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Abstrakt

Agresivita, jez se vyskytuje pii obrané hnizdniho teritoria pied jedinci jiného
druhu, byva nazyvdna mezidruhovou teritorialitou a patfi k hlavnim faktorim
ovliviyjici souziti dvou blizce ptibuznych druhti. Mezidruhovou teritorialitu nejéastéji
pozorujeme v piipadé, kdy se aredly dvou dfive oddé€lenych druhi dostanou
do sekundarniho kontaktu (sympatrie). Piestoze je toto téma velmi oblibené u studii
zabyvajicich se ekologii a chovanim ptaki, existuje pomérné malo praci se zamétenim
na druhy, u kterych dochazi k hybridizaci a kopirovani zpévii.

Ve své praci se zabyvam systémem dvou blizce piibuznych druha pévcei -
slavikem obecnym (Luscinia megarhynchos) a slavikem tmavym (Luscinia luscinia).
Oba druhy se odd¢lily pred 1,8 mil. let, maji velmi podobny vzhled i ekologické naroky
a jejich aredly se prekryvaji v uzkém pasu tdhnoucim se naptic¢ sttedni Evropou. Bylo
zjisténo, ze v sympatrické oblasti dochazi k jejich vzajemnému kiiZzeni, mezidruhovému
kopirovani zpévu (u slavika tmavého se vyskytuji tzv. smiSeni zpévaci piejimajici Casti
zpévu z repertoaru slavika obecného) a k posunu morfologickych znakil (vyrazngjsi
u slavika obecného). Zaroven se tyto druhy mirné lisi télesnou velikosti (vEtsi u slavika
tmavého). VSechny tyto indicie naznacuji, ze mezi druhy dochézi k agresivnim stietim,
ve kterych by mohl vitézit slavik tmavy.

Cilem mé préce bylo zjistit, zda jsou druhy vii¢i sobg teritoridlni, ktery z nich je
otazek jsem vyuzil playbackové experimenty, které byly provedeny v terénu
v sympatrické zon€. Podatilo se mi potvrdit, Ze oba druhy jsou mezi sebou teritorialni.
Navzdory ptavodnim ptedstavam, ze slavik tmavy vitézi v mezidruhovych stietech,
z mych vysledki vychazi, Ze mira agresivity se mezi druhy v reakcich
na heterospecificky podnét nelisi, tudiz teritorialita by mohla byt symetricka. Zda se,
ze slavik tmavy neni tim dominantnim druhem (napi. vétSi télesnd velikost nemusi
znamenat dominanci), jak se pivodné¢ piedpokladalo. Déle jsem zjistil, Ze slavik obecny
reaguje agresivnéji na smiSeny zpév slavika tmavého nez na Cisty zpév tohoto druhu.
N¢éjaky adaptivni vyznam smiSené¢ho zpévu v interakcich mezi samci by mohl spocivat

v lepSim rozdé€leni prostoru mezi jedinci.



Abstract

Aggression between males of different species defending breeding territories
against each other is called interspecific teritoriality and it is one of the most important
factors affecting the species‘coexistence in birds. Interspecific territoriality most often
occurs when two previously separated closely related species come in to secondary
contact (sympatry). Although this topic is frequently studied, only a few studies focused
on this problem in species characterized by interspecific hybridization and copying
of songs.

In this thesis I focused on a system of two closely related passerines — Common
Nightingale (Luscinia megarhynchos) and Thrush Nightingale (Luscinia luscinia). Both
species had separated 1.8 million years ago, they have very similar morphology
and ecological requirements and their ranges overlap in a narrow belt across central
Europe. These species hybridize in this sympatric area, show ecological character
displacement (more pronounced in Common Nightingale) and Thrush Nightingale often
copies songs of Common Nightingale (Thrush Nightingale is thus called as ,,mixed
singer). Moreover, Thrush Nightingale has slightly larger body size than Common
Nightingale. The last three patterns indicate existence of aggressive conflicts between
the species, in which Thrush Nightingale may be a dominant species.

The aim of my study was to learn whether the nightingale species are territorial
towards each other, and which one is more aggressive during interspecific conflicts and
thus presumably more successful. To answer these questions, I used playback
experiments that were conducted in the field in the sympatric zone. I was able
to confirm that both species are territorial towards each other. Contrary to my initial
expectations, that the Thrush Nightingale wins in the interspecific conflicts, the results
showed that the aggression towards heterospecific stimulus does not differ among
species, and therefore the teritoriality could be symmetric. It seems that the Thrush
Nightingale is not the dominant species as initially anticipated according to its larger
body size. 1 also showed that Common Nightingale responds more aggressively
to the mixed song of Thrush Nightingale (i.e. the song that contains some parts
of the Common Nightignale song) that to the pure song of Thrush Nightingale (i.e. the
song that does not contain any parts of the Common Nightignale song). The results
suggest that the mixed singing of the Thrush Nightingale could be adaptive in the

interactions between males resulting in a better space distribution among individuals.



1 Uvod

Mezidruhova kompetice je jeden z nejdilezitéjSich ekologickych procest,
ktery vyrazn¢ ovliviiuje nejen charakter soucasného rozsifeni jednotlivych druha
(Gotelli a kol. 2010), nybrz i jejich evoluci (Cody 1985). Nastava v piipadé, kdy dva
druhy (¢i vice druhil) vyuzivaji ve stejném prostiedi stejné zdroje, jez jsou n¢jakym
zpusobem limitovany. V kone¢ném disledku mtze kompetice koncit dvéma zptisoby:
1) Niky soupett se nemohou dostatecn¢ odd¢lit (neumozni to napi. druhova plasticita,
tedy schopnost piizptsobit se jinym podminkdam, nebo samotné vlastnosti habitatu),
a tak dojde k tzv. kompeti¢nimu vylouceni jednoho druhu. 2) Dojde k diferenciaci nik,
kdy kazdy z druhii zacne vyuzivat ponékud jiné zdroje, coz umozni jejich dlouhodobou
koexistenci. Diferenciace nik je Casto spojena s tzv. posunem znakd, kdy se populace
vystavené kompetici s druhym druhem vyznacuji jinou morfologii nez populace
v oblastech, kde konkurent chybi, pficemz tento posun byva vyraznéjsi u kompeticné
slabsiho druhu (napt. Kirschel a kol. 2009). U ptaki se mezidruhova kompetice studuje
pomérné obtizn€. Mnoho ptibuznych druhti sdili spole¢né habitaty, jsou si podobné
morfologii i ekologii, a tak k odhaleni interakci mezi druhy je ¢asto nutné velmi detailni
pozorovani (lisi se napiiklad pouze ve velikosti hledané potravy nebo mistem jejiho
sbéru). K odhaleni mezidruhové kompetice je proto casto potieba pouzit riizné
experimentalni metody (Townsend a kol. 2010).

Na druhou stranu praveé u ptakt je mezidruhova kompetice velmi ¢asto spojena
s napadnymi agresivnimi stiety konkurujicich si jedincli, coz studium kompetice zase
do ur¢ité miry usnadnuje. Agresivni chovani slouzici k obrané hnizdniho teritoria
pted jedinci jiného druhu je nazyvana mezidruhovou teritorialitou (Orians & Willson
1964, Murray 1971). Mezidruhova teritorialita mtize byt tedy jednim z hlavnich faktort
ovlivitujici souziti dvou blizce pfibuznych druhli. NejcCastéji nastava v piipadé,
kdy se dva dfive oddélené druhy dostanou do sekundarniho kontaktu (napt. Sorjonen
1986a, Sedlacek a kol. 2004).

Mechanismy, které umoziuji koexistenci teritoridlnich ptibuznych druht ptaka
vyskytujicich se spole¢né (sympatrie) se stejnou potravni a hnizdni ekologii a vice
¢i mén¢ rozdilnymi habitatovymi preferencemi, byly a i v dne$ni dobé stale jsou velmi
oblibenym studovanym tématem (napt. Price 1991, Jankowski a kol. 2009, Pearce a kol.
2011, Laiolo 2012, Tietze a kol. 2012). Do sekundarniho kontaktu se mohou druhy
dostat 1 diky ¢innosti ¢loveéka (Sedlacek a kol. 2004, Kirschel a kol. 2009), castéjSim
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pfipadem je vSak vymizeni geografické bariéry mezi jejich aredly (naptiklad nasledkem
ustoupeni ledovce) a naslednému rozsiteni druhi z jejich refugii (napt. Sorjonen 1986a,
Saetre & Saether 2010).

Ptibuzné druhy mohou zit vsympatrii ve dvou zakladnich situacich.
Bud’ se jejich teritoria pitekryvaji, nebo nepiekryvaji. V ptipadé piekryvajicich se
teritorii jsou zdroje rozd€lené v ramci spoleéné vyuzivaného prostiedi a vyhovuji
tak biotopovym narokim obou druhii. K mezidruhovym stfetim zde nedochazi —
popsano napiiklad mezi sykorou cernohlavou (Poecile atricapillus) a horskou
(P. Gambeli; Hill & Lein 1988, 1989) nebo u ctyt druhG pénic (Sylvia spp.;
Martin & Thibault 1996). Ve druhém piipadé¢ piibuzné druhy spolu ptichdzeji
do kontaktu, ale jejich teritoria se neptekryvaji. Tato situace muZze nastat ve dvou
piipadech. Prvnim jsou rozdilné preference ve vybéru habitatu mezi ptaky, kde pfimé
interakce nejsou diilezité pro zalozeni teritorii (Murray 1981). Ptiklady jsou dva druhy
zelenackt (Vireo spp.), které se 1iSi v mikrohabitovém slozeni svych teritorii
(Hudman & Chandler 2002), nebo téméf absolutni habitatova separace mezi linduskou
lesni (Anthus trivialis) a lucni (A4.pratensis; Kumstatova a kol. 2004) nebo rehkem
domacim (Phoenicurus ochruros) a rehkem zahradnim (P. phoenicurus, Sedlacek a kol.
2004). Druhy ptipad nepiekryvajicich se teritorii mize byt zpisoben mezidruhovou
teritorialitou (Orians & Wilson 1964, Murrayl1981). V této situaci je vétSinou jeden
z druht dominantni a z pravidla i agresivngj$i a vétsi (napi. Robinson & Terborgh 1995,
Martin & Martin 2001, Forstmeier a kol. 2001). Mezidruhova teritorialita je pak ¢asto
asymetricka (napf. Pearson & Rohwer 2000, Owen-Ashley & Butler 2004). Dobrym
a zajimavym piikladem jsou budnicci  (Phylloscopus spp.; Price 1991,
Bourski & Forstmeier 2000, Forstmeier a kol. 2001) nebo sykory (¢eled” Paridae;
Sorensen 1997). V téchto pfipadech dochdzi u submisivnich druhtt k vyhybani
se mistim, kde jsou pfitomny druhy dominantni, v disledku ¢ehoz u konkurencné
slabsich druhli pozorujeme posun ve vybéru habitatu (jsou vyhnani z jejich optimalnich
podminek), a tak ¢asto dochazi k posunu znakii naptiklad u slavik v rozmérech zobaku
(Reifova a kol. 2011a) nebo ve zpévech, velikosti téla a velikosti zobaki u dvou
ptibuznych druhti africkych vousakl (Kirschel a kol. 2009).
je pouze dusledkem nespravného rozpoznavani mezidruhového soka, ktery cizi druh
povazuje za prislusnika vlastniho druhu (Murray 1971, 1981). Tato agresivita je vSak

velmi neadaptivni, jelikoz spoc¢iva ve vynaklddani energeticky ndrocné agrese vici
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sokovi predstavujicimu spiSe minimélni ¢i zadné riziko. Tato hypotéza je dnes
jiz zavrhovana mnoha nov¢jSimi studiemi (Prescott 1987, Catchpole & Leisler 1988,
Martin & Martin 2001, Jankowski a kol. 2009). Pti vzniku agresivity se uplatituje uceni
v situacich, kdy dochdzi k opakovanym setkani ptibuznych druhti (Catchpole 1978,
Sedlaek a kol. 2004). Adaptivni vyznam agresivity tak spo¢ivd ve vynakladani
energeticky narocené agrese pouze vuci konkurentovi, ktery predstavuje opravdové
riziko a kterého umi jasné rozpoznat. Platnost této hypotézy byla vicekrat prokazana
diky faktu, ze mezidruhova agresivita je mnohem cast€j$i na lokalitach, kde se oba
kompetujici druhy vyskytuji spoleéné (napt. Sedlacek a kol. 2004).

K oznaceni teritorii pfed konkurenty ptaci vyuzivaji nejcastéji zpév pirednaseny
v temperatni zon¢ vétSinou samci. Zpévem vSak zaroven tito samci prezentuji
své¢ kvality z divodu ldkani samic. Je proto povazovan za kliCovy parametr
v rozpoznavani druhti (Kroodsma & Byers 1991, Catchpole & Slater 2008). Divergence
ve zpé€vech mize byt tedy dulezitym krokem pfi speciaci blizce piibuznych druht
(Irwin & Price 1999), protoze pokud jsou dva druhy v sekundarnim kontaktu, nemuseji
byt jesté uplné geneticky oddélené (napt. Randler 2004, den Hartog a kol. 2007, Tietze
a kol. 2012) a mize mezi nimi dochazet k hybridizaci. Jelikoz je mezidruhové kiizeni
casto maladaptivni (Haldane 1922), dochazi k posilovani prekopulacnich reprodukéné
izola¢nich bariér, kam patii 1 asortativni parovani (Saetre & Saether 2010) podporované
praveé druhove specifickou vokalizaci (den Hartog a kol. 2007). Piesné rozpoznani mezi
ktizicimi se druhy je tedy vyhodné nejen kvili spravnému vybéru partnera, ale agresivni
odpovéd’ teritoridlniho samce vii€i konspecifickému nebo blizce ptibuznému druhu
muze byt adaptivni, protoze oba piedstavuji potencidlni riziko v podobé konkuren¢niho
mimoparového pareni (Irwin & Price 1999).

Na druhou stranu konvergence ve zpévech na mist¢ kontaktu dvou nedavno
oddélenych druhti je celkem béznym jevem (Qvarnstorm a kol. 2006, Secondi a kol.
2003, 2011) zfejmé diky tomu, Ze druhové specificky zpév se mladi jedinci uci (Haavie
a kol. 2004, Vokurkova a kol. 2013). Jde velmi pravdépodobné o maladaptivni jev
zpusobeny napft. t€snym sousedstvim teritorii obou druht. Je zjevné, ze pokud dochazi
k chybé v komunikaci pravé diky selhani v poznani druhové identity nebo neschopnosti
rozli§it mezi konspecifickym a heterospecifickym signdlem, muze to pfispivat
k hybridizaci mezi druhy (Grant & Grant 1992). Zajimavé jsou vSak piipady
asymetrického kopirovani zpéva napiiklad u slavika (Luscinia spp.; Sorjonen 1986a)

nebo lejskil (Ficedula spp; Saetre & Saether 2010). Tato nadpadnéd asymetrie provokuje
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k hledani alternativnich vysvétleni, kterd ovSem zatim zdstavaji v roviné spekulaci
(viz kap. 4.6).

Spontanni mezidruhova teritorialita se v pfirodnich podminkach sleduje
pomérné obtizn€, diky velmi Casté neptfehlednosti terénu a Casové velmi omezenému
obdobi, kdy dochézi ke stfetim mezi samci (napt. Sedlacek a kol. 2004 pozoroval
prirozené agonistické setkavani dvou druhi rehkt (Phoenicurus spp.), které doplnil
o pokusy). K porozuméni a odhaleni interakci mezi konkurujicimi si druhy se proto
dnes hojn¢ vyuzivaji tzv. playbackové experimenty (napf. Martin & Martin 2001,
Kumstatova a kol. 2004, Sedlacek a kol. 2004, Jankowski a kol. 2009, Tur¢okova a kol.
2011).

Pfestoze je mezidruhova teritorialita oblibenym tématem studii zabyvajicich
se ekologii a chovanim ptaki, pomérné malo praci se zamétuje na druhy, které byly
od sebe oddélené¢ v relativné neddvné dobé a stile u nich dochéazi k hybridizaci.
Jesté méné pak existuje studii, které by zkoumaly systémy, kde kromé kiizeni mezi nimi
dochazi 1 ke kopirovani zpévt od heterospecifickych sousedt a vzniku tzv. smiSenych
zpeévakl. Jednim z nemnoha piiklada je tieba prace studujici vznik hybrida diky silné
preferenci samic lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) pro heterospecifické samce
lejska cernohlavého (F. hypoleuca) diky jeho smisenému zpévu (Qvarnstérm a kol.
2006). Také byl studovan posun hybridni zény a konvergence mezi zpevy
u sedmihlaska hajniho (Hippolais icterina) a sedmihlaska Svitotivého (H. polyglotta;
Secondi a kol. 2003). Podobny, a pro tento ucel studia velmi vhodny, je systém dvou
blizce ptibuznych druht slavikli. Piestoze se o slaviky zajimalo v minulosti jiz nékolik
autorti, jsou dosavadni poznatky o mezidruhové teritorialit¢ v tomto piipadé velmi

strohé, a proto se stal tento systém predmétem mého vyzkumu.

1.1 Modelovy systém slaviki

Ve své diplomové praci se zabyvam mezidruhovou teritorialitou u dvou blizce
ptibuznych druht slavikl (obr. 1), slavika obecného (Luscinia megarhynchos) a slavika
tmavého (Luscinia luscinia). K odd€leni téchto dvou druhti doslo ziejmé pred 1,8 mil
let, pravdépodobné diky odlisné poloze jejich refugii béhem glaciald, a tedy geografické
izolaci jejich populaci. V dnesni dobé¢ se dostaly jejich aredly do sekundarniho kontaktu
(Sorjonen 1986a, Storchova a kol. 2010). Slavik obecny obyvd v hnizdni sezoné
jihozapad Evropy a slavik tmavy jeji severovychodni ¢ast (Svensson 2012). Ve stiedni

a vychodni Evropé€ se jejich aredly piekryvaji (obr. 2) v pomérné Gzkém pasu tdhnoucim
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se od severu Némecka ptes stiedni Polsko, vychodni Slovensko, Mad’arsko az k jihu
Rumunska (Sorjonen 1986a, Becker 1995). Podle starSich publikovanych zaznamut
se aredl slavika tmavého méni, rozsifuje se jithozdpadnim smérem, tim pddem se pomalu
posouva i zona spole¢ného vyskytu obou druhti (Sorjonen 1986a, Bednorz a kol. 2000).

Pfestoze jsou si oba druhy velmi morfologicky podobné a pii pozorovani
v ptirodé snadno zaménitelné (obr. 1), 1ze je spolehlivé rozpoznat pti odchytu diky
nekolika znakiim na ru¢nich letkach (podrobny popis viz napt. Hromadko a kol. 1992,
Becker 1995). Téz se mirné odliSuji zbarvenim (slavik tmavy mé jemné skvrny
na hrudi, slavik obecny ma vice rezavé zbarveny ocas) a télesnou velikosti (slavik
tmavy je vetsi: ma vyS$i hmotnost a vétsi délku kiidla). Rozdilny, avsak nikoliv
radikalné odlisny maji tyto druhy 1 zpév (Becker 1995, Cramp 2000, Svensson 2012,
Kverek a kol. 2008). V sympatrii byl zaznamenan ekologicky posun znaku tykajici se
relativni velikosti zobaku. Je asymetricky, a sice vice se méni (zvétSuje) zobak slaviku
obecnému, zatimco zobdk slavika tmavého ma v sympatrii i alopatrii v podstaté stale
stejnou relativni velikost (Reifova a kol. 2011a). S touto zménou zobdku by mohlo
souviset pozorovani Stadieho (1991), ktery zjistil jemné rozdily v potravnich strategiich
obou druhi v sympatrii.

Oba druhy jsou tazné a zimuji v riznych oblastech subsaharské Afriky (Cramp
2000), 1 kdyz existuji 1 mista, kde je lze najit pospolu (Pearson 1984, Jana Vokurkové —
ustni sdéleni). V hnizdni sezoné se oba druhy vyskytuji predevSim v nizinach,
kde zabiraji témér stejné habitaty. Na sledovanych plochach ve stfedni Evropé
si nejcastéji zakladaji teritoria v kfovinach podél vodnich tokid. Typicky habitat
je tvofen druhy dievin, jako jsou trnka obecnd (Prunus spinosa), sttemcha obecna
(Prunus padus) a predevSim vrba (Salix spp.). V tomto prostfedi se Casto vyskytuji
porosty koptiv (Urtica spp.), ve kterych si slavici staveji sva hnizda (Cramp 2000,
Vokurkovd 2011). Podle Sorjonena (1986a) se vybér hnizdnich habitatd u slavika
obecného v sympatrii méni oproti alopatrii — zatimco v alopatrii se vyskytuje blizko
vodnich tokil, v sympatrii se od nich vzdaluje a obyva i1 vice kopcovity a sussi terén,
v disledku ¢ehoz se zde ma habitatové oddélovat od slavika tmavého (Ranoszek 2001).
Na druhou stranu se jak slavik obecny, tak slavik tmavy vyskytuji i v alopatrii
na suchych stranich, v lesnich parcich, zahradach &i sadech (Stastny a kol. 2006,
Svensson 2012), takze zminény posun ve vybéru prostiedi a rozdéleni habitatovych nik

v sympatrii nemuseji byt obecné platné.

12



Obr. 1: Vzhled slavika obecného (Luscinia megarhynchos, vlevo) a slavika
tmavého (Luscinia luscinia, vpravo) u nichz byla sledovana mezidruhova teritorialita.

Autor fotografii: Radka Reifova.

vy
- L. megarhynchos 1

I svmpatrickd zdna

:| L. luscinia

Obr. 2: Rozsifeni slavika obecného (Luscinia megarhynchos, tmavé Seda)
a slavika tmavého (Luscinia luscinia, svétle Sedd) v Evropé a jejich kontaktni zéna

(Cerna), ptevzato a upraveno z Vokurkova 2011.
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Oba druhy v sympatrické zoné vykazuji silné asortativni parovani, ptresto zde
dochazi k obcasnému mezidruhovému kiizeni a vzniku zivotaschopnych F1 hybridl
(Reifova a kol. 2011b), kteti tvoti 3-5% slavikli v sympatrii (Becker 2007, Reifova
akol. 2011a). Prvni geneticky dolozeny hybrid byl chycen v roce 2007 na tizemi CR
(Kverek a kol. 2008). Ackoliv jde o lokalitu za hranici sympatrické zony, vyskyt
kfizencli zde muze byt dan absenci partnera stejného druhu pii ndhodném vyskytu
slavika tmavého v hnizdnim obdobi. Tito mezidruhovi hybridi maji sniZzenou fitness,
k niz z ¢asti prispivai velmi pravdépodobna sterilita samic (Reifova a kol. 2011b).
Tok genti mezi obéma druhy je mozny v obou smérech, ale introgrese probiha vice ve
sméru od slavika obecného do slavika tmavého (Storchova a kol. 2010). Téz byla
zjisSténa asymetrie v parovani smiSenych dvojic, a sice vice se paruje samice slavika
tmavého se samcem slavika obecného nez obracené (Vokurkova a kol. 2013).

Samci obou dvou druhti slavikii v hnizdnim obdobi zpivaji a obhajuji tak sva
teritoria (Sorjonen 1983,1986a), a to priblizné od poloviny dubna do poloviny Cervna.
Jako u mnoha druhti pévct 1 zpév slavikil se formuje socialnim ucenim, kde jako vzor
slouzi otcové nebo sousedi, a na rozdil od fady pévcli nemaji tento proces uceni
ukoncen (Hultsch & Todt 2008). Oba dva druhy maji jedny z nejvice komplexnich
zpévl mezi pévci. U slavika tmavého se uvadi pocet riznych typt zpévii mezi 40 a 50
(Griesmann & Naguib 2002, Vokurkova a kol. 2013), u slavika obecného tvoii repertoar
az 190 rtznych typt zpévu (Hultsch & Todt 1981, Kipper a kol. 2004). V misté
spole¢ného vyskytu obou druht dochdzi k asymetrické konvergenci ve zpévech. Slavik
tmavy zde velmi Casto zpiva jako tzv. smiSeny zpévak, ktery vklada do svého repertoaru
typy zpévu patiici slaviku obecnému (Sorjonen 1986a, Lille 1988, Becker 2007). Tento
smiSeny zpév se vyskytuje u relativné velké ¢asti slavikti tmavych Zijicich v sympatrii
(napt. podle Vokurkové a kol. 2013, bylo 7 z 9 analyzovanych jedincii uréeno jako
smiSeni zpévaci). Prestoze je dokdzano, ze i slavik obecny je schopny se naucit zpev
slavika tmavého (pokud je izolovan od pfislusnikii svého druhu a je tedy vystaven
pouze heterospecificky tutoriim — Stadie 1983), smiSeny zpév u n¢j v ptrirodé nebyl
zjisStén a byl pozorovan pouze v zajeti u jednoho z 200 studovanych jedinct (Lille
1988). O adaptivnim vyznamu smiSen¢ho zpévu se toho zatim pfili§ nevi. Jednim
z moznych vysvétleni by mohlo byt, Ze slavik tmavy mlze smiSenym zpévem silngji
pusobit na slavika obecného pfi obrané teritoria (popsano napi. u lejskit — Qvarnstéorm

a kol. 2006).
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1.2 Mezidruhova teritorialita u slaviku

V sekundarnim kontaktu mnou sledovanych dvou blizce ptibuznych druht
slavikii bude pravdépodobné dochdzet k mezidruhovym interakcim, diky jejich témét
stejnym narokim na prostiedi. Z vySe popsaného modelového systému slavikil 1ze

vypozorovat nasledujici indicie svéd¢ici o mozné existenci mezidruhové teritoriality

v sympatrii:

1. Zména preferenci habitatu u slavika obecného v sympatrii oproti alopatrii.
2. Sifeni arealu slavika tmavého smérem k arealu slavika obecného

a asymetricka introgrese gent slavika tmavého do genomu slavika obecného.
3. Ekologicky posun znakd v sympatrii, vyraznéj$i u slavika obecného.

4. Robustngjsi a vétsi télesna konstituce u slavika tmavého.

Vsechny tyto skute¢nosti napovidaji, ze k mezidruhové teritorialité mezi slaviky
v sympatrické zoné dochazi. Z vySe popsanych indicii také vyplyva, ze mezidruhova
teritorialita je asymetricka a preferuje slavika tmavého jako dominantni a vice agresivni
druh ve srovnani se slavikem obecnym. Tento poznatek pfinesla i prvni a dosud jedina
studie na téma mezidruhové teritoriality u slavika obecného a slavika tmavého
(Sorjonen 1986a). Tu lze povazovat za jakousi pilotni studii, kterd nam poskytuje cenné
informace, avSak obsahuje mnoho nedostatki, které vySe popsany zavér Cini ne zcela
vérohodnym. Jednd se o nasledujici problémy, které vesmés plynou z doby jejiho
vzniku.

1. Pouziti stale jedné stejné playbackové nahravky na vSechny pokusy.
Kroodsma a kol. (2001) zminuje ve své praci, Ze je nutné u playbackovych experimenti
opakovat jednotlivé nahravky co nejméné a nejlépe pouzit nahravku od jednoho samce
pouze jednou, a tak se vyhnout efektu pseudoreplikace.

2. Potadi pousténych playbackovych nahravek na reakci sledovaného jedince.
Sorjonen (1986a) sice zminuje, ze ackoliv pouzival stale stejnou standardni sequenci
playbackovych nahrdvek, kde jako prvni hral vzdy zpév slavika tmavého, nezjistil
zadny efekt (napf. habituaci), ktery by ovliviioval odpovéd’ sledovanych samct.
Dale pouzival velmi kratkou pauzu mezi playbacky (3 min). Nové studie vSak tento
design ukazuji jako nevhodny (napt. Petruskova a kol. 2008).

3. Sorjonen (1986a) pii svych experimentech nepouzival zadny model slavika,

ktery by piredstavoval vetfelce v teritoriu sledovaného samce. Pouziti modelu vettelce
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v bezprosttedni blizkosti reproduktoru vSak poskytuje jasny cil k pfipadnym fyzickym
utoktim (Cucco & Malacrane 1999, Petruskova a kol. 2008).

Témto metodickym problémlim se moje prace snazi vyhnout a vytyCuje si dale

popsané cile.
1.3 Cile prace

Cilem této prace bylo provedenim playbackovych experimentli na jedincich

obou druhii slavikii v oblasti jejich sympatrického vyskytu ovéfit nasledujici hypotézy:

1. druhy na sebe reaguji
— na zakladé¢ terénnich zkuSenosti mych spolupracovnikl i vyse
popsané studie Sorjonena (1986a) se zda zjevné, ze mezi slaviky
interakce existuji. Nicméné i tento na pohled trivialni fakt je nutné ovéfit

experimentem za pomoci novych poznatkt a technologii pfimo v terénu.

2. slavik tmavy reaguje agresivnéji na playback slavika obecného,
neZ reaguje slavik obecny na playback slavika tmavého
— tato hypotéza vyplyva z vyse uvedenych indicii, které poukazuji

na slavika tmavého jako na dominantni druh.

3. slavik obecny reaguje na smiSeny zpév slavika tmavého agresivnéji
neZ na Cisty zpév slavika tmavého

— jelikoz slavik tmavy Casto zpiva v sympatrii smiSeny zpév,

zatimco slavik obecny naopak nikdy, neni pfesné jasné, jakym zptisobem

by mél byt tento smiSeny zpév vyhodny.
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2 Metodika
2.1 Studované lokality

Vyzkum probihal v sympatrické zoné zajmovych druhi ve stfednim Polsku,
Vokurkové a kol. 2013). Lokality se nachédzi v nivach fek Prosny a Warty, konkrétné
v $irSim okoli obci Chocz, Zagoérow a Pyzdry (obr. 4). Ob¢ feky jsou v téchto mistech
neregulované, na jejich bfezich se vyskytuji stromy s prevladajicim topolem bilym
(Populus alba) a riznymi druhy vrb (Salix sp.). Casto se zde vyskytuji kefové porosty
zastoupené trnkou obecnou (Prunus spinosa), sttemchou obecnou (Prunus padus)
a predevsim opét vrbou (Salix sp.), které jsou Casto prostoupené vysokymi bylinami
(koptiva — Urtica sp., titina — Calamagrostis sp., rakos — Phragmites sp.). V tomto
biotopu (obr. 3) se nachazeji teritoria obou druhti slavika.

Vzijemny pomér pocetnosti studovanych druhi na sledovanych lokalitaich
v povodi feky Prosny byl podle zdznamii Skolitele v letech 2007 az 2009 zhruba 1:1.
Vsezoné¢ 2011 zde vSak silné¢ prevazoval slavik obecny, pravdépodobné vlivem
katastrofalniho sucha na severnim okraji afrického zimovisté slavika tmavého,
které zpiisobilo jeho extrémné opozdény navrat nebo piimo pokles hnizdni populace
(Tottrup a kol. 2012). Vletech 2012 a 2013 se pocty slavikii tmavych zvysily,
avSak stale zde zpivalo zhruba dvakrat vice slavikii obecnych. V povodi feky Warty

obecné silné prevazuje slavik tmavy a to i v dob& populac¢niho poklesu v roce 2011.

Obr. 3: Biehy feky Prosny s ukazkou typického biotopu, kde probihal vyzkum

mezidruhové teritoriality mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym, v pozadi obec

Chocz, autor forografie: Radka Reifova.
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Obr. 4: Studované lokality (vyznaceny zluté¢) v povodi fek Prosny (Sirsi okoli
obce Chocz) a Warty (okoli mést Pyzdry a Zagorow), kde probihal vyzkum
mezidruhové teritoriality mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym, a poloha
studovanych lokalit v celém uzemi Polska (mensi mapa v dolnim pravém rohu — rizové

oznaceni). Mapa byla vygenerovana pomoci programu Google Earth.

2.2 Playbackové experimenty

Béhem svého terénniho vyzkumu jsem studoval interakce mezi slaviky pomoci
tzv. playbackovych experiment. Tyto pokusy jsou zalozené na piehravani nahravek
zpévu sledovanym jedincim. Moje prace se zaméfuje na dva typy experimentd. Prvnim
bylo testovani mezidruhové agresivity mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym
v sezonach 2011, 2012 a 2013. Druhym pak bylo testovani reakce slavika obecného

na smiSeny zpév slavika tmavého provadéné pouze v sezoné 2012.
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2.2.1 Testovani mezidruhové agresivity mezi slavikem obecnym a slavikem
tmavym

V tomto typu pokusu jsem chtél odhalit reakce sledovanych jedincii
na konspecificky a predevSim na heterospecficky stimul. Pro vytvofeni nahravek
pro tento typ pokusu jsem potieboval Cisté zpévy obou druhti, proto musely byt pouzity
zdrojové nahravky z blizké alopatrie. Divodem je smiSeny zpév slavika tmavého
v sympatrii, kdy téméf vSichni jedinci prebiraji alesponn néjaké motivy od slavika
obecného, a tudiz nebylo mozné pouzit sympatricky zpév slavika tmavého bez rizika,
ze bude obsahovat zpév druhého druhu, coz by bylo v tomto experimentu nezadouci.
Jelikoz zadna zdrojova nahravka tak nepochdzela z lokalit, kde mlj vyzkum probihal,
nemohl zadny testovany samec znat zpév (z predeSlych sezon), ktery mu byl
prezentovan, a tak jsem se soucasn¢ vyhnul tzv. “sousedskému efektu*
(,,neighboreffect”), kdy na zpév sousedniho samce reaguji pévci méné nez na zpév
samce, ktery s nimi nesousedi (Stoddard a kol. 1990, Molles & Vehrencamp 2001).
Také jsem se vyhnul moznym mikrodialetktim vrdmci piibuznych jedinct,
které¢ by mohli ovlivnit odpovéd’ testovanych samcu (Dingle a kol. 2010). Testovani
reakce na kontrolni stimul nepifibuzného a nekonkurujiciho budnicka vétSiho
(Phylloscopus trochilus), ktery je na studijnich lokalitaich bézny, mélo poskytnout
dikaz, ze oba druhy slavikli reaguji pouze na sebe navzajem, nikoliv na ostatni pévce.
Jelikoz jsem predpokladal, Ze slavici nebudou jakkoli reagovat na kontrolni podnét,
nebyl ptivod nahravky budnicka vétSiho tak podstatny. Pro kontrolni playbackové

nahravky tak byly pouZity zpévy pofizené v Polsku (sledované lokality) i na izemi CR.
2.2.2 Testovani reakce slavika obecného na smiSeny zpév slavika tmavého

Tento typ experimentu mé¢l za cil porovnat reakce slavika obecného na smiSeny
a Cisty zpév slavika tmavého. Z tohoto divodu byla potieba pouzit jako zdrojové
nahravky slavika tmavého pofizené v sympatrii. Jelikoz slavik tmavy v misté
spole¢ného vyskytu prejiméd zpévy od slavika obecného v rizné mite, existuji
tak jedinci, ktefi zpivaji vice ¢i méné¢ smiSeny zpév. K ur€eni, zda je slavik tmavy
smiSenym zpévakem nebo zpiva Cisty zpév, resp. do jaké miry je jeho zpév smiSeny,
jsem pouzil poloautomaticky pocitacovy program, ktery byl vyvinuty v Berliné (autofi:
Silke Kipper a Michael Weiss). ZjednoduSené lze fici, Ze odhaleni miry smiSeného

zpévu u slavika tmavého spocivd v porovndni jednotlivych zpévli z nahravky
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s katalogem obsahujicim pies 400 ruznych typt zpévi slavika obecného. Tento
poloautomaticky program pracuje tak, ze nabizi nejvétsi shodu (pokud zde néjaka je)
zkoumaného typu zpévu slavika tmavého se zpévem slavika obecného v katalogu.
Na zaklad¢ tohoto srovnani lze rozhodnout, zda typ zpévu pochazejici z nahravky
slavika tmavého je opravdu typ zpévu piebrany z repertodru slavika obecného.
Podrobny popis celého postupu a detailni analyzu zpévi lze najit v praci Vokurkové
a kol. (2013). Pro mé ucely jsem tak ziskal téméf Cisté a hodn¢ smiSené zpévy slavika
tmavého. Vérohodnost tohoto roziazeni pomoci pocitatového programu byla néasledné
ovétena nezavislym subjektivnim hodnocenim sluchovou zkouskou, kterou provedl mij
Skolitel. VSechny zpévy urCené programem jako smisené, resp. Cisté, byly stejné
vyhodnoceny 1 sluchem S$kolitele. Lze tedy predpokladat, Ze mezi obéma skupinami

zpevi skutecné existoval vyrazny rozdil, ktery mohli vnimat 1 testovani jedinci slaviki.

2.3 Priprava playbackovych terénnich nahravek

Nahravky slavikli pro oba typy pokust byly pofizené v minulych letech
ostatnimi ¢leny tymu na sympatrickych 1 alopatrickych lokalitdch. Nahravky
pro kontrolni stimul budnit¢ka vétsiho byly pofizené natuzemi CR i studovanych
lokalitach v Polsku (pro bliz§i podrobnosti o piivodu nahravek a popis jednotlivych typi
experimentl viz piredchozi podkapitoly 2.2.1 a 2.2.2).

V bioakustickém programu Avisoft SASLab Pro verze 5.2 (Specht 2007) jsem
vzdy vybral a vycistil 2,5 min ¢ast nahraného zpévu, kterou jsem poté nakopiroval.
Vznikla tak hotova 5 minutova playbackovd nahravka, ktera byla ulozena
ve formatu ,,.wav*. U vSech vytvofenych playbackovych nahravek byla nastavena stejna
hladina hlasitosti.

Pro testovani mezidruhové agresivity mezi slavikem obecnym a slavikem
tmavym bylo ze zdrojovych (cca 20 min) nahravek od 5 riznych samct slavika
obecného vytvofeno 16 nahravek pro experimenty. Playbackové nahravky se zpévem
slavika tmavého byly vytvofeny ze zdrojovych (cca 20 min) nahrdvek od 6 riznych
samcl a celkem jich bylo vytvofeno 16. Jedna vytvofena playbackova nahravka hréla
maximalné ve tfech experimentech. Sousedici samci nebyli testovani stejnym typem
nahravky. Pro testovani reakce na kontrolni stimul nepfibuzného a nekonkurujiciho
budnicka vétsiho bylo vytvoieno celkem 5 playbackovych nahravek od 5 rGznych

samctl. Kazda playbackova nahravka byla pouzita maximalné tfikrat.
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Pro druhy typ pokusu, tedy testovani reakce slavika obecného na smiseny zpév
slavika tmavého bylo vytvoteno celkem 6 nahravek c¢istého zpévu slavika tmavého od 4
jedincti a 7 nahravek smiSené¢ho zpévu slavika tmavého také od 4 jedincl. VSechny
zdrojové nahravky meély délku cca 20 minut. Jedna vytvofend playbackova nahravka
byla pouzita maximalné ve dvou experimentech a opét byli sousedici slavici testovani
odlisnymi nahravkami.

Prestoze kazdd vytvoifena nahravka nepochézi od jiného samce, je kazda
jedinecna, protoze vybrana 2,5 minutova c¢ast se nikdy neopakuje v nahravce jiné. Timto
postupem jsem se snazil piiblizit idedlnimu designu, ktery popisuji napi. Kroodsma
a kol. (2001), a tak se vyhnout nezddoucimu efektu pseudoreplikace. Tento efekt
spoc¢iva v tom, Ze pro vSechny playbackové experimenty pouzivame stale jednu stejnou
nahravku, a tim padem dostdvame odpoveéd’ pouze na jeden typ nahravky (kterd muze

byt potizena naptiklad od slabého samce).

2.4 Nacasovani prace v terénu

Terénni vyzkum probihal ve tfech sezonach (2011 — 2013) vzdy na zacatku
hnizdniho obdobi v Case, kdy tésné po pfiletu zakladali samci své teritoria a tudiz
nejsilnéji reagovali na mozné vnitro 1 mezidruhové kompetitory (Nowicki a kol. 2002,
Petruskova a kol. 2008, Jankowski a kol. 2009). Tato doba je tedy nejlepsi na provadéni
playbackovych experimentii. Konkrétni terminy byly: 3.-17.5.2011, 6.-22.5.2012,
16.-19.5.2013. Nejprve byla na lokalit¢ zjiSténa poloha teritorii jednotlivych samci,
ktefi byli druhové determinovani podle zpévu. Presné ovefeni tohoto ureni za pomoci
znakil na rucnich letkach (napi. Becker 1995) probéhlo az po provedeni experimentu
kvtli tomu, aby nebyla odchycenim ovlivnéna jejich reakce na ndmi piedkladany stimul
(Linhart a kol. 2012). Odchyceni samci byli rovnéz okrouzkovani barevnymi krouzky,
aby nedoslo k opakovanému testovani jedinct. Experimenty byly provadény v rannich

(6:00-10:00) a vecernich (16:00-21:00) hodinéch.
2.5 Priibéh experimentu

Playbackové experimenty byly provadény za vhodnych povétrnostnich
podminek (bez desté a silného vétru) a probihaly vzdy ve dvou dnech. Prvni den byl
sledovany jedinec vystaven konspecifickému stimulu, druhy den heterospecifickému.
U dalsiho jedince stejného druhu bylo pofadi otoCeno (prvni heterospecificky, druhy

konspecificky stimul) a toto pofadi predkladanych stimulti bylo pravidelné stiidéno.
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Jelikoz byl kazdy stimul piehravan jiny den, ale ve stejnou denni dobu, vznikla zde
pauza 24 hodin. Timto designem jsem se vyhnul moznému zkresleni odpovédi
studované¢ho samce diky pousténi stimulti v pfili§ kratkém odstupu, naptf. s pauzou
fadoveé v minutach (Petruskova a kol. 2008, Turcokova a kol. 2011). Prestoze slavici
reaguji na stejny individualni zpév 1 po 8 hodindch (Bartsch a kol. 2012),
predpokladam, ze 24 hodinova pauza mezi riznymi playbacky je dostacujici k tomu,
abychom oba experimenty provedené na jednom jedinci mohli povazovat za navzajem
neovlivnéné. Nikdy nebyli ve stejny den testovani sousedni samci, kteii by diky malé
vzdélenosti mezi teritorii mohli byt ovlivnéni diive pousténymi stimuly (Bartsch a kol.
2012).

Samotny pribéh playbackového experimentu je schematicky znazornén
na obr. 6. Sklada se ze tii ¢asti. Prvni ¢asti je nahrani 5 minutového spontanniho zpévu
sledovaného slavika, které probéhlo vzdy tésné ptedtim, nez byl proveden pokus
(1 pfed umisténim reproduktoru a dalSiho vybaveni do teritoria). Tento zpév tedy nebyl
pokusem ovlivnén. Tento spontanni zpév byl nahran jak prvni, tak i druhy den, pokud
to situace dovolila, tedy pokud se dany slavik dostatecné kvalitné ozyval. Pokud
se druhy den neozyval dostate¢né dlouho a pofizeni 5 minutové nahravky by tak bylo
prilis ¢asoveé naroéné a mohlo by vyrazné prodlouzit provedeni dalsi ¢asti experimentu,
spontanni zpév jsem tento den jiz nenahraval a pro dal§i zpracovani dat byl pouzit
pouze spontanni zpév z prvniho dne (nepovedlo se nahrat pouze 4 spontanni zpévy
ze vSech 78 playbackovych experimenti).

Ihned po nahrani spontdnniho zpévu jsem nainstaloval reproduktor
Mipro MA-101, ktery byl vzdy umistén na zemi uvnitf teritoria v misté, kde testovany
jedinec pfedtim opakované zpival. Reproduktor smétfoval k obloze, aby se zvuk
s MP4 ptehravacem Emgeton X5 Cult, ve kterém byly ulozeny vSechny playbackové
nahravky. Prezentované nahradvky byly vzdy doplnény vycpaninami slavika obecného,
slavika tmavého nebo modelem budnicka vétsiho (v zévislosti na tom, jaky typ stimulu
byl piehrdavan — déle tyto vycpaniny a model nazyvam souhrnné atrapou), které
tak poskytovaly jasny cil pro pfipadné agresivni reakce (Cucco & Malacrane 1999,
Petruskova a kol. 2008). Atrapa byla umisténa z diivodl viditelnosti na dievéném bidle
piiblizn€¢ 1 m nad zemi.

Ve chvili, kdy jsem mél jasny dikaz, ze je nédS sledovany samec v teritoriu

pobliz atrapy a reproduktoru (zazpival nebo byl vidén), pteslo se k druhé ¢ésti. Druhou
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¢asti je prehrani 5 minutové playbackové nahravky zpévu slavika obecného ¢i tmavého
(resp. smiseného nebo kontrolniho zpévu - v zavislosti na typu experimentu,
viz kap. 2.2) za pfitomnosti atrapy pfislusného druhu. Béhem této hlavni ¢asti jsem
skryté cca 20m od atrapy a reproduktoru sledoval a zaznamenaval reakce sledovaného
samce (pro jejich popis viz kap. 2.6.1).

Treti Casti je opét 5 minutova faze, kdy playbackova nahravka prestala hrat,
ale atrapa je prezentovana stale na stejném misté. Béhem této posledni faze byly
zaznamenavany reakce sledovaného jedince opét stejnym zptisobem.

Veskery zéznam zpévu pozorovaného samce a namluveni pozorovanych
behaviordlnich reakci byly pofizeny pomoci nahravaciho zatizeni Marantz PMD660

a smérového mikrofonu Sennheiser ME67.

5 min 5 min 5 min

playbackova nahravka

nahrani spontanniho zpévu zaznam reakci pii playbacku

instalace reproduktoru a atrapy zaznam reakcei po playbacku

Obr. 6: Schéma designu playbackového experimentu za ucelem vyzkumu

mezidruhové teritoriality mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym.

2.6 Zpracovani terénnich dat

Celkem se mi podafilo shromézdit data od 15 slaviki obecnych a 15 slavika
tmavych pro testovani mezidruhové agresivity (tj. byl jim prezentovan jak
heterospecificky, tak konspecificky stimul), pficemz 4 slavikim obecnym
a 3 slavikim tmavym byl prezentovan kontrolni stimul (pozn. na kontolu nereagoval ani
jeden druh, proto jsem nepovazoval za nutné ji zahrnout u vSech sledovanych samci).
Pro testovani reakce na smiSeny zpcév slavika tmavého byla ziskdna data
od 9 slavikii obecnych. Tato data byla dale zpracovana dvéma doplitujicimi se pfistupy:
jeden se zamétuje na popis behaviordlnich reakcei, druhy na podrobnéjsi analyzu zpévu

nahraného pfed pokusem a béhem ného.
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2.6.1 Behavioralni reakce

Nahrany zaznam kazdého experimentu byl pfepsan do tabulky, v niz kazdy
fadek predstavoval jeden Casovy segment vénovany urcité Cinnosti, pfiCemz tento
segment byl pfesné vymezen podle ¢asu uplynulého od zacatku daného experimentu
(ukazka prepisu malé cCasti typického experimentu vypadala napt. takto: ,klovani
do atrapy - 1:20 az 1:25 min®, ,,zpév 0,5 m od atrapy - 1:25 az 2:40 min*, ,,dal$i klovani
do atrapy - 2:40 az 3:00 min* — viz obr. 7). Z tohoto piepisu veskerého zaznamenaného
chovani sledovanych samcti bylo odvozeno Sest zdkladnich kategorii behavioralnich
reakci (tab. 1). Cas, ktery dany jedinec vénoval chovani klasifikovanému kazdou
z kategorii, byl nésledné¢ vyjadien v procentech z doby trvani dané Césti pokusu
(tj. doba, po kterou hrala playbackova nahravka, resp. doba, po kterou byly reakce
zaznamenavany po skonceni playbackové nahravky, viz obr. 6). Tyto procentudlné
vyjadiené hodnoty jednotlivych kategorii reakci byly pouzity ke statistickému

zpracovani.

Obr.7: Utok samce slavika obecného na atrapu slavika tmavého b&hem

vyzkumu mezidruhové teritoriality mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym.
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kategorie popis chovani
nezéjem nereaguje na poustény stimul
zajem projevuje zajem o stimul, priblizil se k atrapé, proléza kifovinami v jeji blizkosti apod.
prelety prelétava kolem atrapy ze strany na stranu ve vzdalenosti vice nez 1 m
pobihani pobiha po zemi pod atrapou
nalety aktivné nalétava na atrapu, miji ji ve vzdalenosti mensi nez 1 m
utok primy fyzicky utok, sedi na atrapé, klove do ni

Tab. 1: Seznam typti odpovédi (zdkladnich kategorii behavioralnich reakci)
sledovanych jedincti na poustény stimul pouzitych do statistického hodnoceni a jejich
popis, které¢ byly pouzity pfi vyzkumu mezidruhové teritoriality mezi slavikem

obecnym a slavikem tmavym.

Krom¢ zakladnich kategorii reakci (viz tab. 1) byly pouzity v nasledném
statistickém srovnani dalsi nize popsané proménné, které jsou dopliujici nebo odvozené
z onéch zakladnich kategorii behavioralnich reakci prezentovanych v tab. 1:

Proménnd maximalni pribliZeni vyjadfuje nejbliz§i piiblizeni k atrapé
s presnosti na 0,5 m (pfi Utoku md maximalni ptiblizeni hodnotu 0 m).

Proménnd maximalni stupen agresivity reakce udava ke kazdému experimentu
Ciselnou hodnotu pro nejagresivnéjSi zaznamenanou kategorii reakce z tab. 1.
Povsimnéme si, ze se zde neobjevuje kategorie ,,pobihdni“, protoze nikdy nebyla
nejagresivnéj§i reakci. Nasledujici Ciselnd Skala stupniti agresivity reakci je tedy
0 =nezajem, 1 = zajem, 2 = pielety, 3 = nalety a 4 = titok.

Proménna celkovy podil behavioralnich reakei pfedstavuje celkové procento
casu vénované péti zakladnim kategoriim reakci, kdy sledovany jedinec na podnét
viditeln¢ reagoval (tab. 1), tj. soucet Casu veénovaného zdjmu, preletim, pobihani,
naletim a utokiim. Jedna se tedy o celkové procento z doby dané Casti experimentu,
kdy se sledovany samec o nas stimul jakymkoliv zpisobem zajimal (ze 100% jsou tedy
odectena procenta, kdy se o stimul nezajimal, tedy kategorie ,,nezéjem* z tab. 1).

Proménna celkovy podil agresivnich reakci zahrnuje soucet procent Casu

vénovanému dvéma nejagresivnéjSim kategoriim reakci — naletiim a utoktam.
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Také podil zpévu jsem pouzil jako jednu z proménnych. Vyjadiuje, kolik ¢asu

stravil sledovany jedinec zpévem béhem doby dané ¢asti pokusu.

Dale uvedené vysledky pro behaviordlni reakce (v kap.3) pochéazeji pouze
z Casti playbackového experimentu, kdy hrala playbackova nahravka (cca 5 min),
a to ze dvou divodi: 1) Témét vsichni testovani jedinci reagovali silnéji v dobé,
kdy hréla playbackova nahravka (tzv. druhd ¢ast experimentu - viz obr. 6), nez v dobé
poté (5Smin), kdy hrat prestala (tzv. tfeti ¢ast experimentu - viz obr. 6). 2) Vysledky
spoctené pro ob¢ ¢asti dohromady (10 min = doba kdy hréala playbackova nahravka
(5 min) + doba kdy nehrala, ale atrapa byla stile prezentovana (5min)) vychazeji

kvalitativn€ shodn¢ jako vysledky pouze pro druhou ¢ast.

2.6.2 Porovnani spontanniho zpévu se zpévem béhem pokusu

Obecné je dobie znamo, Ze pévci pouzivaji svij zpév nejen k lakani samic,
ale 1 k udrZeni teritoria (Catchpole & Slater 2008). Je tedy na misté se domnivat,
ze zpév zpivany béhem piimych agresivnich interakci se mize lisit oproti spontannimu
zpévu. Naptiklad Catchpole (1983) uvadi, Zze u rakosnikd (Acrocephalus spp.)
se typické agresivni chovani vici rivalskym samciim projevuje v produkci kratSich,
méné variabilnich a ¢asto opakujicich se zpévil, oproti béZnému spontannimu zpévu
napt. v kontextu lakani samic. Bylo tedy na misté se zajimat, zda i u slaviki se néjakym
zpusobem lisi spontanni zpév a zpév vyprovokovany mnou predklddanym stimulem.

Reakce obsazené ve zpévu kazdého jedince byly pro tcely dalsiho zpracovani
rozdéleny na dvé Casti. Prvni ¢asti bylo nahravéani spontanniho zpévu pied spusténim
playbacku, ktery trval cca 5 min (viz kap. 2.5). Druha ¢ast je nazyvana zpév béhem
pokusu. Tato cast nesleduje plvodni clenéni experimentu (tj. ¢ast, kdy hraje
playbackové nahravka, a ¢ast, kdy hrat prestala — viz kap. 2.5). Divodem je skutec¢nost,
ze mnozi samci po spuSténi playbackové nahravky reagovali na stimul v tichosti
(napft. prelety nebo pobihdnim), tudiz nebylo z hlediska zpévu co hodnotit. Proto jsem
u kazdého experimentu vybral 5 minutovou ¢ast od doby, kdy sledovany slavik zacal
kontinudln€ zpivat, a to bez ohledu na ptivodni ¢lenéni playbackového experimentu
(viz kap.2.5). Vobou 5 minutovych castech byla pro kazdého jedince spoctena
pramérna délka jednotlivych zpévii (pocitano v sekundach s presnosti na tisiciny

sekundy).
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Z naslednych analyz byli vyfazeni jedinci, ktefi béhem celého pokusu témér
nezpivali; zejména §lo o ty, ktefi byli natolik agresivni, ze znafnou Ccast celého
experimentu stravili klovanim do atrapy. Tito samci by zkreslovali nasledné statistické
vyhodnoceni, a proto byli vylou€eni. Pocty pouZitych jedincii jsou v testovani
mezidruhové agresivity — 10 slavikii obecnych a 12 slavikli tmavych. Pro vyhodnoceni
reakci na kontrolni playbackovou nahravku byla pouzita data pouze od 3 slaviki
obecnych a 3 slavikli tmavych. Pro testovani reakce na smiSenost byla pouzita data
od 8 slavikl obecnych.

Vsechny zpévy testovanych samcti, spontanni i béhem reakce na playback, byly

analyzovany v programu Avisoft SASLab Pro verze 5.2 (Specht 2007).

2.7 Statisticka analyza
2.7.1 Analyza hlavnich komponent

Analyza hlavnich komponent (PCA) slouzila k lepSimu zorientovani se
ve vztazich mezi jednotlivymi kategoriemi reakci. Méla tedy ukazat, které kategorie se
u testovanych jedinct vyskytuji najednou a které se naopak vylucuji. Vstupovali
do ni zaroven vSichni jedinci testovani pro vyzkum mezidruhové agresivity i vSichni
jedinci testovani pro vyzkum reakce slavika obecného na smiSeny zpév slavika
tmavého. Proménnymi pouzitymi do analyzy PCA byly vSechny hlavni kategorie reakci
kromé& nezajmu (viz tab. 1), které byly vyjadiené jako procenta Casu z doby,
po kterou pokus probihal, a kromé nich sem bylo zahrnuto procento ¢asu, které¢ kazdy
jedinec vénoval zpévu béhem pokusu. Pro PCA byla pouzita korelacni matice
netransformovanych proménnych a jejim vystupem byly navzajem nezéavislé ordinacni
osy. Polohy jednotlivych jedincii na prvnich dvou ordinac¢nich osach (PC1 a PC2) byly

pouzity pro dal$i analyzu.

2.7.2 Analyza behavioralnich reakci

V této analyze byly na strané vysvétlovanych proménnych pouzity vSechny
proménné popsané v kap. 2.6.1 a dale dvé proménné pochazejici z PCA, konkrétné PC1

a PC2 (viz kap. 2.7.1). Pro tyto proménné byly provedeny nasledujici statistické testy:

1. Srovnani reakci na heterospecificky vs. konspecificky podnét v ramci

kazdého druhu slavika provedené pomoci parového Wilcoxonova testu.
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2. Srovnani reakci na heterospecificky podnét mezi slavikem obecnym
a slavikem tmavym provedené pomoci neparového Wilcoxonova testu
(dfive znamého jako Mann-Whitney U test).

3. Srovnani reakci slavika obecného na Cisty vs. smiSeny zpév slavika tmavého

pomoci parového Wilcoxonova testu.

Statistickd analyza nebyla provadéna v piipadé reakci na kontrolni podnét,

protoze reakce byla ve 100 % ptipadl nulova, a testovani tudiz nemélo smysl.

2.7.3 Analyza spontanniho zpévu vs. zpévu béhem pokusu

Zde jako vysvétlovand proménnéd figurovala primérna délka zpévu (definici
viz kap. 2.6.2). Ta byla srovndvana mezi spontdnnim zpévem nahranym bezprosttedné
pted pokusem a zpévem b&hem pokusu (opét viz kap. 2.6.2 pro piesné vymezeni téchto
pojmi) vzdy parovym Wilcoxonovym testem. Tato srovnani byla provedena vzdy

zvlast pro:

1. slavika obecného vystaveného konspecifickému podnétu
slavika obecného vystaveného heterospecifickému podnétu
slavika tmavého vystaveného konspecifickému podnétu
slavika tmavého vystaveného heterospecifickému podnétu
slavika obecného vystaveného kontrolnimu podnétu
slavika tmavého vystaveného kontrolnimu podnétu

slavika obecného vystaveného smiSenému zpévu slavika tmavého

e A B

slavika obecného vystaveného Cistému zpévu slavika tmavého
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3 Vysledky

3.1 Analyza hlavnich komponent

Z analyzy vychazi rozdéleni jednotlivych kategorii behavioralnich reakci podle
prvnich dvou ordina¢nich os nésledovné: prvni osa (PC1) vysvétluje 32,63% variability
(eigenvalue = 1,96) a zobrazuje negativni korelaci mezi kategorii utok proti kategoriim
zdjem a zpév; druha osa (PC2) vysvétluje 24,23% variability (eigenvalue = 1,45)
a zobrazuje kategorie ptelety, pobihani a nalety ve stejném sméru (Obr. 8). Je ziejmé,
ze prvni osa dobte reflektuje vztah mezi nejméné agresivnimi reakcemi (zajem, zpev)
na jedné stran¢ a na stran¢ druhé nejvice agresivni reakci (itok) — jedinci, ktefi fyzicky
napadali konkurenta, se pfili§ nevénovali zpévu a mén¢ agresivnim reakcim a naopak.
Druhé osa pak ukazuje, Ze riiznym reakcim se stfedni mirou agresivity vénovali stejni

ptaci podobné¢ dlouhou dobu.

PCA

nalety |°°
ﬁl
pirelety
pobihani

&
™~

g 0,5
p
()
o

utok
Zpé\! //—o
10 : [ 0.0 0.5: 1.0:
. 1-0.1
zajem

PC1:32,63%

Obr. 8: Prvni dvé¢ ordina¢ni osy (PC1 a PC2) poskytnuté analyzou hlavnich
komponent (PCA) zobrazujici vzajemné vztahy péti kategorii behavioralnich reakci
a podilem zpévu béhem reakce ziskané pfi vyzkumu mezidruhové agresivity mezi

slavikem obecnym a slavikem tmavym.
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3.2 Testovani mezidruhové agresivity mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym
3.2.1 Behavioralni reakce

3.2.1.1 Vnitrodruhové srovnani

Srovnani odpovédi na konspecificky vs. heterospecificky stimul pomoci
parovych Wilcoxonovych testi mélo u studovanych druht ovéfit obecné platné
pravidlo, Ze ptaci reaguji nejsiln€ji na stimul svého vlastniho druhu nez na stimul cizi.
Vysledky ukazuji, Ze toto se potvrdilo pouze u slavika obecného. Ten reaguje na podnét
vlastniho druhu tak, ze se vice piiblizuje k atrapé (tab. 2). Mnohdy je toto ptiblizeni
rovno nule, jelikoz castéji fyzicky uto¢i na atrapu vlastniho druhu, resp. obecné
odpovida agresivnimi reakcemi castéji nez na podnét piibuzného druhu (tab. 2).
Také reakce se stfedni mirou agresivity reprezentovany druhou ordina¢ni osou (PC2),
tedy ptelety, pobihani a nalety, jsou Castéjsi ve srovnani se stimulem ptibuzného druhu
(tab. 2). Naopak odpovédi slavika tmavého se mezi obéma podnéty statisticky nelisi

v zadné srovnavané proménné (tab. 2).
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3.2.1.2 Mezidruhové srovnani

Porovnani mezi odpovédmi slavika obecného a slavika tmavého
na heterospecificky stimul mélo piispét k potvrzeni ¢i vyvraceni hypotézy tvrdici,
ze slavik tmavy je agresivnéjSim druhem nez slavik obecny. Z vysledkl prezentovanych
v tab. 3 je vidét, Ze druhy se mezi sebou u zddné reakce statisticky pritkazn€ nelisi
v mife odpovédi na heterospecificky stimul. Zminéna hypotéza se tedy nepotvrdila

a nelze tedy fici, Ze by slavik tmavy byl agresivnéjSim druhem nez slavik obecny.

LM (n=15) LL (n=15)
median (= SD) median (+ SD) W p

zajem (%) 90,03 (£ 17,11) 90,91 (£26,22) 109 0,901
pielety (%) 0,00 (= 1,41) 0,60 (+2,33) 69,5 0,066
pobihani (%) 0,00 (=1,82) 0,00 (1,060 99 0,362
nélety (%) 0,00 (£ 0,34) 0,00 (£0,61) 117,5 0,818
atok (%) 0,00 (=1,56) 0,00 (=0,08) 137 0,125
maximalni pibliZeni (m) 1,00 (£1,06) 0,50 (£12,70) 118 0,831

maximalni stupen agresiv. reakce* 2,00 (£ 1,23) 2,00 (£ 0,85) 124 0,633
celkovy podil behavio. reakei (%) 94,43 (£ 17,97) 94,74 (+27,03) 102 0,678
celkovy podil agresiv. reakei (%) 0,00 (x 1,77) 0,00 (= 0,61) 125 0,564

podil zp&vu (%) 2422 (£9,95) 3589 (£23,28) 90 0,361
PCI1 0,26 (£ 0,68) -0,65(x0,99) 148 0,149
PC2 0,66 (£0,99) -0,50 (=1,12) 86 0285

*reakce s nejvySSim stupném zjisténa beéhem pokusu; stupné odrazeji vzrlstajici
agresivitu odpovédi od nezajmu (stupeni 0) po utok (stupen 4)

Tab. 3: Srovnani jednotlivych kategorii reakci na heterospecificky podnét
mezi slavikem obecnym (LM) a slavikem tmavym (LL) pomoci neparovych
Wilcoxonovych testii. Podrobny popis jednotlivych reakci je uveden v kap. 2.6.1.

Zadny z testii neni statisticky priikazny.

3.2.2 Porovnani spontanniho zpévu se zpévem béhem pokusu

Srovnani primérnych délek jednotlivych zpévlli mezi C¢astmi spontdnni
(neovlivnény) zpév a zpév béhem pokusu (ovlivnény prezentovany stimulem) mélo

pomoci parového Wilcoxonova testu piispét k ovéteni hypotézy tykajici se zmén délek
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zpévu, naptiklad zkracovani v dusledku vyprovokovani pfitomnosti rivala, jak byva
nékdy u ptakd pozorovano (Jarvi a kol. 1980, Nelson & Poesel 2012), a tedy ukézat, zda
nektery z druht méni délku svého zpévu v disledku provokace konspecifickym
¢1 heterospecifickym stimulem. Z vysledkt statistickych testi a grafického zobrazeni
(obr. 9) je vidét, ze slavik tmavy zkracuje pramérnou délku zpévu béhem doby, kdy mu
je prezentovan konspecificky nebo heterospecificky stimul, oproti ¢asti, kdy zpiva
spontann¢ (konspecificky stimul — Wilcoxon signed rank test, V.= 71, p = 0,009;
heterospecificky stimul — Wilcoxon signed rank test, V = 66, p = 0,034). U slavika
obecného nebyla zaznamenand Z4dnd zména na oba typy stimulu
(konspecificky stimul — Wilcoxon signed rank test; V = 39, p = 0,275, heterospecificky
stimul — Wilcoxon signed rank test, V. = 39, p = 0,275). Hypotézu tvrdici,
ze druhy méni délku zpévu v reakci na podnét mozného rivala, tak potvrzuje pouze

vysledek u slavika tmavého.

konspecificky stimul heterospecificky stimul
N =12, p=0,009 N =10, p=0,034
5 Ol
N o o T
2 - o
) | =
-] | D
= °
E =+ ]
't 5 . b
© o
o T T = T T
spontanni zpév béhem spontanni zpév béhem
Zpév pokusu Zpév pokusu

Obr. 9: Porovnani spontanniho zpévu se zpévem bchem pokus u slavika
tmavého na konspecificky (vlevo) a heterospecificky stimul — krabicové grafy

(zobrazeny mediany, kvartily a rozpéti hodnot).
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3.2.3 Reakce na kontrolni stimul

Zadny ze 7 testovanych jedinct (4 slavici obecni a 3 slavici tmavi) nevykazoval
viditelnou reakci na kontrolni podnét predstavovany budnickem  vétSim
(Phylloscopus trochilus). Vzhledem k nepfitomnosti variability v datech tedy nemélo
smysl tento fakt ovéfovat statistickym testem. Statisticky test vSak mél smysl
pro srovnani spontanniho (neovlivnéného) zpévu a zpévu béhem pokusu (ovlivnéného
prezentovanym stimulem) pomoci parového Wilcoxonova testu. Vysledky ukazuji,
ze ke zkracovani zpévl vlivem kontrolniho stimulu u zadného z obou druht slavika
nedochazi: slavik obecny: Wilcoxon signed rank test, V = 6, p = 0,25; slavik tmavy:
Wilcoxon signed rank test, V=6, p = 0,25.

Ukazalo se tedy, Ze na rozdil od vyraznych reakci obou druht slavika
na konspecifické 1 heterospecifické stimuly pfedstavované slavikem obecnym,
resp. tmavym, k reakci na jiny ptac¢i druh pfitomny na studijnich plochach u nich
nedochézi. Tento vysledek tak potvrzuje platnost hypotézy, ze slavici jsou viici sobé
mezidruhové agresivni, ale ze agresivitu nevykazuji vic¢i druhu, ktery pro né

nepfedstavuje konkurenta.

3.3. Testovani reakce slavika obecného na smiSeny zpév slavika tmavého
3.3.1 Behavioralni reakce

Porovnani odpovédi slavika obecného na Cisty a smiSeny zpév slavika tmavého
mélo pfispét k potvrzeni ¢i vyvraceni hypotézy tvrdici, Ze slavik obecny bude reagovat
siln€ji na smiSeny zpév slavika tmavého nez na Cisty zpév tohoto druhu. Vysledky
parovych testl (tab. 4) tuto hypotézu podporuji. Slavik obecny reaguje na smiseny zpev
slavika tmavého CastéjSimi pielety, vice se piiblizuje k atrapé a odpovida na stimul vice
agresivnimi reakcemi neZ na Cisty zpev slavika tmavého (tab. 4). Také reakce se stfedni
mirou agresivity prezentované druhou ordinacni osou (PC2) jsou ¢astéj$i pii prehravani

smiSen¢ho zpévu ve srovnani s Cistym zpévem (tab. 4).
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cis LL smi LL
median (= SD) median (+ SD) V p
zéajem (%) 84,11 (£ 13,16) 81,82 (+13,49) 23 1,000
prelety (%) 0,74 (= 0,87) 2,67 (£1,99) 3 0,042
pobihani (%) 0,00 (£ 0,00) 0,00 (£ 0,22) 0 1,000
nalety (%) 0,00 (£ 0,00) 0,00 (+0,57) 0 0,371
utok (%) 0,00 (£ 0,00) 0,00 (% 3,83) 0 1,000
maximalni pfiblizeni (m) 1,50 (= 9,05) 1,00 (= 1,80) 26,5 0,042
maximalni stupen agresiv. reakce* 2,00 (£ 0,53) 2,00 (£ 0,87) 0 0,026
celkovy podil behavio. reakei (%) 84,11 (= 13,57) 91,33 (+14,54) 18 0,652
celkovy podil agresiv. reakei (%) 0,00 (£ 0,00) 0,00 (+ 3,83) 0 0,181
podil zpév (%) 25,65 (£10,70) 31,49 (+13,32) 18 0,652
PCl1 -0,19 (£ 0,66) -0,19 (+ 0,84) 27 0,652
PC2 -0,73 (£ 0,24) -0,15 (£ 0,99) 4 0,027

*reakce s nejvysSim stupném zjisténa béhem pokusu; stupné odrazeji vzrustajici
agresivitu odpovédi od nezdjmu (stupen 0) po utok (stupen 4)

Tab. 4: Srovnani jednotlivych kategorii reakci slavika obecného na Cisty
(cis LL) vs. smiSeny (smi LL) zpév slavika tmavého pomoci parovych Wilcoxonovych
testdl. Podrobny popis jednotlivych reakei je uveden v kap. 2.6.1. Statisticky priikkazné

vysledky jsou zobrazeny tucné.

3.3.2 Porovnani spontanniho zpévu se zpévem béhem pokusu

Srovnani pramérnych délek jednotlivych zpévli mezi C¢astmi spontdnni
(neovlivnény) zpeév a zpév béhem pokusu (ovlivnény prezentovanym stimulem) mélo
ukézat, zda slavik obecny méni svlij zpév pti provokaci ¢istym nebo smiSenym zpévem
slavika tmavého. Z vysledkii statistickych testl je vidét, Ze se zpévy obou Casti
p = 0,547; smiSeny zpév slavika tmavého — Wilcoxon signed rank test, V = 18,

p = 1,000.
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4 Diskuze

Vysledky ukdazaly, ze sledované druhy slavikli na sebe reaguji a existuje mezi
nimi mezidruhova teritorialita. Reakce slavika obecného na kospecificky podnét jsou
vyrazné agresivnéjsi ve srovnani s heterospecifickym podnétem — vice Gtoc¢i na atrapu
vlastniho druhu neZz na atrapu slavika tmavého. Naopak slavik tmavy neodpovida vSemi
kategoriemi reakci na konspecificky podnét vice nez na heterospecificky. Studované
druhy slaviki se v odpovédi na heterospecificky podnét navzajem nelisi, tudiz jejich
mezidruhova teritorialita by mohla byt symetricka. U slavika tmavého se zjistilo,
ze v reakci na oba podnéty zkracuje zpévy béhem pokusu oproti spontannimu zpévu,
zatimco u slavika obecného se délka zpévu neméni. Slavik obecny reaguje na smiSeny

zpév slavika tmavého silnéji v porovnani se zpévem ¢istym.
4.1 Reakce na kontrolni stimul

Pti pozorovani behavioralnich reakci béhem playbackového experimentu bylo
zjevné, ze samci na predkladany kontrolni stimul neragovali. Tuto ,,nereakci® povazuji
za dostate¢ny dikaz a bylo tedy na misté¢ se domnivat, Ze se ve zpévech zadna odpoveéd
neobjevi. Pfesto jsem provedl porovnani spontanniho zpévu se zpévem behem pokusu
(kap. 3.2.3). Ani jeden druh slavika na kontrolni playback nereaguje (nezkracuje
pramérnou délku zpévu). Piestoze tento vysledek podporuje to, Ze slavici reaguji pouze
na sebe navzdjem a ne na ostatni druhy pévcl, neni jeho vyznam piili§ velky.
Za prvé stejné nezkracovani zpévl bylo pozorovano i u slavika obecného v reakci
na heterospecificky i1 konspecificky podnét. Za druhé byla pouzita data pouze
od 3 slavikli obecnych a od 3 slavikii tmavych, tudiz vysledek statistického testu
nema velkou vypovidajici hodnotu.

Reakce na kontrolu je vSak ve vyrazném protikladu k reakcim na podnét slavika
(at uz se jedna o heterospecificky nebo konspecificky druh), coz znamena, Ze slavici
jsou vuci sobé teritoridlni. Tato ,,nulova™ agresivni reakce na kontrolni stimul vysla
1 Sorjonenovi (1986a), ktery se zabyval stejnymi druhy slavikl, i v pfipadech jinych
systému pévcu (napi. Sedlacek a kol. 2004, Turéokova a kol. 2011).

4.2 Vnitrodruhové srovnani reakci na konspecificky vs. heterospecificky podnét

Slavik obecny reaguje silngji (pfedevSim agresivnimi typy reakci) na stimul
konspecificky, tedy na stimul tvofeny jeho vlastnim druhem. Tento zavér neni nikterak
pirekvapujici, ba naopak. Sila reakce na stimul wvzristd s jeho podobnosti
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konspecifickému stimulu, tudiz reakce na podnét vlastniho druhu se ocekava jako
nejsilngj$i (Patten a kol. 2004, Derryberry 2007), protoze u teritoridlnich druhd je
povazovan konspecificky rival za nejvétsi hrozbu (extraparové pareni, prebrani teritoria,
atp.), a mnoho praci zabyvajici se playbackovymi experimenty toto potvrzuji
(napt. Baker 1991, de Kort a kol. 2002, den Hartog a kol. 2007). V souladu s touto
myslenkou je tedy zajimavé, ze slavik tmavy odpovidé bez rozdilu na oba typy stimuld,
tedy na konspecificky i heterospecificky. Nejvice pravdépodobné vysvétleni se nachazi
ve smiseném zpévu. Slavik tmavy Casto zpiva kromé svého vlastniho zpévu i zpévy
pitebrané z repertodaru slavika obecného. Mulze tak v podstaté povazovat
heterospecificky zpév slavika obecného také za svij vlastni a tudiz na néj reagovat
se stejnou intenzitou jako na zpév konspecificky. Jinymi slovy, slavik tmavy si nemtze
dovolit ignorovat zpév slavika obecného, protoze by se mohlo jednat o slavika tmavého

zpivajici smiSeny zpév.
4.3 Mezidruhové srovnani reakci na heterospecificky podnét

Zajimavé zjisténi piinaSi vysledek mezidruhového srovnani, kde se slavik
obecny a tmavy v odpovédi na heterospecificky podnét mezi sebou statisticky prikazné
nelis§i. To je ovSem v rozporu s puvodnimi piedpoklady, které preferovaly slavika
tmavého jako agresivnéjSi druh — mensi télesna velikost slavika obecného (Cramp
2000); caste¢ny posun habitatu slavika obecného v sympatrii (Sorjonen 1986a); posun
sympatrické zony smérem k aredlu rozsiteni slavika obecného (Bednorz a kol. 2000);
zména rozmeért zobaku u slavika obecného v sympatrii (Reifova a kol. 2011a). Tyto
poznatky vSak nemuseji mit vitbec vztah k asymetrii teritoriality mezi druhy a mohou
byt zplisobeny fadou jinych faktord, tudiz indicie z nich vyplyvajici mohou byt zcestné.

M¢ vysledky jsou téz v rozporu se studii Sorjonena (1986a), ktery pomoci
playbackovych experimentii ukazuje, ze slavik tmavy reaguje na heterospecificky
podnét siln€ji nez slavik obecny (v mych vysledcich nejsou rozdily mezi druhy
v odpovédi na heterospecificky podnét patrné — tab. 3). Jak uz jsem v vodu uvedl,
Sorjonenova prace méa né€kolik nedostatkli — stdle stejnd nahrdvka, kratka pauza
mezi stimuly, stale stejné potadi mezi stimuly a nepouzivani atrapy (podrobnosti viz
kap. 1.2). Sorjonen (1986a) tedy pii playbackovych experimentech poustél vSem
sledovanym slavikim vzdy jako prvni nahravku slavika tmavého a nasledné za tii
minuty pustil nahravku slavika obecného. To ov§em znamen4, Ze slaviku tmavému byla

prezentovana vzdy jako prvni konspecificka playbackova nahrdvka a heterospecificka
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byla vzdy az nasledujici (zatimco u slavika obecného je to piesné naopak).
Prestoze Sorjonen pise, Zze pouzivanim stale stejného potadi playbackovych nahravek
nezjistil zadny efekt (napt. habituaci), je zjevné, Ze pravé toto poradi zde muze hrat
vyznamnou roli. JelikoZ je slaviku tmavému vzdy jako prvni prezentovan konspecificky
stimul, bude jeho odpovéd po 3 minutach na dalSi (heterospecificky stimul)
vyprovokovana pravé tim predchozim konspecifickym. U slavika obecného se tento jev
neprojevil, protoze konspecificky stimul mu byl pfehran vzdy az jako druhy,
tudiz odpovéd na prvni heterospecificky podnét neméla byt ¢im ovlin€na.
Toto pouzivani stale stejného poradi a kratké apuzy mezi stimuly je tedy
pravdépodobné pficinou toho, Ze v Sorjonenové (1986a) vysledcich vychazi slavik
tmavy jako agresivnéjsi druh v reakci na heterospecificky stimul. Problematiku potadi
predkladanych po sobé jdoucich stimula v kratké Casové dob¢ a jejich stiidani popisuji
napiiklad Petruskovd a kol. (2008) nebo Turcokova a kol. (2011), které zjistily,
ze potadi pousténych playbyckt hraje vyznamnu roli v odpovédich sledovanych samct.
Jak jiz jsem v metodice popsal (kap. 2.5), ma prace se tomuto problému vyhyba
pouzitim dlouhé pauzy (24 hodin) mezi stimuly. Zavér z vysledkit moji diplomové
prace je tedy odlisSny od piedpokladdanych zavérd a tak nahrdvd myslence,
ze mezidruhova teritorialita by mohla byt symetricka.

Pokud dame dohromady fakt, Ze mezidruhova teritorialita byva naopak velmi
Casto asymetricka (napf. Pearson & Rohwer 2000, Owen-Ashley & Butler 2004)
a ze veétsi druhy byvaji zpravidla 1 t€émi agresivnéjSimi a zaroven dominantnéjSimi
(napf. Robinson & Terborgh 1995, Martin & Martin 2001, Forstmeier a kol. 2001),
spolu s faktem, ze ve vysledcich mé prace se slavik obecny a tmavy nelisi v agresivnich
odpovédich na heterospecificky stimul, tak se mizeme domnivat, ze slavik tmavy
tedy neni tim dominantnim druhem, jak se ptivodn¢ predpokladalo. Vznika tedy otazka,
pro¢ by tedy slavik tmavy nemé¢l byt tim dominantnim druhem, jak napovidali indicie
v kap. 1.2.

Prvnim vysvétlenim muze byt fakt, ze vétsi télesna velikost u slavika tmavého
nemusi znamenat vétSi agresivitu a dominanci, jak obvykle byvaji tyto vlastnosti
spojovany dohromady (napf. Robinson & Terborgh 1995, Martin & Martin 2001,
Forstmeier a kol. 2001). Napiiklad v systému dvou ptibuznych druht sedmihlaskd,
u kterych také dochdzi ke konvergenci ve zpévech a ke kiizeni druht, je to s velikosti
naopak. Sedmihlasek Svitotivy (Hyppolais polyglotta) je mensi télesné velikosti,

ale v agresivnich stietnutich se sedmihlaskem hajnim (H. icterina) je tim dominantnim

38



druhem a jeho aredl se rozSifuje diky posunu hybridni zoény smérem do areédlu
submisivniho a vét§iho sedmihlaska hajniho (Secondi a kol. 2003, Secondi a kol. 2011).

Proc¢ by tedy slavik obecny i pies svou mensi télesnou velikost nemél byt oproti
slaviku tmavému submisivnim druhem? Napfiiklad diky nacasovani jarniho pfiletu.
Slavik obecny pfilétd ze zimovisté piiblizné o tyden dfive nez slavik tmavy (Stadie
1991) a tak v dob¢, kdy jsou na hnizdistich jiz oba druhy, ma slavik obecny naskok
v ustavovani teritorii. 'V mezidruhovych stfetech muzeme tedy piredpokladat,
ze ti jedinci, ktefi jiz obhajuji teritorium, budou agresivnéjsi, protoze maji o co pfijit
oproti  tém  pozd€ji  prilétajicim, ktefi jest¢ Zzadné teritorium  nemaji
(Redondo & Carranza 1989, Pearce a kol. 2011). Tyto skutecnosti by tedy preferovaly
spise slavika obecného jako agresivnéjsi a dominantni druh.

Zajimavou uvahu piinaSeji Pearson & Rohwer (2000), kteti popisuji, Ze zvyseni
agresivity muze byt vysvétleno vétsi denzitou jedinci na lokalité. Vysoké hustoty
teritorialnich samcii mohou mit za nasledek vyssi hladinu testosteronu v jejich télech,
piredevsim v dob¢, kdy zakladaji teritoria (Beletsky a kol. 1990). Jelikoz hladina
testosteronu uzce souvisi s teritoridlnim chovanim (Wingfield a kol. 1987), mohly by
rozdilné hustoty u jednotlivych druhti vysvétlit rozdilnou hladinu agresivity. Cim vice
tedy bude jedincii na lokalité, tim vice budou agresivni, jelikoz museji vice obhajovat
sva teritoria. Aby se potvrdila tato teorie i v mém piipad¢€, mél by slavik tmavy, pokud
je tedy agresivn€j$im druhem, byt i vice pocetny. Na sledovanych lokalitich béhem
vSech sezon byl v§ak pomér mezi populacemi obou druhii celkem vyrovnan, resp. spise
ptevazoval slavik obecny (viz kap. 2.1), a proto se zda vyse uvedené vysvétleni v mém
piipadé€ nepravdépodobné.

Dal$im moznym vysvétlenim zjisSténych vysledkii by mohl byt efekt ,,ghost
of competition past“ (Connell 1980), ktery spociva vtom, Ze vlastnosti druhu
se vyselektovaly konkurenci jiz v jeho evoluéni minulosti. V sympatrii uz dlouho dobu
ziji oba dva druhy spolecné a tak si diky diive probihajici kompetici rozd¢lily prostiedi
na mikrohabitaty - slavik obecny Zije v priméru na susSich mistech nez slavik tmavy.
Toto tvrzeni by mohl podporovat i fakt, ze v roce 2011 byla na lokalitich obsazovana
teritoria dale od vody slavikem obecnym, zatimco mista u vody zistavala prazdna,
1 kdyz se slavici tmavi s ptiletem velmi opozdili (Tettrup a kol. 2012). Na druhou stranu
stale je u obou druhti patrna reakce na heterospecificky stimul, kterd by ale neméla byt
prili§ silna, protoze diky rozdé€leni spole¢ného prostoru jiz v soucasnosti na dané

lokalité k pfirozenym mezidruhovym stietim pfili§ ¢asto nedochézi. Proti této mySlence
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vSak stoji dva argumenty: 1. Pfestoze se v literatufe popisuje posun habitatd u slavika
obecného do sussich biotopli v sympatrii ve srovnani s habitaty v alopatrii, ktery je
praveé pfisuzovan mezidruhové teritorialit¢ a dominanci slavika tmavého (Sorjonen
1986a, Ranoszek 2001), slavik obecny se bézné vyskytuje na suchych stranich
i na tzemi CR, které spada do alopatrické zony (Stastny a kol. 2006), zatimco
v sympatrii zase na fadé¢ mist obsazuje stejné biotopy, kde hnizdi spolu se slavikem
tmavym (vlastni pozorovani). Zminovany posun ve vybéru prostiedi tedy neni zadny
univerzalni jev, jak by se na zaklad¢ citovanych zdroji mohlo zdat, a je otazkou,
zda k nému v podstané mite skutecné u studovanych druhti dochazi. 2. Studované druhy
na sebe navzdjem v pokusech reagovaly pomérné siln¢ a pfi pobytu v terénu bylo
mozné pozorovat nékolik spontannich mezidruhovych stiett (i kdyz kviili nepfehledné
vegetaci nebylo mozné s jistotou urcit, kdo v nich dominoval). Proto se domnivam,
ze kompetice, kterd mezi druhy probihala v minulosti, zfejmé pfispéla k urcitému
oddéleni jejich preferovaného prostfedi v sympatrii, nicméné pozorovany charakter

mezidruhovych stietli zaznamenanych pii experimentech jiz vysvétlit nedovede.

4.4 ZKracovani zpévu

Béhem analyzy zpévu jsem zjistil, Ze slavik tmavy reaguje zpévem na oba typy
stimulu (tj. na konspecificky i heterospecificky) zkracovanim primérmé délky zpéva
béhem pokusu oproti spontdnnimu zpévu. U slavika obecného zadna takova zména
pozorovana nebyla, a to opét v piipad¢ obou typl podnétii.

Pro tfadu druhti pévct je typické, Ze agresivni chovani vici rivalskym samciim
projevuji v produkci kratSich, méné variabilnich a ¢asto se opakujicich zpévl oproti
béznému spontannimu zpévu produkovanému napt. kvili ladkani samic. Toto zkracovani
zpévl beéhem agresivniho vyladéni je popsdno naptiklad u rdkosnikl ostficovych
(Acrocephalus  paludicola; Catchpole & Leisler 1996), rakosnikli velkych
(Acrocephalus arundinaceus; Catchpole 1983) nebo budnicka temného (Phylloscopus
fuscatus; Forstmeier & Balsby 2002). Zkracovani zpévl v agresivnich situacich vSak
neplati vSeobecné. Existuji i druhy, které naopak vyjadiuji agresivitu béhem interkace
s jinym samcem pomoci delSich zpévh (pfidavani dalSich frazi nebo typt element
do svych zpévil). Piiklady jsou papezik indigovy (Passerina cyanea;
Becket & Ritchison 2010), dlaskovec modry (Passerina caerulea; Lattin & Ritchoson
2009) nebo pénice hnédokiidla (Sylvia communis; Balsby & Dabelsteen 2003).
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Pokud se podivame vyse na vycty druhti zpivajici kratsi a stereotypnéjsi resp.
del§i a variabilngj$i zpévy béhem agresivniho vyladéni, mohli bychom vypozorovat
neformalni rozdéleni obou skupin podle velikosti repertoraru. Je celkem zjevné
(naptiklad diky porovnani zdznamil spectogramu zpévil piislusnych druhil), Ze repertoar
budnicka temného je mnohem mensi, nez naptiklad pénice hnédokiidlé nebo papezika
indigového. Pokud bychom tedy uvazovali, ze pévci s vétSim repertorarem své zpévy
v agresivnim vyladéni spiSe prodluzuji, zatimco pévci s menSim repertoarem
v agresivnim kontextu své zpévy spise zkracuji, je zajimavé, ze by se mél slavik tmavy
svym zkracovanim zpévu pridat spiSe ktém pévcim, ktefi maji mensi repertoar
(kam ale samoziejmé svym charakterem zpévu vilbec nezapada). Jesté vice je zajimavé,
ze ke zkracovani zpévii dochazi pouze u slavika tmavého. Mozna pravé vyse zminéna
teorie o ruzné variabilit¢ zpévli by mohla pomoci k vysvétleni. Slavik tmavy ma
ve srovnani se slavikem obecnym 3-4 krat méné typt zpévu (viz kap. 1.1). Tuto mensi
variabilitu by mohl pfi konfrontaci s rivaly dohanét “zkracovanim zpévu®, zatimco
slavik obecny ma tak velky repertoar (cca 190 typt zpéva; Hultsch & Todt 1981,
Kipper a kol. 2004), Ze jeho zasoba zpévi, kterymi je mozno reagovat, je natolik velka,
ze si nemusi pomahat timto zkracovanim. Tato teorie zalozend na velikosti repertoarti
vSak nemusi byt vilbec pravdou. Napiiklad vySe zminovany rakosnik ostficovy ma
pomérné velky repertoar zpévu (obzvlasté ve srovnani s budnickem temnym)
a v agresivnich situacich svlij zpév zkracuje (Catchpole & Leisler 1996). Vytvaiet tedy
n¢jaké umélé rozdéleni pévcl na zdkladé jejich repertoraru a agresivni odpovédi je
pravdépodobné nevhodné, jelikoz néjaké obecné pravidlo zde zfejmé neexistuje
a vétsina druhti bude v tomto sméru individudlni.

V moji analyze zpévli zaznamenanych v experimentu je také nutno upfit kriticky
pohled na pouzitou metodiku. Zaméfil jsem se zde pouze na jeden aspekt u velmi
variabilniho zpévu, tedy pouze na primérnou délku jednotlivych zpévi. Napiiklad
Sprau a kol. (2012) zjistili, Ze slavik obecny pfi reakci na rivala zkracuje ne délku
zpévi, ale délku pauzy mezi zpévy. Timto kratSim pieruSovanim celého piednesu tak
zvysuje sviyj ,,song rate” (pocCet zpéva za minutu). OvSem u takto komplexnich zpéva,
jako maji slavici, se asi nelze zaméfit pouze na doby trvani samotnych zpévi a pauz
mezi nimi, ale je vhodné prozkoumat i jeho samotnou strukturu. U takto komplexnich
zpévi se da predpokladat, ze riazné elementy budou mit riznou funkci a budou tedy
v riznych situacich pouzivany s riznou frekvenci. Péknym piikladem jsou tzv. ,,sexy

slabiky* (,,buzzwords®) pouzivana slavikem obecnym za ucelem naldkani samice
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(Weiss a kol. 2012). V interakcich mezi samci jsou za elementem s agresivni povahou
povazovany trylky a tzv. ,,whistles” (Sprau a kol. 2010). Podrobnéjsi analyza zpévia
porovnavajici spontdnni zpév a zpév ovlivnény playbackovou nahravkou, kterd by
hledala podobné elementy, vSak svoji Casovou narocCnosti prekracuje moznosti této

prace, a tudiz jsem se ji zde nemohl vénovat.

4.5 Reakce na smiSeny zpév

Siln¢jsi reakce slavika obecného na smiSeny zpév slavika tmavého nez na Cisty
zpév tohoto druhu byla oc¢ekavana. Smiseny zpév slavika tmavého obsahuje ¢asti zpévi
slavika obecného a tim se ptiblizuje konspecifickému podnétu. Slavik obecny v reakci
na smiSeny zpév si jej nemuze dovolit ignorovat, protoze si nemiize byt jisty, zda se
nejedna o konspecifického rivala. K podobnym zavérim dosli i Qvarnstéorm a kol.
(2006) v ptipad¢ lejski. Jimi sledovany lejsek bélokrky (Ficedula albicollis) odpovidal
silné na smiseny zpév lejska cernohlavého (Ficedula hypoleuca), ktery kopiruje zpév
lejska bélokrkého, zatimco na Cisty zpév lejska cernokrkého nevykazoval zadné
agresivni reakce. Autofii také srovnali odpovédi lejska bélokrkého na zpév jemu vlastni
a smiSeny podnét lejska cernohlavého a zjistili, Ze se jeho odpovéd’ mezi stimuly nelisi.

Toto srovnani by bylo zajimavé provést i v naSem systému slaviki.

4.6 Vznik a (ne)adaptivni vyznam smiSeného zpévu

Pokud se dva blizce ptibuzné druhy dostanou do sekundarniho kontaktu, mtize
u nich dojit ke kopirovani zpévl od nespravného (heterospecifického) modelu (Helb
akol. 1985). Mijj studovany systém slavikd je toho dobrym piikladem. Otdzkou
ale zUstava, jak dochézi ke vzniku kopirovani heterospecifickych zpévii a predevsim,
pro¢ je v mém piipad¢ asymetrické, kde smiSeny zpévak je jen slavik tmavy, a zda je
toto kopirovani adaptivni ¢i nikoliv.

Pokud existuje tendence pro dédi¢nost uceni heterospecifickych zpévi, miize
hybridizace hrat dialezitou roli v konvergenci zpévl. Vysledky genetickych analyz
u lejskt (Haavie a kol. 2004) a mnou sledovanych slavika (Vokurkova a kol. 2013)
vSak tuto teorii nepotvrzuji a za hlavni faktor zpusobujici vyskyt smiSeného zpévu
povazuji mezidruhovy kulturni pfenos. Vzhledem k blizké ptibuznosti obou druhil
slavikii se mohou mladi slavici tmavi naucit zpév slavika obecného, pokud
behem senzitivni periody jsou schopni slySet zpév heterospecifického tutora (Sorjonen

1986a). Experimenty v zajeti dokazuji, ze 1 slavik obecny je schopny naucit se zpév
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slavika tmavého, pokud je vizolaci a ma moznost poslouchat jen tento druh (Stadie
1983). Nicméné v prirod¢ se jako smiseny zpévak vyskytuje pouze a hojné slavik
tmavy. Vokurkova a kol. (2013) ve své praci popisuje dvé moznd vysvétleni této
asymetrie. Zaprvé, slavik tmavy se zda byt vice pruzny v uceni zpévl od svych
teritoridlnich sousedti (tuto myslenku podporuje i Nohring ex Sorjonen 1986a).
U slavikii tmavych je vétS$i podobnost repertoaru zpévi mezi sousednimi jedinci
ve srovnani s jedinci vzdalenymi (Sorjonen 1986b, Griesmann & Naguib 2002).
U slaviki obecnych toto pozorovano nebylo a jejich repertoar byl velmi podobny i mezi
vzdalenymi jedinci (Hultsch & Todt 1981,Sorjonen 1986b, Kipper a kol. 2004).
Asymetrickd plasticita v uceni zpévli mezi dvéma druhy slavikii tak mize vysvétlit
asymetricky vyskyt smiSen¢ho zpévu. Druhym moznym mechanismem vysvétlujicim
asymetrické kopirovani zpévli by mohlo byt mezidruhové parovani mezi samici slavika
tmavého a samcem slavika obecného, kde ovSem doslo k extraparové kopulaci se
samcem slavika tmavého, takze potomek je Cisty slavik tmavy, ale vychovavany
slavikem obecnym, tudiz se u¢i zpevy od nespravného tutora (popsano u lejskii;
Veen a kol. 2001). Nicméné zatim neexistuji zddna data o mimoparové paternité nebo
frekvenci smiSenych pard vyskytujicich se v sympatrické zoné slavikli. To by mohlo byt
pfedmétem dalsiho studia.

Dalsi otazkou zlistava, zda smiSeny zpév ma n&jaky adaptivni vyznam. Nize
poskytuji nékolik moznych vysvétleni. Nékteré interpretace se vzajemné vylucuji,
nékteré popisuji adaptivni a nékteré spiSe neadaptivni vyznam kopirovani zpévi
od heterospecifického druhu. Pro srovnani s mymi teoriemi jsem si predev§im vybral
velmi podobny systém pévct, ktery je velmi dobfe prozkoumany. Jednd se o lejska
belokrkého (Ficedula albicollis) a lejska cernohlavého (Ficedula hypoleuca), u kterych
se téz vyskytuji hybridi a asymetrické kopirovani zpévil. Piestoze je tento systém velmi
podobny mému systému, nemusi byt dusledky zjistené u lejskii totozné s tim,
co vyplyvé z pfitomnosti smiSenych zpévaku u slaviki.

Smiseny zpév by mohl pfispivat k lepSimu rozdéleni prostoru mezi jedinci.
Pokud jeden druh zpiva jako ten druhy, mlze smiSeny zpév znamenat silnéjsi bariéru
na hranicich teritorii, ¢imz se snizi pravdépodobnost piekro¢eni hranice
a s ni i1 energetickd ndroCnost fyzického stfetu (a naopak, pokud jsem v mém
experimentu tuto hranici porusil, byla uto¢na reakce o to silné¢jSi). Konvergence
ve zpévu v sympatrické zoné tak mize usnadnit vznik mezidruhové teritoriality a tim

zmirnit dopady mezidruhové kompetice (Cody 1969, Irwin & Price 1999, Grether a kol.
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2009). Dobrym ptikladem je systém dvou blizce ptibuznych lejskti, kde submisivni
lejsek ¢ernohlavy zpiva smiseny zpév velmi podobny dominantnimu lejsku bélokrkému,
a tim ziskava vyhodu v zaloZeni a udrZeni teritoria (diky smiSenému zpévu, ktery je
podobny dominantnimu druhu, uZ nemusi byt dominantnim druhem povazovan
za submisivni druh, ale za jemu rovny — Qvarnstorm a kol. 2006). Pro submisivni druh,
tedy lejska Cernohlavého, to miize znamenat jest¢ dalsi (nebo moznd hlavni) vyhodu
v podobné vétsi atraktivity pro konspecifické samice. Submisivni lejsek Cernohlavy je
z optimalniho prostfedi vyhanén lejskem bélokrkym (Saetre & Saether 2010) a tak ti
jedinci lejska ¢ernohlavého, kteti dokdzou zalozit a udrzet teritorium (napft. prave diky
smiSenému zpévu) mezi samci dominantnich lejskl bélokrkych, mohou byt povazovani
konspecifickymi samicemi za ty nejzdatnéjsi (Qvarnstorm a kol. 2006). Aby vyse
popsané vysvétleni tykajicich se lejskt platilo 1 v mém ptipadé slavikl, mél by byt spise
tim dominantnim a agresivnim druhem slavik obecny (tedy ne slavik tmavy, jak jsme
predpokladali).

Je také mozné, ze adaptivni vyznam smiSeného zpévu pii stietech mezi samci
vubec nemusi existovat, jelikoZ se miize jednat pouze o vedlejsi produkt zvySovani
atraktivnosti zpévu za ucelem ldkani samic. Zpév u pévcl se obvykle u¢i pomoci
procesu imprinting (Catchpole & Slater 2008) a tak si samice v juvenilnim stadiu
v oblasti sympatriec mohou vtisknout budouci preferenci pro konspecificky
1 heterospecificky zpév. Pro tyto samice miize vice variabilni zpév, v tomto piipadé
smiSeny, predstavovat vétsi atraktant obohacujici jinak druhové specificky signal.
Lampe & Saetre (1995) popisuji, ze pii jejich voliérovych pokusech na lejscich
¢ernohlavych déavaly samice piednost samctim s bohatSim repertoarem, ktery zvysovali
tak, ze kopirovali zpévy od konspecifickych sousedli. Bohuzel tento efektivni zptlisob
zvySovani repertoaru v sympatrii, diky kopirovani zpévl od sousedl, ktefi jsou
ale také heterospecificcti, ziejmé selze (Saetre & Saether 2010). A ptesné to je piipad
zminénych lejskli — jelikoz v sympatrii lejsek Cernohlavy kopiruje zpévy od lejska
belokrkého, dochazi k tomu, ze pokud maji samice lejska bélokrkého na vybér mezi
obéma druhy, tak se pafi pouze se samci lejska ¢ernokrkého, ktefi zpivaji smiSené,
misto s jedinci vlastniho druhu (Qvarnstérm a kol. 2006). Zpév tedy hraje hlavni roli
ve volbé partnera. Pokud samice preferuji samce s vice variabilnim zpévem, mizeme
predpokladat, ze praveé preference samic pro smiSeny zpév bude zvySovat maladaptivni
kfizeni druhti, pii kterém vznikaji hybridi s horSi Zivotaschopnosti a ¢astou sterilitou

samic (Haldane 1922). V pfipad¢ slavikl by tuto myslenku mohla podpofit analyza péti
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hybridd (Vokurkova a kol. 2013). VSichni hybridni jedinci pochazeli od samce slavika
obecného a samice slavika tmavého, nikoliv naopak. Lze se tedy domnivat, ze matky
hybrida si v mladi vtiskly zpévy obou druht. I pies tuto analyzu piivodu hybridt uvadi
ve své praci Vokurkova a kol. (2013), ze na rozdil od lejskii (Haavie a kol. 2004,
Qvarnstorm a kol. 2006) nemé konvergence ve zpévu slavika tmavého podstatny vliv
na zvySeni hybridizace se slavikem obecnym.

V ptipadé mého systému slaviki je otazka atraktivnosti smiSeného zpévu slavika
tmavého celkem slozita. Pokud piedpokladame, ze slavik tmavy zpivad v sympatrii
smiSené proto, aby byl vice atraktivni pro konspecifické samice, mél by se tento
smiSeny zpév vyskytovat v celé sympatrické zon€, tudiz i na mistech, kde poméry druhi
nejsou vyrovnany a prevazuji zde slavici tmavi nad obecnymi. Ze svého osobniho
pozorovani vSak mohu fici, Ze v sympatrii existuji mista, kde je vétsi zastoupeni slavika
tmavych a smiSeny zpév zde nezpivaji. Samoziejmé, Ze v téchto mistech miize hrat
uréitou roli omezeni Sifeni smiSeného zpévu (nedostatek slavikli obecnych jako tutort,
nizka mira piesunu jedinci mezi lokalitami), pfesto by zde (podle teorie o atraktivit¢)
mél byt vyhodny smiSeny zpév a tudiz se zde vyskytovat. Bylo by tedy zajimavé,
zaméfit se v budoucnu na to, zda souvisi podil druhli slavikli na lokalité s vyskytem

smiSen¢ho zpévu.

4.7 SmiSeny zpév a jeho evoluéni diisledky

Obecné teorie reinforcementu piedpoklada, Ze piirodni vybér plisobi proti
produkei ,,nevhodnych* hybridi tim, Ze zvysi asortativni parovani. Péknym piikladem
jsou dve€ rtzné staré¢ hybridni zony lejski, kde v misté nejstarSiho sekundarniho
popisuje, Ze konvergence ve zpeévech je pouze prechodny stav a divergence je
konCenym stavem v procesu reiforcementu (Haavie a kol. 2004). V rozporu se zavéry
u lejskit je prace zabyvajici se sedmihlasky (Hippolais sp.; u nichz téz dochazi
ke konvergenci zpévi a vzniku hybridi), jelikoz v jejich piipad¢ k divergenci nedochazi
(Secondi a kol. 2011). Tento rozpor mezi studiemi miize spocivat v odliSnych
dynamikach obou hybridnich zon. U lejskii jsou alesponi v nékterych zoénach v kontaktu
oba druhy jiz dlouho dobu, a tak byl ¢as na to, aby se mohla divergence mezi druhy
vyvinout. U sedmihlaski dochazi k posunu hybridni zény a tim tedy nemohou byt
splnény podminky pro posileni reprodukéni izolace (Secondi a kol. 2011).

Zda i v ptipad¢ slavikli dojde postupem cCasu k omezeni vyskytu smiSené¢ho zpévu,

45



nebo se bude dale posunovat hybridni zéna smérem do aredlu slavika obecného
(Sorjonen 1986a), je zatim otazkou. Piestoze se zda, ze konvergence ve zpévu slavika
tmavého nema podstatny vliv na zvyseni hybridizace se slavikem obecnym (Vokurkova
a kol. 2013), stoji vyse zminéné teorie o dynamice hybridni zény na vybéru samic mezi
samci zpivajici rizné zpévy. Bohuzel v mém ptipad¢ slavikli zatim viibec nevime,
zda je smiSeny zpév pro samice slaviki opravdu atraktivnéjsi — to je nutné v budoucnu

vyzkoumat.
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5 Zavér

Z vysledki a zavért diskuze mé diplomové prace vyplyva, Zze mezidruhova
teritorialita mezi slavikem obecnym a slavikem tmavym existuje a zda se, ze je mezi
zabyvajici se agresivitou, morfologii zobaku a konvergenci ve zpévech, z nichz vyplyva
jako agresivnéjsi a dominanti druh slavik tmavy, mam za to, Ze tento rozpor muize byt
studie, ktera pomoci playbackovych experimentii zjistila vysSi agresivitu slavika
tmavého na podnét slavika obecného, a jednak velmi nepfimymi indiciemi, o nichz se
v dal$ich studiich opiraji domnénky o dominanci slavika tmavého zalozené na télesné
morfologii nebo zpévu. Naopak slavik tmavy, podobné jako sedmihldsek hajni
v podobném systému dvou blizce pifibuznych druht pénicovitych sedmihlaska,
pies svoji vEtsi télesnou velikost nemusi byt dominantnim druhem. Slavik obecny (tedy
nikoliv submisivni druh) napi. diive pfilétd ze zimovisté, mize mit diive zalozena
teritoria a tudiz by v kompetici s pozdéji pfilétajicim slavikem tmavym (ktery zadné
teritorium jest¢ nema) mohl bojovat urputnéji, nez by piedpokladal jeho subtilnéjsi
habitus, protoze mize v mezidruhovém stietu o co pfijit. V budoucnu by bylo vhodné
mezidruhové interakce u slavikd i naddle zkoumat a to predevs§im v lokalitdch s riznym
zastoupenim studovanych druhi, nejlépe az do oblasti alopatrie. Téz by bylo vhodné
ziskat vice dat z pozorovani spontannich stietli a dat o mozném rozdé€leni ekologickych
nik v sympatrii.

Dale se mi podafilo zjistit, Ze smiSeny zpév slavika tmavého mulze silné
promlouvat do teritoriality mezi slaviky. Slavik tmavy se neli$i v reakci
na konspecificky a heterospecificky druh, coz by mohlo byt zplisobeno tim,
Ze v sympatrii si samec slavika tmavého nemuze byt nikdy jisty, zda sok zpivajici zpév
slavika obecného neni ndhodou slavik tmavy se smiSenym zpévem. Slavik obecny
reaguje siln€ji na smiSeny zpév slavika tmavého nez na jeho Cisty zpév. SmiSeny zpév
tedy miize podle jedné z teorii pfispivat k lepSimu rozdé€leni prostoru mezi jedince -
muze byt vniman jako siln€j$i bariéra na hranici teritoria nez zpév Cisty, diky niz se
predejde energeticky naroénym fyzickym stfetim (a to silnéj$i odpovéd’ je vyvolana,
pokud ji vettelec porusi, jak bylo ucinéno playbackovym experimentem). Alternativné
muze smiSeny zpév predstavovat atraktivnéjsi signal pro samice, ale tuto hypotézu tato

prace nezkoumala. Bylo by tedy rozhodné zajimavé tento smiSeny zpe€v dale studovat,
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napf. v kontextu preferenci samic mezi samci zpivajici rizné zpévy v sympatrii.
Dale by bylo zadouci zjistit, jak se lisi reakce slavika tmavého na smiSeny zpév mezi
smiSenymi a nesmiSenymi zp&vaky, zda slavik obecny reaguje rozdilné
na konspecificky ¢i smiSeny zpév slavika tmavého nebo tfeba jak se méni vyskyt

smiSené¢ho zpévu v zavislosti na zastoupeni jednotlivych druhti na lokalitach.
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