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Abstrakt

Pro zkoumani ptac¢iho zpévu a jeho funkci se hojné vyuzivd playbackovych
experimenttl, pii kterych je testovanému jedinci piehravana nahravka vokalizace a sleduje se
jeho reakce. Vétsina studii pouzivajich playback prezentuje pouze akusticky stimul. Nékdy se
vSak pripojuje také atrapa predstavujici stimul vizudlni. Tato literarni reSerSe se zabyva otazkou,
zda a pfipadné jak miize pfitomnost atrapy ovlivnit chovani pévcl. V prvni €asti je podle
zaméieni vybrano nékolik skupin experimentd. V nich je pak porovnavano, jak Casto se
v daném typu experimentu atrapa pouziva, jak se v zavislosti na jeji pfitomnosti 1isi design
a zejména vysledky pokusti a co o jejim pouziti soudi sami autoii. Nasleduje pokus o porovnani
v ramci druhii, avSak kvili rozlicnosti experimentalnich pfistupl a prezentovani vysledk
v odli$nych, ¢asto neporovnatelnych fromach, nebylo mozné ptedlozit ucelené vysledky. Déle
jsou rozebirany spise ojedinélé studie, kde byly pokusy s atrapou a bez atrapy provedeny na
stejnych jedincich. Z reSerSe vyplyva, Ze atrapa samciim ¢asto umozniuje projevit dalsi vzorce
chovani, které mohou vyzkumnici sledovat, a miize tak zpfesnit vyhodnoceni sily reakce. Pii
vyzkumu agresivnich signall je pro ovéfeni jejich spolehlivosti pfitomnost atrapy nezbytna.
S atrapou jsou podminky pfirozenéj$i, avsak zvySuje komplexitu pokust, ¢imz muize
znesnadnovat jejich analyzovani. Proto je vhodné u kazdého planovaného pokusu zvazit, zda
je pouziti atrapy pfinosné. Objektivné objasnit vliv atrapy na chovani testovanych ptaki mohou
pouze studie, kde jsou v jeji pfitomnosti a nepfitomnosti testovani shodni jedinci. Téchto praci

se ale podafilo dohledat jen velmi malo.

Klic¢ova slova: playbackovy experiment, atrapa, vycpanina, pévci, vizualni stimul, akusticky

stimul, agresivita, teritoridlni interakce.



Abstract

Playback experiment is a frequently used method for the scientific research of the bird
song and its functions. A recording of vocalization is played in the territory of the tested male,
and its responses are observed. Majority of the studies using playback recordings presents only
the acoustic stimulus. Sometimes a dummy is also used to provide a visual stimulus. This
review focuses on the effects of the dummy on the passerine behavior in the playback
experiments. In the first part a comparison is made within the groups of experiments with the
same field of interest. The main questions are: how often is a dummy used in these types of
experiments, how do designs and results differ depending on its presence/absence and, if
possible, how do researchers evaluate its use. Subsequently, I tried to compare experiments
with and without dummy within same species, but because of the differences of the
experimental designs and the differences in forms of presentation the results, which were often
not comparable, it was difficult to make clear conclusions. Next part analyses the few available
studies where both trials with and without a dummy were performed on the same individuals.
The review shows that the dummy allows tested males to express additional behavioural
patterns, which can be noted by the researchers and enable more precise analysis of the strength
of reaction. When investigating aggressive signals, the presence of the dummy is necessary for
the verification of the reliability. The presence of a dummy makes the conditions more natural,
but on the other hand it also adds more complexity to the experimental design, and therefore
might bring potential problems when analyzing the results. Therefore, it is important, when
planning a playback experiment, to evaluate the pros and cons of its presence. However, only
studies testing the same individuals with and without dummy could objectively reveal its

potential effect on behaviour of the tested male, but so far this has not been tested very often.

Keywords: playback experiment, dummy, taxidermic mount, passerine, visual stimulus,

acoustic stimulus, aggressivity, territorial interactions.
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1. Uvod

v

Ptaci zpév je asi nejrozmanitéj§im zvukem, ktery miizeme v pfirodé zaslechnout.
Vokalizace pévct se obvykle rozd€luje na ,,volani a ,,zpév*. Hranice mezi témito pojmy neni
upln¢ pevné déna. Bézn¢ se ale jako volani oznacuji kratké zvuky s jednoduchou strukturou,
které produkuji obé pohlavi béhem celého roku. Zpévem se rozumi pomérné dlouhd, casto
melodicka série tonil, jez mize obsahovat i velmi slozité struktury (Catchpole & Slater 2008).
V temperatni zon¢ je zpév obvykle produkovan samci a je vazan prevazné na obdobi
rozmnozovani, kdy samci obhajuji teritoria a hledaji si samice. Pfilezitostné zpivaji v mirném
pasu i samice a je mozné, Ze je zde tento jev CastéjSi, nez se predpokladalo, jak naznacuje
n¢kolik recentnich praci (shrnuto v Garamszegi et al. 2006, Odom et al. 2014). V tropech je
situace odli$na diky asezonnim podminkdm. Pary jsou obvykle dlouhodobéjsi a partnefi casto
spole¢né obhajuji teritorium po cely rok. Zpév samic je tu proto daleko ¢astéjsi a samice mnoha
druhti zpivaji samostatné anebo se samci v duetu (Langmore 1998, Slater & Mann 2004).

Zpév se déli do casti, kterym se tika fraze. Fraze jsou tvofeny opakujicimi se stejnymi
slabikami. Slabiky mohou byt strukturné velmi jednoduché nebo pomérné komplexni, tvotfené
z dalSich jednodussich ¢asti, kterym se fika elementy. Pojmy slabika a element se mohou né€kdy
prekryvat, protoze slabika miize byt tvoiena jednim nebo vice elementy. Na obrazku €. 1 jsou

vSechny tyto pojmy znazornény graficky.
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Obrdzek 1: Jednotlivé ¢dsti zpévu vyznacené na spektrogramu zpévu lindusky lesni (Anthus trivialis).

Existuji druhy, u nichz zpiva kazdy samec pouze jeden typ zpévu, jednotlivi samci
mohou, ale nemusi, tuto verzi zpivat rizné€. Pak jsou ale druhy, u kterych umi kazdy samec

nékolik typt zpévu. Kazdy typ zpévu je ustdlenou kombinaci riznych slabik. Soubor vSech

7



typt zpévu jednoho samce se oznacuje jako jeho repertodr. Jako repertoar mtize byt oznacovan
1 soubor vsech slabik, které dany jedinec pouziva (Marler & Slabbekoorn 2004).

Velky posun ve vyzkumu komunikace pévcii piinesl rychly rozvoj techniky, diky které
bylo mozné zacit ptaci zpe€v dobie zaznamenavat a nasledné analyzovat. Prvnim zasadnim
vynalezem, ktery umoznil objektivni vyzkum ptaciho zpévu, byl zvukovy spektrograf, ktery
umoziuje zvuk vizualizovat. Pfed timto objevem bylo mozné zkoumat zpév pouze vlastnim
sluchem a zaznamenavat jej slovnimi nebo notovymi zépisy, coz bylo samoziejmé& velmi
subjektivni (Marler & Slabbekoorn 2004). Diky pokrocilejsi technice, zejména dokonalejSim
bioakustickym programtim, je mozné zkoumat funkce zpévu na stale detailn¢jsi trovni. Krome
jiz dlouho znamého faktu, ze zpév slouzi pro obranu teritoria a 1akani partnert, je nyni mozné
na zaklad¢ podrobnych analyz zkoumat celou fadu dalSich informaci, které zpév nese (napf.
individualita — Petruskova et al. 2016, ptivod — Baker & Cunningham 1985, kvalita — Christie
et al. 2004). Samotné analyzy zpévu vSak nestaci, protoze odhalené funkce zpévu, ¢i jeho
struktur, je potfeba ovéfit, coz se bézn¢ testuje za pomoci takzvanych playbackovych
experimentd.

Playbackovy experiment obvykle probihd tak, Ze se nahravka vokalizace, pfirozené
nebo synteticky vytvoiené, prehrava testovanému jedinci a zaznamendva se jeho reakce
(McGregor et al. 1992). Miize byt provadén v ptirozeném prostiedi 1 v laboratofi. Konkrétni
design experimentl se samoziejmé lisi podle toho, jaka data se v daném ptipad¢ snaZzi ziskat.
Tato bakalafskd prace bude zaméfena pouze na pokusy provadéné na pévcich, probihajici
v pfirozeném prostiedi, kde je za riznym ucelem simulovan vpad jiného samce do teritoria
testovaného samce.

Pro spravnou interpretaci reakci testovaného samce na pokusnou nahravku, je obvykle
potieba znat alespon pfiblizn€é hranice samcova teritoria a zaznamenat i o jeho spontdnni
chovani a zpé&v pred pokusem. Nasledné je mu piehrana upravena nahravka zpévu, nejcasteji
ze stiedu teritoria nebo jeho hranice, podle typu experimentu, a sleduji zmény v jeho chovani.
Aby bylo moZné reakci pozdé€ji analyzovat, je nutné chovéani samce néjak kvantifikovat.
Vyzkumnici si proto stanovi parametry, které v pribéhu pokusu sleduji a zaznamenavaji. Pocet
stanovenych kategorii chovani se v jednotlivych sudiich lisi. Jen ojedinéle je zaloZeno na
jediném parametru (napi. Balaban 1988), bezné je jich vSak sledovano vicero (napi. Osiejuk
2014). Nekteré parametry se napii¢ vSemi studiemi objevuji opakované, pro lepsi orientaci dale
v textu této prace uvadim v tabulce €. 1 ty z nich, jeZ jsou pouzivany nejcastéji, a piipojuji ke
kazdému vysvétlivky. Vyzkumnici mivaji se zkoumanym druhem a jeho odezvou na napadeni

teritoria jiz n&jakou zkuSenost, mezi parametry se proto nékdy vyskytuji i specifické typy
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chovani pro dany druh (napf. ,,jump-flight* u lidnuSek luénich, Anthus pratensis, z Petruskova

et al. 2008), ty vSak v tabulce neuvadim.

Tabulka 1: Nejcastéji sledované parametry chovani ptdku v playbackovych experimentech.

Parametr

Popis

Vzdalenost od

reproduktoru/atrapy

V prubéhu experimentu se sleduje, v jaké vzdalenosti se testovany
ptak pohybuje. Casto se uréi nékolik intervald (napt. do 1 m, 1-5 m,
5-10 m) a zaznamenava se, jak dlouho se ve kter¢ z téchto
vzdalenosti testovany jedinec vyskytoval. Nékdy se do analyzy
zahrnuje maximalni p¥ibliZeni, tedy nejkratsi vzdalenost, na kterou

se jedinec k reproduktoru ¢i atrapé piiblizil.

Latence reakce

Latence reakce je doba od zahajeni experimentu do chvile, kdy ptak
projevi n¢jaky zajem o prezentovany stimul. Obvykle se za prvni

reakci povazuje piilet jedince do oblasti, kde experiment probiha.

Latence zpévu

Doba od zacatku experimentu po moment, kdy ptak zac¢ne zpivat.

Pocet zpévii, doba stravena

zpévem

Zaznamenava se, kolikrat nebo jak dlouho ptak v priibéhu pokusu
zpival. Podle zaméteni experimentu a druhu pévce mohou byt

sledovany a pocitany specifické typy zpévl (napf. tiché zpévy).

Pocet volani, doba stravena

Zaznamenava se, kolikrat nebo jak dlouho ptak v priitbéhu pokusu

produkoval volani. Podle zaméteni experimentu a druhu pévce

volanim
mohou byt sledovany a pocitany specifické typy volani.
5 Zaznamenava se, kolikrat ptak preletél nad reproduktorem/atrapou,
Prelet pripadné kolikrat pieletoval po okolnich vétvich.
Nilet Zaznamenava se, kolikrat ptak proleti v tésné blizkosti

atrapy/reproduktoru, aniz by doslo k fyzickému kontaktu.

Fyzicky kontakt/Utok

Tento parametr je obvykle sledovan jenom pfi pokusech s atrapou
(ale vyjimecné se se mlze objevit i u pokusi, kde je pouzit pouze
reproduktor) a pfedstavuje dobu stravenou v ptimém fyzickém
kontaktu s ni (s reproduktorem) nebo pocet Gtoki. Ptak ptimo
zauto€i na atrapu (reproduktor) bud’ tak, Ze dojde ke kratkému
kontaktu v letu, nebo se na atrapu (reproduktor) posadi a obvykle do

ni klove.




Jak je patrné z tabulky €. 1, v playbackovych experimentech se také nékdy pouziva
atrapa, kterd ma predstavovat simulovaného konkurenta a ptidava k pfehravanému akustickému
stimulu 1 stimul vizudlni. Atrapou byva nejcastéji dermoplasticky preparat (vycpanina). Nekdy
se pouzivaji 1 modely vyrobené z rtiznych materidli. Pfipojeni vizualniho stimulu mutze
nepochybné pozménit chovani samct v pritbéhu pokusu. Jaké konkrétni vlivy atrapa na chovani
ptakli v experimentech ma, vSak zatim nebylo pfili§ ¢asto zkoumano systematicky. Pouziti
atrapy muze byt vyhodné a miize vytvaret pfirozenéjsi podminky, také s sebou vSak mize nést
ruzné problémy. Ve své bakalafské praci mezi sebou porovnam podobné zameétrené
experimenty, ve kterych byla ¢i nebyla pouzita atrapa. Pokusim se zjistit, jak se mezi sebou tyto
experimenty lisi, jaky vliv by mohla atrapa na chovani ptdkt a potazmo na vysledky celého

pokusu mit a jak se autofi k dilezitosti vizualniho stimulu stavi.

2. Rozdéleni experimenti podle zaméreni

Playbackové experimenty jsou ¢astym nastrojem pro zkoumani mnoha riznych aspekti
chovani ptaki, studii je proto nepieberné mnozstvi. Pro porovnani bylo zapotiebi okruh zuzit
a zamg¢fit se na oblasti, kde by vysledky reserSe mohly mit né&jaky ptinos. Bylo by zbyte¢né
zaobirat se experimenty, kde je atrapa logicky nezbytna, coZ jsou pokusy zkoumajici reakci na
n¢jaky konkrétni vizualni stimul, naptiklad jak barevnost peti vypovida o zdatnosti jedince
(Alonso-Alvarez et al. 2004) nebo zda zbarveni juvenild vyvolava slabsi agresivni reakci
dospélych samcii (Ligon & Hill 2009). Design experimentu je nutno podiidit cilim vyzkumu,
mize se tedy rizn€ vyrazné liSit podle zaméfeni konkrétnich studii. Aby bylo mozné je
porovnat, bylo nutné vybrat takové skupiny studii, které maji podobny design a zaroven se
u nich vyskytuji obé varianty — s atrapou i bez atrapy. VétSina playbackovych studii pouziva
pouze stimul akusticky, téch s atrapou je pomérné¢ malo. Bylo proto potfeba zaméfit se na
oblasti vyzkumu, kam je smérovan dostatek pozornosti, a je tedy i dostatecné mnozstvi
materidlu k porovnavani. Kazda z nasledujich podkapitol se bude vénovat jedné ze zvolenych

skupin studii se stejnym nebo velmi podobnym zamétenim.
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2.1 Experimenty zkoumajici vnitrodruhové agresivni signaly

Pod pojem ,agresivni signaly* zahrnuji takové chovéni, které se projevuje pfi
teritoridlnim stfetnuti dvou samcl a vyjadfuje miru ochoty samce k napadeni soupefte.
V priib¢hu stietu miize dochézet k eskalaci konfliktu pomoci prezentovani signald, jez vyjadiuji
stale vétsi miru agresivity vysilajiciho jedince. Agresivni signdly se mohou mezidruhové lisit,
ale nékteré¢ jsou pravdépodobné spole¢né pro fadu druhii. Za obecnéji pfijimané vokalni
agresivni signdly lze povazovat napiiklad ,,song type matching® (samec odpovida na zpév
soupete stejnym typem zpévu), ,,repertoire matching® (samec odpovida na zpév soupete jednim
z typi zpévil, ktery maji oba ve svém repertoaru), ,,overlapping* (samec zpiva ve stejnou chvili,
jako jeho soupef) a ,,song type switching* (samec rychleji stfida typy zpévl) (Hyman 2003,
Searcy & Beecher 2009). Dale uvedu nékolik prikladt agresivnich signalti u riiznych druhi.
U strnadct zpévnych (Melospiza melodia) a moktadnich (M. georgiana) (Searcy et al. 2006,
Ballentine et al. 2008), lesiackti modrohibetych (Setophaga caerulescens) (Hof & Hazlett
2010) a pravdépodobné¢ i u vicera dalSich druhti je agresivnim signalem zpév s nizkou
amplitudou (tzv. tichy zpév, ,,soft song®). U budnicki mensich (Phylloscopus collybita)
(Linhart et al. 2013) a zvonohlikd zahradnich (Serinus serinus) (Funghi et al. 2015) je agresivni
vyladéni signalizovano zvySenym tempem produkce slabik (,,syllable rate*).

U mnou dohledanych studii, které zkoumayji agresivni signaly u pévcu pied rokem 2006,
se jako stimul pouzival pouze playback. Jako jeden z hlavnich parametrii urcujici agresivitu se
u téchto praci ¢asto méfilo ptibliZzeni samce k reproduktoru (Krebs et al. 1981, Vehrencamp
2001, Beecher & Campbell 2005, Anderson et al. 2005). Pravé v roce 2006 se vSak objevila
mysSlenka, Ze signaly dosud povaZzované za agresivni, mohou byt stejné tak signaly
submisivnimi (Searcy et al. 2006). Submisivni signdly se totiz také objevi pii agonistickych
(Gto¢nych a obrannych) situacich ve zvySené mite oproti béznym situacim. Aby mohl byt signal
skute¢né povazovan za agresivni, je tedy potieba nejen aby se objevil v agresivnim kontextu,
ale aby také predchazel opravdu agresivnimu chovani jedince, ktery tento signal vysila (Searcy
et al. 2006). Searcy a Beecher (2009) ve svém review stanovili tii kritéria, kterd musi signal
splnit, aby mohl byt povaZovan za agresivni: 1) signal se objevuje v agresivnim kontextu ve
zvySené mife (kritérium kontextu), 2) signal pfedpovida eskalaci agresivniho chovani
vysilajiciho jedince (kritérium predikce), 3) pfijemce na signél reaguje (kritérium odpovédi).

Jednoznanym ukazatelem agresivity je utok a pouze signaly, které utoku predchazely

a ptredpovidaly ho, mohou byt brany jako spolehlivé ukazatele agresivni motivace (Hof & Podos
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znamena, ze testovani jednici neméli zadny objekt, na ktery by mohli zaatocit. Problémem
takovych studii tedy je, Ze miru agresivity bylo mozné urcit jen z méné ptimych ukazateltl, jako
je sledovani vzdalenosti samce od reproduktoru v prubéhu pokusu (Searcy et al. 2006). DalSim
problémem, na ktery studie agresivniho chovani narazeji, spociva v tom, Ze se signalizovani
apfimé agrese sleduji v jednom casovém tuseku, ve kterém se oba typy chovani mohou
piekryvat a pfichazet v rizném potadi. Signaly, které by podle autorG mély byt vyhruzné
a demonstrovat ochotu k utoku, se tedy mohou vyskytovat i po samotném projevu agrese, ktery
mély spravné predpovidat. Oba tyto problémy fesil ve své studii Searcy et al. (2006) a prisel
s designem experimentu, ktery by mél zajistit jejich eliminovani. Autofi studie do teritoria
testovaného jedince umistili reproduktor a atrapu, zpocatku zakrytou latkou. Nejdiive piehrali
jednu minutu zpévu, poté bylo pét minut ticho a na jeho konci byla odkryta atrapa, nasledoval
dalsi playback trvajici dvé minuty. Pokus byl ukoncen ve chvili, kdy samec zattocil na atrapu,
nebo pokud se utok nedostavil do dovrSeni dvaceti minut od jeho zacatku. Atrapa poskytla
moznost piimych utokd, a tedy i moZnost jednoznaéné demonstrovat agresivitu. Casové
oddéleni mezi fazi, kdy mohl samec vysilat agresivni signaly a fazi, kdy mu bylo umoznéno
ptimo projevit agresivitu skrze utoky, zajistilo, Ze sledované signély vzdy ptedchéazely chovani,
které mély predpovidat. Tento design experimentu byl nasledné prevzat u dalSich studii
zabyvajicich se stejnou problematikou (Ballentine et al. 2008, Hof & Hazlett 2010, Baker et al.
2012, Hof & Podos 2013) a nekteti z autorti se také pridavali ke kritice diive béznych postupti
a parametrd a zdaraznovali dilezitost vizualniho stimulu v podob¢ atrapy, na kterou mohou byt
smérovany utoky.

Searcy a Beecher (2009) upozornili, Ze signaly jako je naptiklad ,,song type matching*
a ,,song type switching* sice spolehlivé nepredikuji ptiblizeni k reproduktoru nebo utok (bézné
parametry pro méfeni agresivity), ale ze 1 presto mohou byt spolehlivymi agresivnimi signaly,
jez ovSem mohou stat na zacatku hierarchie signaliza¢niho systému. Mohou fungovat jako
varovani pred dalsi eskalaci agresivity ze strany vysilajiciho v po¢ate¢ni fazi konfliktu. Pokud
soupet toto varovani nebere vazné a pokracuje v konfliktu, méla by pfijit na fadu dalsi siln&jsi
varovani a pokud se ani potom zadny ze soupeili nestdhne, tak by meélo dojit k tutoku
(viz Obrazek 2). Akcay et al. (2013) se snazili ovéfit, jestli tato hierarchie signélii skute¢né
funguje a jestli je ,,song type matching varovnym signalem ptedpovidajicim dalsi eskalaci
u strnadctt zpévnych (Melospiza melodia). V experimentu byl nejdiive z hranice teritoria

prehran playback, ktery byl sestaven ze zpévu, jeZ ma dany jedinec v repertoaru a bylo mu tedy
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Obrdzek 2: Schéma interakce dvou sousedicich samci strnadce zpévného (Melospiza melodia). Upraveno podle
Searcy & Beecher (2009).

umoznéno odpovidat stejnym typem zpévu. Pak stupniovali konflikt tim, Ze piehravali stejny
playback ze stfedu teritoria, kde byla umisténa atrapa. Predpokladali, Ze na zacatku by mél
samec odpovidat stejnym typem zpévu, potom by mél nasledovat tichy zpév a mavani kiidly,
které je u tohoto druhu zndmkou agresivity, a nakonec utok. Samci, ktefi odpovidali stejnym
typem zpévu, ve vétSiné pripadd bud’ dale pokracovali v eskalaci konfliktu pres tichy zpév
amavani kiidly az k atoku, nebo pokud si to rozmysleli, tak ptestali stejnym typem zpévu
odpovidat a stahli se, coz potvrzuje formulovanou hypotézu. Tedy i ,,song type matching™
a dalsi signaly mohou byt spolehlivymi agresivnimi signdly, které ale stoji na zac¢atku eskalace
konfliktu. Pro ovéfeni jejich spolehlivosti je zapotiebi pouzit odpovidajici design experimentu,
ktery eskalaci konfliktu simuluje od pocate¢ni faze az po fazi, kdy dochazi k utoku na atrapu
a jsou ovéteny agresivni umysly samce.

Pokud agresivni signdly opravdu vyjadiuji ochotu konflikt eskalovat a v ptipade
nutnosti zautocit, dalo by se predpokladat, Ze bude samec tyto signaly vysilat vice v situaci, kdy
svého protivnika nejen slysi, ale 1 vidi (Ak¢ay et al. 2011). Pfitomnost atrapy by tedy méla

zvysit Cetnost takovych signall. To se snazili ovétit Akgay et al. (2011) ve studii na strnadcich
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zpévnych. Na kazdém z testovanych samci provedli dva totozné pokusy, liSici se pouze
pfitomnosti atrapy v jednom z nich. Ze tfinécti otestovanych samcti zautocili na atrapu pouze
tfi. Z takto malého poctu dat nebylo mozné vyvodit zadné zavéry. AvSak samci, kteti utocili,
také Castéji zpivali tiché zpévy a cCastéji mavali kiidly. Tyto dva druhy chovani byly
v piedchozich studiich vyhodnoceny jako nejspolehlivéjsi agresivni signaly u strnadct (Searcy
et al. 2006, Ballentine et al. 2008). Atrapa v tomto piipadé¢ umoznila samciim zautocit, ale
nejspis kviili nevhodné vytvorenym podminkdm pii experimentu k mnoha utoktim nedoslo.
Podrobné;ji se této studii budu vénovat v kapitole Porovnani v ramci druht.

Ne vzdy je atrapa k vyvolani utoku potieba. Naptiklad budnicky mensi nepfitomnost
viditelného nepfitele nezastavi. Linhart et al. (2013) na tomto druhu zkoumali, zda zrychleni
zpévu (zkraceni mezer mezi slabikami) znaci agresivitu. Byli si védomi toho, Ze se doporucuje
pouzit atrapu pfi zkoumani agresivnich reakei, ptesto ji vSak sami nepouzili, a to pravé z toho
diivodu, ze budnicci Gtoci bez problému i na reproduktor a takové utoky jsou u nich velmi
podobné utoklim na atrapu. Zaroven jsou budnicci natolik Gto¢ni, Ze jsou schopni atrapu rychle
zniCit (Linhart et al. 2013).

Utok je tedy zasadni pro urdeni spolehlivosti agresivnich signald, protoZe je
jednoznaénym ukazatelem agresivity (Hof & Podos 2013). U mnoha druhti je pro vyvolani
utoku nezbytné pii pokusech pouZzit atrapu (napf. strnadec zpévny — Searcy et al. 2006, lesiiacek
modrohibety — Hof & Podos 2013), ale jsou i takové druhy, které jsou ochotny utocit na
reproduktor (napf. budni¢ek menSi — Linhart et al. 2013, pipilo rudooky, Pipilo
erythrophthalmus — Nelson & Stoddard 1998) a v takovém ptipadé¢ mize byt vyhodné atrapu
vynechat. Pomoci experimentd, které simuluji cely pribéh konfliktu od pocatecnich fazi, I1ze
ovetit 1 spolehlivost signalll, které se objevuji v Casné fazi konfliktu a neptedpovidaji tedy

pfimo utok, ale dalsi eskalaci, kterd nésledné k utoku mize vést.

2.2 Experimenty zkoumajici mezidruhovou agresivitu

Teritorialni ptaci typicky brani svoje teritorium proti vpadim jinych jedinct vlastniho
druhu, ale jenom zfidka reaguji na vettelce z fad jinych druhti. Kdyz uz se takova mezidruhova
agresivita objevi, miize to byt zplisobeno dvéma hlavnimi pfi¢inami. Jednou z nich mize byt
Spatné rozpoznani druhu (Orians & Willson 1964). Jedinec zkratka nepozna, Ze se jedna o jiny
druh a zaato¢i na négj jako na druh vlastni. Pévei se mohou rozpozndvat podle akustickych
(zpévu), nebo vizualnich signalt (zbarveni a dalSich télesnych znakil), nebo kombinace obojiho
(Cody 1969). Pokud je u dvou druhti vyvolavéana agresivni reakce podobnymi signaly (napft. je

14



silnym spoustécem reakce vyrazné zluté opetreni na hlave), protoze maji tyto druhy spolecny
puvod (jsou si piibuzné), nebo konverguji, nebo tuto podobnost zplisobila ndhoda, je zvysena
Sance, ze bude na izemi obyvaném obéma druhy k zaménam dochéazet (Murray 1971). V tomto
piipadé neni agresivita adaptivni a selekce nejspis povede k jejimu omezeni (Murray 1971).
Druhou pficinou mezidruhové agresivity, tentokrat adaptivni, miize byt kompetice o zdroje
(Orians & Willson 1964). Jedinci jiného druhu obvykle neznamenaji pro samce zadnou hrozbu
v oblasti pareni, ale mohou vyuzivat stejné omezené zdroje, takze potieba zajistit jejich dostatek
povede k selekénimu zvyhodnéni agresivniho chovani viici jedincim tohoto druhu (Orians &
Willson 1964).

U studii zabyvajicich se mezidruhovou agresivitou, které pouzily pouze playback bez
atrapy, jsou povétSinou hodnoceny bézné parametry jako je latence reakce, maximdlni
ptiblizeni, Cas straveny v riznych vzddlenostech, pocet zpévli a volani nebo doba jejich
produkce (Catchpole 1977, Reed 1982, Robinson & Terborgh 1995, Freeman & Montgomery
2015). Nékdy je zaznamenavana dokonce pouze vzdalenost od reproduktoru a latence reakce
(Jankowski et al. 2010). Trochu vyjimkou je studie Martin et al. (1996), ve které chovani
sledovali podrobnéji a pouzili Sestnact riznych parametrii. Pozdéji byl tento pocet zredukovan
na pét nejrelevantnéjSich a dale pouzivali jen tyto: maximalni pfiblizeni, pocet lett, latence
reakce, pocet zpévl, pocet piezpivavani playbacku (Martin & Martin 2001). Ob¢ uvedené
studie jsou neobvyklé také velmi kratkym ¢asovym rozestupem mezi jednotlivymi playbacky.
Jedinclim lesnacka lejskovitého (Setophaga ruticilla) a tyranovce malinkého (Empidonax
minimus) poustéli tfi rdzné nahravky: vlastniho druhu, druhého zkoumaného druhu
a kontrolniho druhu (sykory ¢ernohlavé, Poecile atricapillus). Kazdy z playbackt trval minutu,
ptehravany byly v ndhodném pofadi a mezi nimi byl rozestup pouhé tfi minuty. Takto kratka
doba mezi jednotlivymi stimuly miize zpisobit, Ze reakce na pozd¢ji prezentované stimuly bude
ovlivnéna témi predchozimi. Takovéto ovlivnéni predchozim stimulem testovali Petruskova et
al. (2008). V této studii zkoumali, zda mize u lindusek lucnich vybuzeni ze simulované
druhu a jestli bude ptipadna reakce silngjsi na piibuzny druh (lindusku lesni) neZ na neptibuzny
(budnicka vétsiho, Phylloscopus trochilus). Pti pokusech byla pouzita jedna upravena nahravka
a jedna atrapa za kazdy z tii prezentovanych druhti. Zjistili, Ze linduSky béZné nereaguji ani na
piibuzny ani na neptibuzny druh. Pokud vSak jako prvni probe&hl simulovany vpad vlastniho
druhu a brzy potom (po tfech minutach) nasledoval playback a odhaleni atrapy piibuzného nebo

nepiibuzného druhu, tak byl testovany jedinec natolik vybuzen k agresivité z predchoziho
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konfliktu, ze reagoval i na tyto stimuly. VEtsi agresivitu projevoval k pfibuznému druhu nez
k neptibuznému, v tomto piipad¢ hrala pravdépodobné vétsi roli vzhledova podobnost obou
lindusek (podobnost ve zpévu neni tak velkd). Atrapa, ktera byla za normélnich okolnosti (asi
hlavné diky zpévu) rozpoznana jako jiny druh a nechana bez povSimnuti, se nahle stala, diky
své vzhledové podobnosti obou druht, teréem utokt. Je patrné, ze zvoleni spravného potadi
pokusti a dostatecny ¢asovy rozestup mezi nimi jsou velmi dalezitymi faktory, které zajistuji,
aby chovani ptaka zlstalo pfedchozimi pokusy neovlivnéno.

Martin et al. (1996) a Martin a Martin (2001) si byli mozného ovlivnéni védomi, ptesto
vSak kratké rozestupy zvolili, protoze podle vlastnich pozorovani a pokust usoudili, ze
v ptipad¢ jimi zkoumanych druht je rozestup tfi minut dostate¢ny. Je vSak mozné, ze kratké
rozestupy vysledky pokusu ptece jen trochu ovliviiovaly, protoze v pozdé€jsi ze zminénych
studii design pozménili. Pro vétsi jistotu pfehravali nahravku vlastniho druhu vzdy az jako
pro ovlivnéni dalSich pokust (Martin a Martin 2001). Obvyklejsi jsou vSak rozestupy v fadu
desitek minut (napt. Prescott 1987), pfes n¢kolik hodin (napf. Sedlacek et al. 2006) az po
nekolik dni (napt. Jones et al. 2016).

Prescott (1987) se rozhodl pouzit pouze akusticky stimul, protoze tyranovec olSovy
(Empidonax alnorum) a vrbovy (E. traillii) brani své teritorium pievazné jenom zpévem,
anavic jsou oba druhy vzhledové témét totozné (Prescott 1987), takze by zapojeni vizuélniho
stimulu mohlo spiSe uSkodit. Pfesto se mezi sledovanymi parametry objevil 1 utok. Ten je
v ¢lanku ale definovan jako vyhruzné chovani (threat display) ve vzdalenosti do ¢tvrt metru od
reproduktoru. Dle mého ndzoru se toto chovani za Gtok oznacit neda. Samci v tu chvili mozna
byli dostate¢né¢ motivovani k tomu, aby skute¢né zautocili, pokud by vidéli vé€rohodného
puvodce zpévu, ale bez pritomnosti viditelného nepfitele zlstali, zda se, pouze u hrozeb.
Popsané chovani se ani mnohokrat v prib¢hu experimentl nevyskytlo (v 9 z 98 pokusit), mozna
praveé z diivodu chybéjiciho vizualniho stimulu.

Ve vétsin€ studii s atrapou se pfidavaji dal§i parametry nad ramec téch pouZivanych
v experimentech bez atrapy. Mezi tyto parametry patii nejCastéji prelet, nalet a fyzicky kontakt,
pfipadné 1 vyhruzné chovani (Gill & Lanyon 1964, Sedlacek et al. 2004, Uy et al. 2009,
Reifet al. 2015, Jones et al. 2016). Lze vSak narazit i na nedavno publikovanou studii, kde je
1 pfes ptitomnost atrapy jedinym sledovanym parametrem nejvétsi pfiblizeni (Johnson et al.
2018). Obvykle byva atrapa u experimentli zabyvajicich se mezidruhovou agresivitou viditelna

po celou dobu piehravani pfidruzené nahravky (Gill & Lanyon 1964, Sedlacek et al. 2004,
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Uy et al. 2009, Reif et al. 2015), pouze v jednom mnou nalezeném piipad¢ byla v prvni ¢asti
playbacku skryta pod latkou a odhalena az po nékolika minutach (Jones et al. 2016).

Jako atrapy u studie Petruskova et al. (2008) nebyly pouzity vycpaniny (ty jsou
pouzivany v experimentech nejcCastéji), ale vytvorené modely z baviny a papiru, vycpané
a namalované podle vzhledu skute¢nych jedinct. Zbarveni pravdépodobné neodpovidalo zcela
piesné (naptiklad UV spektrum pouzitych barev), piesto vSak atrapy vyvolavaly bez problému
agresivni reakci u vSech tfi zkoumanych druht (Petruskova et al. 2008). A¢ by pouZiti vycpanin
bylo jist¢ vhodné&jsi pro vytvoreni pfirozenéjsich podminek, zda se, Ze i takovyto vytvoteny
model miize byt dostacujicim vizudlnim stimulem, a to 1 pfi rozpoznavani dvou podobnych
druhii (v kombinaci se zpévem). To podporuje i studie Jones et al. (2016), pfi které pouzivali
atrapy vyrobené ze dieva. Byly rucné vyrezany do tvaru téla zkoumanych druha lesnackt
anabarveny barvami, jejichz spektrum bylo blizké skutecnému zbarveni ptakli. Temeno
a naprsenka byly pokryty skutecnym pefim, aby byl model realistictejsi. I v jejich ptipadé ptaci
na atrapu utocili a dokazali druhy rozeznat. Zminuji, ze skute¢na vycpanina by pravdépodobné
mohla vyvolat silnéj$i agresivni reakce, ale Ze i1 jejich model byl pro ucely experimentu
dostacujici (Jones et al. 2016).

Pokud chceme dokazat, Ze existuje agresivita mezi dvéma druhy, mélo by byt umoznéno
agresivitu v pokusech skutecné prokazatelné projevit. Jak je pojednano v predchozi kapitole
o agresivnich signdlech, tak jedinym spolehlivym ukazatelem agresivity je Utok, proto by
1 v téchto experimentech bylo pouziti atrapy v tomto ohledu vhodné. V ptipad¢ experimentl
bez atrapy neni umoZnena pfirozena zavérecna faze konfliktu, kdy samec vetfelce vyhani,
pronasleduje a pfipadné na néj tto¢i (Catchpole 1977). Nicméné ochota samce soupete hledat
v okoli reproduktoru miiZe jeho motivaci k agresivité celkem vystihovat, tudiZ Ize 1 parametry
jako zdrzovani se v urcité vzadlenosti od reproduktoru povaZovat za pomérné vypovidajici
(Catchpole 1977).

Vypada to, Ze se klade ¢im dal vétsi diiraz na dllezitost vizualniho stimulu a Ze v ptipadé
mezidruhové agresivity se také v posledni dob¢ atrapa Castéji pouziva, protoze vSechny mnou
dohledané prace s atrapou, kromé¢ jediné (Gill & Lanyon 1964), byly publikovany od roku 2004
dal.
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2.3 Experimenty testujici schopnost rozpozndvat zndmé a neznamé jedince

V této kapitole se budu zabyvat takzvanymi neighbour-stranger experimenty. Timto
terminem se oznacuji pokusy zkoumajici schopnost pévct rozlisit mezi lokalnimi a cizimi
jedinci (Moser-Purdy & Mennill 2016). Pro samce je vyhodné, aby rozeznal jedince, jejichz
teritoria pfiléhaji k jeho vlastnimu, protoze kdyz se hranice mezi jejich teritorii stabilizuje
a sousedici samci tuto hranici respektuji, je jiz zbytecné na né vyrazné reagovat a ztracet tak
energii, kterou lze vyuzit naptiklad na zahanéni dalSich konkurent, ldkani partnera, hledani
potravy a podobné (Temeles 1994). Jev, kdy k sob& samci ze sousedicich teritorii neprojevuji
tolik agresivity jako k samctim nezndmym, se oznacuje jako ,,dear enemy* efekt. Jako prvni
tento pojem popsal Fisher (1954) a od této doby byl pozorovan u mnoha druht ptakt (shrnuto
v Ydenberg et al. 1988, Lambrechts & Dhondt 1995, Moser-Purdy & Mennill 2016).

Prabéh pokust byva u téchto studii velmi podobny. Na jednom jedinci jsou provedeny
dva pokusy — pfi jednom se samci ptehrava zpév ,,souseda“ (neighbour), pii druhém se prehrava
zpév ,,cizince* (stranger). Oba stimuly jsou pfehravany z hranice teritoria, které obyva soused
z pouzité nahravky. Jedinec druhu, u kterého se dear enemy efekt projevuje, se k sousedovi
zpivajicimu z jeho vlastniho teritoria chovda méné agresivné nez k cizinci, ktery zpiva ze
stejného mista, protoze zndmy jedinec pro n¢j nepredstavuje takovou hrozbu (Stoddard 1996).
Timto zplsobem Ize dokazat, ze samci rozeznaji znamé jedince od neznamych.

Obdobné pokusy jsou provadény i ve studiich zaméfenych na rozliSovani konkrétnich
jedincti (Wunderle 1978, Stoddard et al. 1991, Lovell & Lein 2005). Kromé pokust z hranice
se simulovanym sousedem provad¢ji dalsi pokusy, pfi kterych jsou nahravky piehravany ze
strany opacné nebo ze stiedu teritoria (Falls & Brooks 1975). Soused se tedy ozyva ze ,,Spatné*
strany, kde neni jeho teritorium, ¢imZ naruSuje ustdleny potfadek a ohrozuje teritorium
testovaného samce. Jestlize samec na souseda, ktery zpival ze ,,spravné* hranice reagoval
mirnéji, ale vyhani ho stejné razantné jako jiné vetielce, pokud soused zpiva ze ,,Spatné* strany
teritoria, je zjevné, Ze je schopen pfifadit konkrétniho jedince ke konkrétnimu mistu a ze je tedy
schopen mezi jednotlivci rozliSovat (Stoddard 1996).

Jako ,,sousedé se oznacuji samci, jejichz teritoria ptiléhaji k teritoriu testovaného
jedince nebo jsou v jeho tésné blizkosti. Jako ,,cizinci se oznacuji ti, kteti bud’ nemaji vlastni
teritorium, nebo obyvaji teritorium dostate¢né vzdalené od teritoria pozorovaného samce, aby
jejich setkani bylo nepravdépodobné (Briefer et al. 2008, Searcy et al. 1981). Minimalni
vzdalenost, ze které pochazeji nahravky cizinci, se v jednotlivych studiich miize vyrazné lisit

(265 m — Yoon et al. 2012, 2 km — Moser-Purdy & Mennill 2016, 10 km — Skierczynski 2007,
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19,3 km — Wunderle 1978). Studii zabyvajicich se problematikou neighbour-stranger vyslo
mnoho a patfi mezi n¢ i jedny z nejstarSich studii vyuzivajicich playbackové experimenty
(Weeden & Falls, 1959). Ze studii, kter¢ jsem dohledala (ptes 30 studii), prezentuji vSechny, az
na jednu (Yoon et al. 2012), pouze akusticky stimul. Objevuji se stejné parametry jako u vétSiny
experimentl, kde je pouzit jenom reproduktor. Nejcastéji vyhodnocovanymi jsou vzdalenost
od reproduktoru, latence reakce, maximalni pfiblizeni, pocet preletli, pocet zpévi a volani
(napt. Hansen 1984, Ackay 2010, Molles 2001).

Hyman a Hudges (2006) zkoumali, zda se sila reakce samce na sousedy 1isi v zavislosti
na mife agresivity jednotlivych sousedii. Tuto miru agresivity stanovuji pomoci playbackovych
experimentl, pfi kterych je pouze piehravan zpév a sleduji dva parametry, a to pocet zpévi
a pramérnou vzdalenost od reproduktoru. Primérna vzdalenost od reproduktoru by podle nich
méla byt dostatecné spolehlivym parametrem pro urceni sily agresivni reakce. Odkazuji se pii
tom na data ze studie Searcy et al. (2006), kterd ukazuji, ze kdyz se samec zdrzoval praimérné
blize k reproduktoru v prubéhu pokusu, signifikantné to piedpovidalo jeho budouci utok na
atrapu. Searcy et al. (2006) v této praci vSak pravée takovy ptistup celkem kritizuji a vzdalenost
k reproduktoru povazuji za slaby ukazatel agrese. Sami zavadéji design experimentu s atrapou
z diivodu, Ze v pokusech bez atrapy neni umoznéno utocit a agresivni zamér tak prokézat (vice
v kapitole Experimenty zkoumajici vnitrodruhové agresivni signaly).

Jedinou studii, kde byla pouZita atrapa, provedli Yoon et al. (2012) na dvou populacich
lesnacki Zlutocelych (Vermivora celata). Zkoumali, zda je agresivita variabilni v z4vislosti na
tom, jak moc je prostiedi konkurenc¢ni. V Kalifornské populaci, kde je hustota osidleni prostiedi
lesnacky vysoka, a tedy i vysoka konkurence, zjistili vyssi agresivitu vici sousednim jedinciim
nez vici jedincim cizim. Denzita v AljaSské populaci neni moc vysoka, prostredi neni tolik
konkurenéni, a tak 1 agresivita byla niz8i a projevoval se zde i efekt dear enemy. V textu je
feCeno, Ze byla pifi pokusech pouzita vycpanina, pravdépodobné pouze jedna pro vSechny
pokusy, nicmén¢ kvili nedostatku informaci to nemohu fict s jistotou. Neni pfipojeno zadné
zdivodnéni, pro¢ se pro pouziti atrapy rozhodli. Sledovany byly pouze parametry, které je
mozné sledovat i u pokusu pouze s reproduktorem. Témito parametry byla latence reakce, pocet
volani a zpévl, pocet letd ve vzdalenosti 0-2 m a 2-5 m od stimulu a doba strdvend do dvou
metril od stimulu. Je mozné, Ze atrapa méla vliv na chovani ptakl, nicméné bez porovnani
s pokusem bez atrapy a bez komentéie autora to nelze posoudit.

Podle faktu, Ze vétSina praci na téma neighbour-stranger je provadéna bez atrapy a ze
se ve studiich tohoto typu o jejim pouziti ani nijak nediskutuje, Ize usoudit, ze vyzkumnici
nepovazuji pfitomnost atrapy v tomto typu experimentu za podstatnou. Atrapa by moZzna mohla
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agresivni reakci zesilit, ale rozdil mezi reakcemi na sousedy a cizince je ziejmé dostatecny i bez
jeji pritomnosti. Pouziti atrapy by tedy pravdépodobné piinaselo zbyte¢né komplikace. Zde by
navic bylo pravdépodobné vhodnéjsi pouzit dvé rizné vycpaniny pro playback souseda a pro
playback cizince, obzvlast’ pokud by se pokusy konaly kratce po sobé€. Stejny vzhled soupeie
by jinak mohl mit urcity dopad na chovani testovaného jedince. I v ptipad€ dvou riznych atrap
by mohl mit jejich vzhled vliv na agresivni reakci jedince. Naptiklad samci sykory modfinky
(Cyanistes caeruleus) reagovali silnéji na zpév sousedu, kterym bylo n¢kolik dni pied pokusem
vylepseno UV zbarveni pefi, nez na cizi samce, u nichz zbarveni neznali (Poesel et al. 2007).
Na zpév sousedil, kterym bylo UV zbarveni zhorSeno, reagovali podobné¢ jako na zpév cizinct
(Poesel et al. 2007). Z toho 1ze soudit, ze si samci stihli béhem par dni zapamatovat zménu
ve zbarveni svych sousedi (vypovidajicim o jejich zvySeném nebo snizeném reprodukéniho
potencidlu) a spojit si jej se zpévem konkrétnich sousedl. Piestoze pii playbackovém
experimentu svého souseda nevidéli, reagovali odlisSn¢ v zavislosti na zapamatované zméné
zbarveni (a tedy i1 reprodukéniho potencidlu). Paklize jsou samci schopni zapamatovat si
odli$nosti ve vzhledu svych sousedil, mohla by je neodpovidajici atrapa zmast a jejich reakci

ovlivnit.

2.4 Experimenty zkoumajici geografickou variabilitu ve zpévu

Do této kapitoly zahrnuji jak experimnety zabyvajici se geografickou variabilitou
obecné, tak i ty, které se zamétuji na dialekty. BéZn¢ je mezi populacemi zména variant zpévu
daného druhu pozvolna, v ptipad¢ dialektil je vSak mezi nimi ostra hranice. Co se tyka designu
experimentu a atrapy, jsou na tom studie zabyvajici se vyznamem odliSnosti ve zpévu mezi
populacemi podobné, jako studie zkoumajici vztah ,neighbour-stranger. Obvykle je
prezentovan pouze akusticky stimul (Harris & Lemon 1974, Thompson & Baker 1993, Nelson
& Soha 2004, Hamao 2016), atrapa se objevuje ojedinéle (Tur¢okova et al. 2011). NejcastejSimi
parametry ve studiich bez atrapy jsou opét vzdalenost od reproduktoru, maximalni ptibliZzeni
a pocet zpévl a volani. Déle také pocet letll, latence reakce a latence zpévu.

Nekteti autoti se spoléhaji dokonce pouze na vzdalenost k reproduktoru (Balaban 1988,
Searcy et al. 1997, Hamao 2016), coZ ov§em nemusi byt vZdy divéryhodnym ukazatelem sily
reakce, jak se ukazuje napiiklad ve studii Milligan a Verner (1971), kde samci strnadce
bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys nuttalli) reagovali na vlastni dialekt zvySenym

poctem zpévl a letli, avSak ptiblizovali se vice pii pfehravani ciziho dialektu. V téze studii
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zéaroven narazili na stejny problém, ktery jsem pospala jiz diive v této praci, a to na problém
nedostateCnych Casovych rozestupli mezi prezentaci jednotlivych stimuld. Mezi pokusy
zatadily odstup pouhych péti minut, coz zptsobilo, ze bylo chovani samct v druhych a tietich
pokusech ovlivnéno pokusy pfedchozimi (Milligan & Verner 1971). Ani rozestup deseti minut
nebyl u tohoto druhu dostate¢ny a vybuzeni z prvniho pokusu ovlivnilo chovani pti dalSim
pokusu (Baker et al. 1981).

Ve studii, kde byla pouzita atrapa (Tur¢okova et al. 2011) byly oproti experimentim
bez atrapy sledovany navic pocty naletii a fyzickych kontakti. Vycpanina slavika modracka
(Luscinia svecica) byla zbavena barevné skvrny pod krkem, protoze se barva skvrny mezi
dvéma zkoumanymi poddruhy li§i a zde bylo zdmérem zjistit reakci na odliSnost ve zpévu,
takze ovlivnéni vzhledem bylo nezddouci. Samci povazovali jedince z druhého poddruhu za
hrozbu, jeZ nevyzaduje zvlast silnou agresivni reakci. Samci poddruhu svecica mohli
vyhodnotit simulované soupefe poddruhu cyanecula jako drobngjsi jedince, protoze
charakteristiky zpévu frekvencné odpovidali spiSe menSim jedincim tohoto poddruhu.
Problému se vSak pouzitim atrapy ptedeslo, protoze umoznila testovanym jedinciim ovéfit si
télesnou velikost soupete vizualné (Turcokova et al. 2011).

I zde se potvrzuje, ze prevladaji experimenty provadéné bez atrapy a Ze s atrapou
piibyva dalsi chovani, které je mozné pozorovat, a to predevsim fyzicky kontakt. Atrapa

samciim zaroven umoznila ovétit velikost soupete.

3. Porovnani v ramci druhu

Jednotlivé druhy se pii teritoridlnich stfetech chovaji trochu odlisné€. Nekteré jsou vic
plaché, jiné agresivnéjs$i, kazdy pouziva trochu jiné signaly a tak déale. Porovnani v ramci druhu
by mélo pomoci odfiltrovat odliSnosti v reakci mezi druhy a diky tomu pfinést moznost
porovnat vliv atrapy konkrétnéji podle uvedenych dat. Sesbirala jsem proto data z jednotlivych
studii provadénych na n€kolika nejcastéji zkoumanych druzich a pokusila jsem se je mezi sebou
porovnat. Bohuzel to v§ak nebylo mozné, a to z nékolika diivodii. Na jednom druhu se obvykle
nedéla podobny experiment mnohokrat, takze je pocet studii jednoho typu dosti omezeny. Jak
je patrné z predchozich kapitol, pokusy s atrapou se v nékterych typech experimentl objevuji
jen ojedinéle. Porovnani napfi¢ rliznymi typy experimentl neni moc dobfe mozné zase
z divodu, ze prezentuji jiné stimuly a probihaji jinak, takze vysledna data nejsou srovnatelna
kvili mnozstvi piisobicich faktorti. Samci mtize byt naptiklad piehravan jeho vlastni zpév (napf.
Krebs et al. 1981) nebo zpév n¢jakého jiného samce (napt. Byers 2017) a tito jini samci mohou
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byt z riizn¢ vzdalenych teritorii. Nékdy je piehravan spontanni zpév se v§im vSudy (napf.
Anderson et al. 2007), jindy je vybran tieba jen jeden typ zpévu (napt. Beebee 2004, Anderson
et al. 2007). Nahravky se také rtizné upravuji a prehravaji se po jinak dlouhou dobu. Atrapy
mohou jinak vypadat a reprezentovat jinak siln¢ jedince. N¢kde je atrapa ptitomna od zacatku
pokusu (napft. Jarvi et al.1980), jinde je zakryta po urcitou dobu latkou (napt. Searcy et al. 2006)
a jinde je po urcité dob¢ ptinesena (napt. Ballentine et al. 2008). VSechny tyto a dal$i mensi
1 vétsi rozdily dohromady zptsobuji problém s porovnavanim, protoze mohou mit na chovani
samcl v prubéhu experimentu zasadni vliv. Nejvétsi piekazou je vSak odliSnost parametra
aneuvadéni vSech dat. Jsou sice parametry, které se sleduji velmi Casto, ale v jiz znacné
redukovaném poctu pouzitelnych studii se zfidkakdy nasly vicec¢etné shody. I kdyz autofi dané
parametry v prubéhu experimentu sleduji, vS§echna sesbirand data nékdy vibec neuvadéji, nebo
jsou jen zahrnuta do mnoharozmérnych analyz (nejcastéji PCA) a nelze tedy ptipadné rozdily

v chovani samct v pfitomnosti respektive absenci atrapy odhalit.

4. Experimenty s atrapou i bez atrapy na stejnych jedincich

V ptipadé totoznych experimenti mize byt ptipadny rozdil v chovani mezi pokusy
satrapou a bez atrapy dan kromé pfitomnosti vizuadlniho stimulu také osobnostnimi
charakteristikami samct (Akcay et al. 2014) pokud by vzorek testovanych jedincii nebyl
dostatecné velky, aby tyto odchylky vybalancoval. Idealni by proto bylo zkoumat vliv atrapy
na stejnych jedincich. Jeden takovy experiment byl proveden na strnadcich zpévnych. Je to
studie Akgay et al. (2011), jiz zminéna v kapitole o experimentech zkoumajicich agresivni
signaly. Kazdy ze samct byl testovan dvakrat, jednou s atrapou a jednou bez atrapy. Jinak byly
pokusy provadény zcela stejné. Potadi pokusi s a bez atrapy bylo ndhodné a rozestup mezi nimi
byl minimaln¢ tfi dny. Atrapou byla vycpanina pfipevnénd v prubéhu experimentu
k reproduktoru, ktery stal na stativu uprostied teritoria. Fakt, Ze zautocili jenom tii samci ze
tfinacti, piili§ nesvéd¢i hypotéze, Ze by zviditelnéni nepfitele ptineslo zasadni rozdil v ochoté
samct utoc€it. Nicmén¢ zde byl nizky pocet utokl zplisoben pravdépodobné pravé nevhodnym
umisténim reproduktoru a autofi jej vysvétluji ve své dalsi studii (Akgay et al. 2013). Problém
spatiuji v umisténi atrapy pfimo na reproduktor (viz Akgay at el. 2011) nebo na stojan nad
reproduktorem (viz Searcy et al. 2006). V obou ptipadech byl reproduktor velky a ndpadny
a pomérné malo samct bylo ochotno na atrapu utocit (23 % a 21 %). Vyrazné€ ochotnéjsi (65 %)

byli samci k utokim v situaci, kdy byl pouzit maly nendpadny reproduktor a atrapa byla
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upevnéna na vétev stromu nebo ket (viz Akgay et al. 2013). Pfirozenéjsi podminky pokusu
vyustily ve vét§i ochotu samcti na simulovaného soupefe reagovat.

Atrapa sice v pokusech ve studii Akgay et al. (2011) nevyvolala velké mnozstvi utoku,
ale jeji pritomnost ovlivnila dalsi chovani samcti. V pokusech s atrapou samci vic zpivali tiché
zpevy (za minutu primérné 2,05 £+ 2,12 oproti 0,37 + 0,87 bez atrapy), jez jsou u strnadcii
povazovany za agresivni signdly nejspolehlivéji ptedpovidajici Gtok. Zaroven, protoze jsou
tiché, jsou pouzivany na kratkou vzdalenost, a tudiz lze ptedpokladat narast jejich poctu, kdyz
samec svého soupefe vidi. O néco Castéji mavali kiidly (za minutu primérné 3,90 + 4,25 oproti
1,71 £ 2,17 bez atrapy), coz je vizualni agresivni signal, ktery mize byt efektivni pouze pokud
ho sok muze vidét. Mén¢ zpivali hlasité zpévy (za minutu primérné 2,21 + 0,47 oproti
3,86 £ 0,44 bez atrapy) a zdrzovali se v prub¢hu playbacku del§i dobu do metru od reproduktoru
(pramérné 66 % Casu oproti 33 % Casu bez atrapy). Zde prave nejspis hrala roli osobnost samcti.
Samci, ktefi byli odvaznéjsi, zattocili na atrapu i pies podezielé podminky, bojacnéjsi samci se
zautoCit neodvazili. Pfesto byla atrapa nezpochybnitelnym cilem, usmérnila pozornost samct
na sebe a mozna i vyvolala vétsi agresivni odezvu, coz vedlo k tomu, Ze se samci (i ti bojacnéjsi)
pohybovali vyrazné vice Casu v jeji blizkosti. Je pochopitelné, ze se samci v pokusech bez
atrapy nezdrzovali tak blizko, protoze v mist¢, odkud zpév vychazel stal pouze velky podeziely
objekt a nebyl zde zadny viditelny nepfitel, na kterého by mohla byt jejich agresivita
smérovana. Zarovei bylo zbytecné pouzivat mnoho vizualnich signali, protoze nebyl pfitomen
z4dny viditelny pfijemce.

Dale porovnam chovani samctl v pokusech, kde je atrapa odhalena az po néjaké dobé.
Tak je to napiiklad ve studii Searcy et al. (2006) na strnadcich zpévnych a Ballentine
et al. (2008) na strnadcich moktadnich. V obou ptipadech byl ptehrdn zpév po dobu jedné
minuty, potom byla po zhruba ¢tyiech a ptil minutach odkryta nebo pfipevnéna atrapa, po Sesti
minutdch od zacatku pokusu pustény dal§i dvé minuty zpévu. Experiment byl ukoncen ve
chvili, kdy samec zattoc€il nebo po dovrseni dvaceti minut od zacatku pokusu. Vysledky jsou
rozdéleny pro samce, ktefi na atrapu zauatoc€ili (20 a 9) a samce, ktefi nezautocili (75 a 40).
Vysledky pro vSechny samce dohromady v pocatecni a druhé fazi mezi sebou nemohu
dostatecné presné porovnat, protoze druhd faze trvala pro jednotlivé Gito¢ici samce jinak dlouho
a tyto vysledky nejsou k dispozici. Nicméné je tu patrny mnohem zajimavé;jsi fakt, a to ten, Ze
samci, ktefi zautoCili, se pohybovali bliz reproduktoru jak minutu ptfed utokem (primeér
piiblizné 1,8 m a 2,5 m), tak 1 v pocatecni petiminutové ¢asti (primér piiblizné 4,3 m a 6 m),

zatimco ti, ktefi nezautocili se pohybovali celkové ve vzdalenostech vétsich (v minuté pred
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koncem pokusu priimérné piiblizn€ 8 a 13 m, v pocatecni pétiminutové ¢asti 8,4 a 11 m). Hlavni
roli tedy hrala od zacatku motivace samce, ne pridani atrapy. Ta méla vliv jenom u samct
utoCicich, pro néz predstavovala ter¢, na ktery svou agresivitu mohli soustfedit. U samct
neutocicich neméla atrapa vyraznéjsi vliv ani na piiblizeni, ani na zadny z dalSich sledovanych
parametrii chovani (pocet tichych zpévi, celkovy pocet zpévt, mavani kiidly).

Z téchto porovnani by se dalo usoudit, Ze atrapa mize samce obecné pfilikat bliz a zvysit
pocet signalt uréenych pro komunikaci na blizko, avsak hlavnim faktorem urcujicim samcovo

agresivni chovani v pribéhu pokusu je jeho osobnost a motivace.

5. Zavér

Playbackové experimenty jsou velmi rozsifenou metodou zkoumdani funkei zpévu ¢i
jeho struktur a chovani pévct. Téch, co kromé akustického stimulu prezentuji i stimul vizualni,
je vSak menSina. U praci, které pouzivaji pouze playback, se nazavisle na zaméfeni experimentu
nejcastéji sleduje, v jaké vzdalenosti se samec pohyboval, jak moc pieletoval a jakd byla
nejmensi vzdalenost, na kterou se priblizil. Dale pak vokalizace, obzvlast pocet zpévu, které
v prib¢hu pokusu zazpival. Pfipadné také jak rychle zareagoval a kdy zacal zpivat. Napfi¢
vSemi mnou projitymi studiemi se n€které parametry pojily téméf vyhradné s atrapou. Jeji
pripojeni umoziuje samcim projevit dal$i vzorce chovani, které mohou byt sledovany. Mezi
témito parametry byl hlavné fyzicky kontakt a nélet. Pfitomnost atrapy také catéji vyvolala
vyhruZzné vizuani signdly, napfiklad mavani kiidly. Jinak se opakovaly stejné parametry jako
u pokustli bez atrapy. Diky vétSimu mnozstvi lehce pozorovatelnych reakci a jednoznacnosti
utoku, miize atrapa zjednodusit a zptesnit vyhodnoceni sily agresivni reakce. Zaroven vsak
zvySuje komplexitu pokusu a miize tak vnést matouci faktory, které vyhodnoceni naopak

vvvvv

(Petruskova et al. 2008).

Mezi jednotlivymi studiemi se vSak parametry a jejich mnoZstvi vyrazné lisi. Autofi
nékterych studii zalozili vyhodnoceni reakce pouze na jednom nebo dvou parametrech. Ve
vSech takovych ptipadech je hlavnim parametrem pfiblizeni k reproduktoru ¢i atrapé, at’ uz je
meéfeno jako primérna vzdalenost (Balaban 1988, Searcy et al. 1997, Hyman & Hudges 2006)
nebo maximalni ptiblizeni (Jankowski et al. 2010, Hamao 2016, Johnson et al. 2018). Je vSak
otazkou, zda je takto mozné reakci skutecné spravné vyhodnotit. Pro ptesnéjsi vysledky by jiste
bylo vhodnéjsi, pokud je to mozné, pouzit parametrti vic. Na opacné stran¢ stoji studie Martin

et al. (1996), kde bylo sledovano 16 réiznych parametri, coz uZ je asi zbyte¢né mnoho. Ugelem
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vSak bylo zjistit, které parametry jsou pro jejich potieby nejvhodnéjsi a v dalsi studii je
sledovano jiz jen pét vybranych (Martin & Martin 2001). Nejcastéji se pocet sledovanych
parametrl pohybuje nékde mezi tfemi a osmi.

Tato reSerSe byla zamétfena na experimenty, kde je simulovan vpad jednoho samce do
teritoria jiného samce. Dochézi v nich tedy ke stietu dvou jedincti a vyhodnocuje se sila
agresivni reakce. Jedinym zcela nezpochybnitelnym ukazatelem agrese je utok (Hof & Podos
2013). Pokud neni utok umoznen pii vyzkumu signald, které by agresivitu mély znacit, neni
jejich spolehlivost prokdzéana. Jestlize je vyhodnoceni experimentu zaloZeno na sile agresivni
reakce, melo by byt nejdiive zjisténo, které chovani u daného druhu spolehlivé agresivitu
ukazuje. Pokud je sila reakce méfena podle chovani, u kterého neni ovéfeno, ze je skutecné
agresivni, je presnost a diveéryhodnost vysledki diskutabilni.

Chceme-li zjistit vérohodné poznatky o teritoridlnim chovani, méli bychom se pokusit
o vytvofeni co nejpfirozengjSich podminek, aby reakce samcii mohla byt stejnd jako
ve skuteCném teritoridlnim stfetu. Pocatecni fdze konfliktu probiha pii playbackovém
experimentu podobn¢ jako v pfirozené situaci (Catchpole 1977). Hlasity zpév je signalem
fungujicim 1 na vétsi vzdalenosti. Kdyz je samec od reproduktoru daleko, je situace pomérné
ptirozena, protoze ve skute¢ném stfetu by samec také nejdiiv slysel vetielciiv zpev a nevidél by
ho (Beecher & Akgay 2014). Pro tuto fazi tedy staci pouze playback a pro méfeni reakce miize
byt vhodnym nastrojem maximalni ptibliZeni a latence reakce. Ve skute¢ném konfliktu obvykle
nasleduje pfibliZzeni, vyhdnéni vetielce, pronasledovani a ptipadné utok, pokud se sok nema
k ustupu (Catchpole 1977). V ptipad€ experimentli bez atrapy neni ptirozeny pritbéh konfliktu
umoznén, a pfestoZze mize dochazet ke kontaktu samce s reproduktorem, vétSinu Casu stravi
obvykle hledanim v jeho okoli (Catchpole 1977). Situace je nepfirozena, protoZe kdyz ptak
v konfliktu hlasité zpiva, obvykle se u toho neskryva (Beecher & Akgay 2014). Proto by bylo
pouziti atrapy vhodné. Doba, po kterou je samec ochoten hledat neviditelného nepftitele pobliz
reproduktoru, by vSak také mohla byt pomérné validnim ukazatelem jeho agresivni motivace
(Catchpole 1977). U experimentll, kde je simulovan soused zpivajici z vlastniho teritoria, je
playback bez atrapy dostacujici pravé proto, ze komunikace probiha na déalku. Pokud je ale
simulovan vpad do stfedu teritoria a testovany samec se dostane blizko reproduktoru, neni
situace bez atrapy realistickd (Beecher & Akcay 2014).

Ani s atrapou neni soupet simulovan dokonale, protoze je nehybny. Samciim musi byt
takovy nepfitel jisté¢ podeziely. Mohlo by to mit na jejich chovani urcity vliv. Naptiklad by jim
mohl pfipadat jako mensi hrozba, na kterou neni tieba tak silné€ reagovat, protoze kromé zpévu
zadnou dalsi snahu nevyviji. Nebo by naopak mohli reagovat agresivnéji kvili frustraci z toho,

25



ze at’ se soka snazi vyhnat sebevic, ten dal nete¢né sedi a zpiva. Pro maximalni piirozenost
podminek by byl ideélni robot. Vyroba takového robota by vSak byla nejspi§ neimérné slozita,
ovladani obtizné a hlavné by to pravdépodobné ptineslo vic potizi nez uzitku. Nehybna atrapa
je dle mého nazoru dostacujicim fesenim. Samctm poskytuje uvétitelny zdroj zpévu, jez slysi,
a zaroven ter¢, na nejz mohou zautocit (Beecher & Akgay 2014).

Problémem miize byt také vzhled atrapy. Pokud atrapa neni dostatecné realistickd, mtze
prezentovat neptirozeny vizudlni podnét. Tomu lze ptedejit pouzitim taxidermickych preparatt
(vycpanin) daného druhu. Vycpaniny vSak mohou byt nepraktické pii manipulaci a mohou byt
snadno zniCeny uto¢icimi ptaky (Petruskova et al. 2008). Pfijatelnym feSenim mohou byt
i modely vytvorené z riznych materiald, pokud jsou dostate¢né realistické, aby na né byli samci
ochotni utocit. Podle vysledkii nekterych praci (Petruskova et al. 2008, Jones et al. 2016) lze
1 s vyrobenymi modely dosdhnout uspokojivych vysledkd.

Atrapa miize piedstavovat rizné kvalitni jedince, coz se mlze opét odrazit na chovani
testovaného jedince. Zaroven pii pouziti jediné atrapy pro vicero pokusi dochazi
k pseudoreplikaci. Bylo by proto vhodné pouzit né€kolik rtiznych atrap pro kazdy experiment
(Petruskova et al. 2008). To vsak mize znan¢ komplikovat pfipravu experimentu. Vyroba
umélych modelti nese riziko nerealistického stimulu a sama o sobé muize byt kompikovana.
V piipad€ vycpanin miiZe byt zase obtiZzné sehnat dostatek ptirozené¢ uhynulych jedinci a cilené
usmrcovani vyvolava otazky etické (Hof & Hazlett 2010). Pokud neni cilem zkoumat odezvu
na riizné vizudlni stimuly, nybrZ poskytnout alespon n€jaky vizualni stimul, na ktery mtze byt
smerovan utok, pak je pouziti jedné atrapy piijatelnym feSenim (Hof & Hazlett 2010).

I ptes vSechny vyjmenované komplikace by bylo vhodné pii vytvafeni designu
experimentu vzdy zvazit vyhody a nevyhody pouZiti atrapy a duleZitost vizualniho stimulu.
Pokud je zkouména reakce pouze na akusticky stimul a neni Zadouci, aby pii tom byl samec
ovlivnén stimulem vizuadlnim, je absence atrapy nepochybné na misté. Nepfitomnost
viditelného nepfitele vSak miize byt vyraznym nedostatkem v pfipad¢, Zze je vyhodnocovéana
sila agresivni reakce na simulovany vpad do teritoria (Petruskova et al. 2008).

Experimentalné ovéfend data o vlivu atrapy na chovani ptaka, by mohla napomoct
vyzkumniktim pfi rozhodovani, zda ji ve svych experimentech pouzit. Ty ale nejsou moc
k nalezeni. M¢& se podaftilo najit jedinou studii (Akg¢ay et al. 2011), ktera se ptimo zabyva vlivem
atrapy. V pokusech s atrapou samci vic zpivali tiché zpévy, vic mavali kiidly, vice se
k reproduktoru pfiblizovali a n&kolik z nich zautogilo. Utokt prob&hlo minimum, nejspis kvali
nevhodnym podminkam, kdy byla atrapa piipevnéna na velky napadny reproduktor. PocCet
utoki rapidné vzrostl, kdyz byly podminky upraveny tak, aby byly pfirozenéjsi (Akgay et al.
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2013). Stacilo atrapu umistit na vétev nebo kef a piipojit maly nendpadny reproduktor.
Znamena to, Ze pfi sestavovani experimentu je tieba se zamyslet nejen nad tim, jak experiment
ovlivni pfidani atrapy, ale i nad tim, zda se miZze vliv atrapy vibec dostatecn¢ projevit
v zavislosti na ostatnich podminkach. Je tieba snazit se o co nejpfirozenéjsi podminky,
obzvlasté u druht, které jsou spiSe plaché a obezietné. Problém s pfirozenosti podminek je
samoziejm¢ o to podstatnéjsi u pokusti, kde je pouze reproduktor a hlavnim parametrem
agresivity je vzdalenost od reproduktoru. Napadny reproduktor mize pro plachy druh nebo
mén¢ odvazné jedince kteréhokoliv druhu pfedstavovat natolik nedivéryhodny objekt, ze se
k nému nebudou chtit ptilis ptiblizit, coz mize zasadn¢ ovlivnit reakci ptaka v pritbéhu pokusu
a mozna i vysledky celého experimentu. Dale je potieba zvolit dostate¢né rozestupy mezi
jednotlivymi pokusy a vhodné potadi jejich prezentace, ptipadné si uvédomit moznost, zZe by
data mohla byt ovlivnéna a zohlednit tento fakt pfi vyhodnocovani vysledkii.

Pti snaze zjistit, jak ptisobi pfitomnost atrapy na rizné druhy jsem narazila na problém
s variabilitou experimentalnich designti a vyhodnocovaného chovani. Pro snazsi porovnavani
vysledki jednotlivych studii by bylo pfinosné, aby se 1épe sjednotil design experimentii
s podobnym zaméfenim a parametry chovani, které jsou v prubéhu pokust sledovény, coz vSak
neni pfili§ redlné. Optimalni by bylo, kdyby studie krom vysledkii mnohorozmérnych analyz
uvadély 1 data do nich vsupujici, naptiklad priimérné hodnoty sledovanych parametri.

Poznatky ziskané v pribéhu sepisovani této reSerSe vyuziji i pti své budouci diplomové
praci, ve které bych se rada dale zabyvala vlivem atrapy na chovani ptaki. Ukézalo se, Ze je jen
minimum studii, které zkoumaji pfipadny vliv vizualniho stimulu v playbackovych pokusech
na stejnych jedincich. Proto se budu snazit otestovat, zda existuji rozdily v chovani samct tii
druhti pévct v pokusech s atrapou a bez ni. Kazdého samce budu testovat dvakrat s dostatecnym
odstupem minimalné jednoho dne. Tak budu doufdm moci porovnat reakci na oba typy stimulu
u konkrétnich jedincii a zjistit zarovenn vliv osobnosti jednotlivych samcl na silu reakce.

U testovanych druhil se rovnéz zamétim na piipadné specifické struktury ve zpévu, které by

mohly vypovidat o agresivni motivaci.
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