti, ktefi vyprodukovali nejméné zpévu ¢i nezpivali viibec (Akgay et al. 2020).

Tiché zpévy

Tiché zpévy jsou oproti klasickym zpévim hufe registrovatelné lidskym uchem na delsi
vzdalenost a to z toho divodu, ze maji niz§i amplitudu (obr. 4), coz zapficinuje jejich nizsi
hlasitost (Hof a Hazlett 2010) a jsou tedy vyuzivany pfedevS§im pti komunikaci na kratkou
vzdalenost (Akgay et al. 2011). Kromé rozdilné amplitudy se tiché zpévy mohou od normalnich

zpévi lisit 1 strukturou a vétSim rozsahem frekvencniho pasma (Templeton et al. 2012).
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Obrazek 4 — Ptiklad toho, jak mohou vypadat tiché zpévy (vpravo) v porovnani s normalnimi
zpevy (vlevo) u samcti strnada zahradniho (pfevzato z Jakubowska a Osiejuk 2018).

Amplituda (hlasitost) je na obrazku znazornéna intenzitou barvy.

Pévci na sebe pii produkei tichych zpévii Casto upozoriiuji vizualnim chovanim, které se mize
projevit napiiklad tfepotanim kiidly, mirné€ otevienym zobdkem nebo svéSenou hlavou (Xia et

al. 2013).

Searcy a Beecher (2009) ve svém review uvadi, ze ze vSech jimi uvedenych signalti maji
prave tiché zpévy nejblize k tomu, aby se daly povazovat za signdl agrese a to konkrétné u
druhti strnadce zpévného (Searcy et al. 2006) a strnadce mokiadniho (Ballentine et al. 2008).
Tyto dva druhy byly totiz v té dobé téméf jedinymi, u kterych byl po produkci signali

spolehlivé zaznamenan nasledny ptimy utok na oponenta. V obou téchto ptipadech ztvariovala
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oponenta uméld vycpanina, kterd byla odhalena nékolik minut po zacatku playbacku
prehravajici jejich druhové zpévy. Vysledky uvedené ve studii od Searcy et al. (2006)
podporuje i dalsi, o nékolik let starsi studie, kterd také pouzila jako zkoumany druh strnadce
zpévného. Samci, ktefi v tomto pokusu zautocili na vycpaninu, zpivali po odhaleni vycpaniny
mnohem vice tichych zpévii nez ti, ktefi neutocili (Akcay et al. 2011). Strnadci zp€vni zaroven
figurovali 1 v nékolika dalSich pokusech, ve kterych byli vystaveni dvéma typim
playbackovych nahravek lisicich se amplitudou. To umoznilo védcim posoudit, zda samci
rozliSuji mezi t€émito dvéma parametry. Pfestoze Anderson et al. (2007) nezaznamenali rozdil
v reakci samcl na nahravku s tichymi zpévy v porovnani s nahravkou s normalnimi zpévy,
o pét let pozdéji zopakovali svlij pokus na stejném druhu a vysledky byly velmi odlisné.
jeden ze dvou typt tichych zpévi, které se u strnadcti zpévnych bézné vyskytuji, coz vedlo
k neptfesnym vysledkiim. V nov¢jsi studii tentokrat zahrnuli do porovnavani i druhy typ tichych
zpévl. Samci se v priabéhu tohoto experimentu mnohem vice pfiblizovali ve chvili, kdy
playback ptehraval tiché zpévy (Anderson et al. 2012). Tyto vysledky podporuje i studie od
Templeton et al. (2012), ve které samci také reagovali agresivnéji na nahravky ptehravajici
tiché zpévy.

Strnadci zpévni a moktadni vSak nejsou jedinymi druhy, u kterych jsou tiché zpévy
provazany s agresivnim chovanim. Tato charakteristika zpévu byla popsana 1 u lesnacka
modrohibetého (Hof a Hazlett 2010), a o nékolik let pozdéji i u cetie hnédoboké (Cettia fortipes;
Xia et al. 2013). U obou téchto druhii rovnéZ spolehlivé predchéazel pfimému stfetu. Stejné tak
jako ve vySe zminovaném vyzkumu od Ballentine et al. (2008) se 1 autofi téchto publikaci
inspirovali vyzkumnymi metodami uvedenymi ve studii od Searcy et al. (2006), a proto i
pfi jejich pokusech bylo samciim obou druhii po nékolika minutdch od zacatku piehravani
nahravky jejich zpévli umoznéno zattocit na odhalenou vycpaninu. Samci cetie hnédoboké byli
navic v dals$i ¢asti pokusu vystaveni playbacku, ktery piehraval nejen klasické, ale 1 tiché zpevy.
Jejich odpovéd se v ramci téchto dvou stimull velmi liSila, nebot’ samci v reakci na tissi
nahravky stravili vice ¢asu v blizkosti reproduktoru a zarovent méli nizsi rychlost zpévu nez pfi
poslechu klasickych zpévi (Xia et al. 2013).

Tiché zpévy ale zfejmé nesignalizuji nebezpeci fyzického utoku u vSech druht.
Naptiklad vyzkum provadény Jakubowska a Osiejuk (2018) na strnadech zahradnich byl
navrzen tak, aby ovétoval, zda tiché zpévy spliluji vSechna tii kritéria agresivniho signalu podle
Searcy a Beecher (2009), pficemZ ani u jednoho z kritérii nebyly vysledky signifikantni.

Ptestoze samci byli uvedeni do agresivni situace za pomoci playbacku, zaddny ze samcti béhem
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celého pokusu nezautocil, a dokonce 1 tiché zpévy byly zaznamenany jen velmi ziidka. Nejenze
nevypovidaly nic o ndsledném chovani samcii, ale po odhaleni vycpaniny je samci zpivali jesté
mén¢. Samci zaroven ponckud neocekavané reagovali agresivnéji na playback ptehravajici
normalni zpévy nez na ten, ktery prehraval tiché zpévy. Autofi na zéklad¢ toho popiraji nazor,
ze by u strnadi zahradnich mély tiché zpévy funkci agresivniho signalu a misto toho navrhuji,

ze by je mohli vyuzivat k dohleddni konkrétniho jedince (Jakubowska a Osiejuk 2018).
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Diskuze a zavér

Charakteristiky zpévu pévctl, které vypovidaji o agresivni motivaci, jsou zjevné druhové
specifické a pravdépodobné neexistuje zadny univerzalni signal, nebot’ ze vSech, které jsem ve
své praci uvedla, ani jeden znich se neprojevil jako agresivni napti¢ vSemi druhy pévct,
u kterych byl zkouman. Pii posuzovani, zda dané charakteristika ve zpévu svéd¢i o budoucich
zémerech zautocit, jsem se Casto potykala s nedostatkem studii, které by zkoumaly vztah mezi
vyskytem dané charakteristiky ve zpévu a projevy agresivniho chovani. Naprosta vétSina studii,
kterymi jsem se zabyvala, zkouma vyhradné¢ vyskyt dané charakteristiky zpévu bchem
teritorialnich stfetl anebo reakci samctl na vysilani zpévl s danou charakteristikou. Samotné
tyto faktory v§ak nemusi vypovidat o budoucich imyslech samct zaatocit a tyto studie jsou pro
posouzeni agresivity signalu pouze voditkem, nikoli relevantnim podkladem.

Naptiklad prezpivavani bylo nékterymi povazovano za agresivni signdl a to jen na
zéklad¢ toho, ze samci rizné meénili své chovani poté, co byli vystaveni interaktivnimu
playbacku, ktery zamérné piekryval jejich zpévy, coz byla zdroven doneddvna nejcastéji
pouzivand metoda pii zkoumani této zpévné charakteristiky (napt. Dabelsteen et al. 1996;
Mennill a Ratcliffe 2004; Naguib a Kipper 2006). Vyrazn¢ mensi ¢ast dosavadnich studii vSak
zkoumala vztah mezi agresivnim chovéanim a vlastni produkci zpévii s touto charakteristikou,
ktery ani v jednom z ptipadi nebyl pozitivni (Vehrencamp et al. 2007; Yang et al. 2014; Wilson
et al. 2016; Akcay et al. 2020). Ze vSech studii, které jsem posuzovala, ani jedna nesveédci o
tom, Ze by piezpivavani mohlo spliovat ma kritéria signalu eskalace konfliktu. Searcy a
Beecher (2009) ve svém review dokonce podotykaji, Ze u zddného druhu, u kterého byla métena
mira pfezpivavani pii teritoridlnich interakcich, nebylo zpozorované piezpivavani Castéji, nez
by odpovidalo nahod¢ a naznacuji tim pochybnosti o pfezpivavani coby agonistickém signalu
jako takovém. Nov¢js$i studie dokonce poskytuji zdznamy o tom, Ze néktefi pévci pfii
teritoridlnich interakcich piezpivavaji oponenta jest¢ ménég, nez by odpovidalo ndhodé. Autofi
proto predpokladaji, Ze pfezpivavani nejen ze neni signalem eskalace konfliktu, ale samci se
prezpivavani zamérné vyhybaji, aby nebyl rusen jejich vlastni zpév (Yang et al. 2014; Wilson
et al. 2016).

Sledovani zmén v chovani v reakci na prehravani zpévi s danou charakteristikou bylo
velmi Casto uZivanym postupem i pii zkoumani variability v délce zpévu, nicméné z téchto
studii prameni nejednotnost v nazoru, jelikoz néktefi autofi na zakladeé reakce samcti povazuji
za signal eskalace konfliktu kratké zpévy (Catchpole 1983; Nelson a Poesel 2012) a nékteti
dlouh¢ zpevy (Osiejuk a Jakubowska 2017). Stejné tak bylo u riiznych druhii vypozorované jak
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zkraceni (Jarvi et al. 1980), tak 1 prodlouzeni (Lattin a Ritchison 2009) zpéva po vydrazdéni
playbackem. Naskyta se tedy mozné vysvétleni, Ze ob& varianty této charakteristiky zpévu
mohou slouzit u riznych druht jako signaly eskalace konfliktu. Zasadni poznatky piinasi
studie, které vypozorovaly vztah mezi zménou délky zpévu a agresivnim chovanim. Pfisly na
to, Zze samci rakosnikt velkych, ktefi vykazuji agresivnéjsi chovani, maji zaroven kratsi zpévy
(Catchpole 1983) a u strnadcti bélopasych dokonce kratké zpévy predikovaly utok (Nelson a
Poesel 2011). Na druhou stranu papezici modii délku svych zpévil pii agresivnich interakcich
prodluzovali a prodluzovani bylo népadnéjsi, pokud se samci nachéazeli ve vétsi vzajemné
blizkosti, kde ¢asto dochazelo k utokiim a k pronéasledovani oponenta (Lattin a Ritchison 2009).
Jako signal eskalace tedy lze u riznych druht, na zaklad¢ ustanovenych kritérii, povazovat jak
zkracené zpévy, tak i prodlouzené zpévy.

S malym mnozstvim dostatecné priikaznych studii se potykd i1 dalsi charakteristika
zpévu, kterou je stfidani typt zpévi. Existuje n¢kolik dokladl o tom, Ze se u samct vyskytla
tato charakteristika zpévu, pokud byli konfrontovani oponentem (Falls a d’Agincourt 1982;
Kramer et al. 1985; Simpson 1985; Horn a Falls 1991; Molles a Vehrencamp 1999; Searcy et
al. 2000; Ali a Anderson 2018). V téchto studiich vSak figurovaly ob¢ formy této charakteristiky
zpévu, tedy snizeni i zvySeni rychlosti stfidani typi zpévil, coZz mohlo byt nasledkem riznych
projevu agonistického chovani, které zahrnuje ustupové i agresivni reakce (Searcy a Beecher
2009). Zaroven studie, které se zabyvaly reakci samci na rizné formy této charakteristiky
zpévu, potvrdily zvySenou reakci jak na nahravky s CastéjSim stfidanim zpévi (Nielsen a
Vehrencamp 1995), tak i1 na nahravky s méné Castym stfidanim zpé&vi (Deoniziak a Osiejuk
2020). Je tedy mozné, ze u riznych druhti pévci funguji jako signaly eskalace konfliktu rtizné
formy této charakteristiky zpévu, tedy zvySeni i sniZzeni poCtu obmén mezi typy zpévil.
Jedinymi druhy, u kterych byla zaznamenana souvislost mezi vlastnim zpévem s touto
charakteristikou a agresivnim chovanim jsou vlhovci Cervenoktidli (Searcy a Yasukawa 1990),
vlhovci zapadni (Horn a Falls 1991) a sttizlici paskovani (Molles a Vehrencamp 1999). Vlhovci
cervenokiidli a stfizlici paskovani v souvislosti s agresivnim chovanim frekvenci ve stiidani
typl zpévl snizovali. Naopak vlhovci zapadni, pfi pronasledovani oponenta, frekvenci obmén
mezi typy zpévu zvysili. Obé formy tohoto signalu tak mohou byt ziejmé u riznych druht
signalem eskalace konfliktu.

Jako nejcCastéjsi prediktor utoku se ukazaly tiché zpévy. U ¢Ctyfech druhli bylo
zaznamenano, zZe tento signal spolehlivé predikuje ttok, z toho u tfi druhii byli tiché zpeévy
produkovany v poslednich fazich eskalace agrese (Searcy et al. 2006; Ballentine et al. 2008;
Hof a Hazlett 2010; Akgay et al. 2011; Xia et al. 2013). Ze vSech signall, které ve své praci
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uvadim, se tedy tiché zpévy osvédcCily jako upozornéni na ptichod fyzického stfetu u nejvice
druhti, nicméné pouze u strnadct zpévnych (Akgay et al. 2011) a cetie hnédoboké (Xia et al.
2013) bylo splnéno 1 kritérium kontextu, které ovétovalo, zda bylo v pribéhu experimentu
zaznamenano zvyseni produkce tohoto signdlu v reakci na podrdzdéni samcii simulovanym
vetfelcem. Proto pouze tyto dva druhy spliuji obé stanovena kritéria eskalace konfliktu.
Dulezitost tichych zpévii vyzdvihuji i dalsi autofi (Anderson et al. 2012; Templeton et al. 2012;
Xia et al. 2013). Jednim z mnoha vysvétleni, pro¢ pévci pfi blizkych teritoridlnich stietech
produkuji praveé tiché zpévy, mize byt jejich typicky postoj, ktery zaujimaji pii produkci
tichych zpévi (jen mirné otevieny zobdk a o¢i sméiujici dopfedu) a ktery zaroven pévce
pfipravuje na mozny budouci fyzicky stfet a snizuje riziko urazu (Searcy a Beecher 2011).

Z mnou shromazdénych studii je zjevné, Ze charakteristiky zpévu, o kterych se zminuji,
vypovidaji o rizné mife agresivity. Naptiklad zvySena rychlost zpévu ziejmé mize u nékterych
druht fungovat jako poc¢atecni signal eskalace stetu. U sykor ¢ernohlavych (Baker et al. 2012)
byla sice vyssi rychlost zpévu prediktor utoku, ale tento signal byl vystfidan ndstupnym
signalem, ktery ptredchazel tomuto stfetu. U jinych druhti byla zvySend rychlost zpévu
provazana s jinymi projevy agresivniho chovani, jako naptiklad ptiblizovani se k reproduktoru
(Funghi et al. 2015; Szymkowiak a Kuczyfiski 2017) ¢i setrvani v jeho blizkosti (Vehrencamp
et al. 2013). U téchto druhd, stejné tak, jako u sykory ¢ernohlavé (Baker et al. 2012), slouzi
zvysena rychlost zpévu jako signal eskalace konfliktu, soudé podle ustanovenych kritérii.
U samct budnicka menSiho a budnicka lesniho dochazelo Castéji k utoklim, pokud méli samci
vy$§i rychlost spontanniho zpévu, avSak pro tyto samce bylo zaroven typické, Ze tésné po
zacatku spusténi playbacku prestali zpivat uplné (Linhart et al. 2013; Szymkowiak a Kuczynski
2017). Z toho vyplyva, Ze stejné tak, jako zvySeni rychlosti zpévu, tak i sniZeni rychlosti ¢i
uplné umlknuti, slouZi u riznych druht jako signal eskalace agrese, coZ je v souladu s vysledky
dalsi studie, ve které bylo zaznamenédno agresivnéjsi chovani u samctl, ktefi nezpivali vibec,
nebo jen velmi malo (Akgay et al. 2020).

Dalsi charakteristika zpévu, kterd byla nékterymi pokladana za pocatecni signal agrese,
je opakovani zpévl po oponentovi. Tato hypotéza byla testovana u strnadci zpévnych, kteti
jsou zaroven nejcastéji studovanym druhem ve spojitosti s touto charakteristikou ptaciho zpévu
(Searcy et al. 2013; Akcay et al. 2013). Piekvapivé byla tato hypotéza potvrzena pouze u
zépadni populace tohoto druhu, kde bylo vytrvani v opakovani po oponentovi vystiidano
nastupnym chovanim, kterym bylo produkovani tichych zpévti, a oba tyto signaly predikovaly
utok. Pouze u dvou dalSich druhti byly zaznamenany projevy agresivniho chovéni v korelaci

s opakovanim zpévl po oponentovi, t€émito druhy jsou sykory konadry (Krebs et al. 1981) a
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sttizlici paskovani (Vehrencamp et al. 2007). U obou téchto druht, stejné jako u zépadni
populace strnadct zpévnych castéjsi opakovani zpeévii funguje jako signal eskalace konfliktu,
jelikoz u nich opakovani zpévli oponenta splituje stanovena kritéria signalu eskalace konfliktu.
Vzhledem k tomu, Ze ani u jednoho druhu nenastalo zvySeni v opakovani zpévu té€sné pred
utokem, je pravdépodobné, Ze se jedna o pocatecni signal eskalace konfliktu.

Ve své praci zminuji i nékolik méné Casto uzivanych charakteristik v pta¢im zpévu,
které sice byly produkovany pfi teritoridlnich stfetech, nicméné studii, které by se zabyvaly
témito charakteristikami je velmi malo, a proto je zminuji jen okrajové. Patii mezi n¢ stfidani
variant typt zpévi (Searcy et al. 2000; 2006), prezentovani velikosti repertoaru (Vehrencamp
et al. 2007), nebo opakovani repertoaru (Burt et al. 2001).

Cela tada chovani, ktera jsou povazovana za agresivni signaly, mohou nachazet dalsi
mozné uplatnéni. Naptiklad produkce dlouhych zpévi se ukdzala u nékterych samcii jako
ukazatel kvality. Samci sykory konadry, ktefi byli v raném v€ku vystaveni parazitim, zpivali
po vydrazdéni playbackem krat$i zpévy nez samci, kteti v prubéhu dospivani parazity neméli
(Bischoff et al. 2009). Autofi této studie dale naznacuji, ze délka zpévu samcti ma vliv i na
preference samic, jelikoz partnerky samct, kteti méli delsi zpévy, snéasely vétsi pocet vajec nez
partnerky samcti s kratSimi zpévy (Bischoff et al. 2009). Prodluzovani zpévi za ucelem
nalakani partnerky bylo zpozorovéano i u rakosnikii velkych (Catchpole 1983). Naopak
zkracovani zpévl v pritomnosti samice bylo zaznamenané u strnadct bélopasych a to v dobé
pted vylihnutim mlad’at (Nelson a Poesel 2011). Zkraceni délky zpévli melo, podle autord, vést
ke snizeni jejich napadnosti, Cemuz nasvédcuje 1 to, Ze samci v téchto situacich zpivali Casto
s mens$i hlasitosti (Nelson a Poesel 2011).

Vystaveni samct sykory konadry parazitim v raném véku zpiisobilo i to, Ze tito samci
pfezpivavali oponenta méné, nez ti, ktefi vyristali v prostfedi bez parazitii (Bischoff et al.
2009). Prezpivavani, stejné jako délka zpévu, tedy mizZe odraZet kvalitu samctl, cemuz
samice, pokud vice prezpivavali oponenta (Kunc et al. 2006). Pfezpivavani, a¢ se v mé praci
nejevi jako signal eskalace agrese, mize nachazet jiné funkéni uplatnéni. Podle nékterych
autori samci piezpivavaji oponenta, aby tim dali najevo svilj zdmér ustoupit (Vehrencamp et
al. 2007). Dale existuji spekulace o tom, ze samci toto chovani pouzivaji k zakryvani zpévl
cizich samct, aby tak jejich zpévy znehodnocovali (Hultsch a Todt 1982).

Kromé délky zpévu a piezpivavani oponenta mohou nést informaci o kvalit€ samce 1
jiné zpévné charakteristiky, které ve své praci uvadim. Naptiklad samci s vysokou rychlosti

zpévu byli ¢astéji upfednostiiovani samicemi (Dragéanoiu et al. 2002) a zarovei rychlost zpévu
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u nékterych druht mize korelovat s velikosti jedince (Szymkowiak a Kuczynski 2017).
V mnoha studiich byla rychlost zpévu méfena ve spojitosti s frekvencnim rozsahem.
Kombinace obou téchto parametri mtize slouzit jako dalsi ukazatel kvality pévct (Draganoiu
et al. 2002; DuBois et al. 2009). Bartsch et al. (2014) ve své studii zjistili, Ze na chovani samic
ma vliv 1 opakovani zpévi, jelikoz samice mély tendenci nachdzet se ve vétsi blizkosti samce,
jehoz zpévy byly piekryvany jinym samcem. Piezpivavani miize byt kromé agresivni
signalizace vyuzivano i k tomu, aby samci lépe odhadli jejich vzéjemnou vzdéalenost (Krebs et
al. 1981).

Samci mohou upoutavat pozornost samic i1 tim, ze Castéji méni typy zpévi, ¢imz
odhaluji velikost svého repertoaru (Baker et al. 1986). Tato studie na sykorach konadrach
dokazuje, Ze rozmanitost repertoaru je dulezitym faktorem urcujicim preference samic pii
vybéru partnera, coz je podpotfeno i dalsi studii, ve které samci vlhovci Cervenokiidlych
v pfitomnosti samice pouzivali mnohem vétsi pocet typl zpévil (Searcy a Yasukawa 1990).
Cast&jsim stiidanim typt zp&vi mohou samci i napomoct tomu, aby si udrZeli pozornost
ostatnich posluchacii (Falls a d’Agincourt 1982).

I tiché zpévy, které maji velmi vyznamnou roli pfi blizkych stfetech, se mohou
uplatiiovat i v jinych kontextech a to naptiklad pfi komunikaci se samici v obdobi ndmluv, jako
je tomu u druhu pénice hnédokiidlé (Balsby a Dabelsteen 2003). Drozdi japonsti (Turdus
cardis) svymi tichymi zpévy ohlaSuji piilet a odlet z hnizda, ve kterém se nachdzeji jeho
potomci ¢ekajici na potravu (Ishizuka 2009). Jak uz bylo feceno, tiché zpévy mohou byt
vyuzivany i k dohledani ciziho samce (Jakubowska a Osiejuk 2018).

Jak bylo zminéno vySe, signalizace eskalace agrese ve zpévu pévct je velice druhoveé
variabilni a neexistuje charakteristika zpévu, ktera by spliiovala obé ma kritéria agresivni
signalizace u vSech druhl pévci, na kterych byla zkoumana. Zaroven vSechny tyto signaly
mohou byt vyuZivany i jinym zplisobem neZ jen k signalizaci gradace konfliktu, coz poukazuje
na to, ze zpévné interakce mezi pévci jsou velice komplexni zalezZitosti. Z mé prace vyplyva,
ze jako signal eskalace agrese mohou u rtiznych druht slouzit tiché zpévy, snizena i zvySena
délka zpévu, sniZeni i zvySeni frekvence obmén mezi typy zpévl, sniZzena i zvysena rychlost
zpévu a opakovani zpévii po oponentovi. Naopak, pfezpivavani oponenta se jako signal

eskalace konfliktu v mé praci neprokézalo.
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