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ABSTRAKT

Cilem této prace je shrnuti dosavadnich poznatkd z oblasti hlasové komunikace nepévci.
Prace je roz¢lenéna na kapitoly obsahujici tématické okruhy, kterym byla dosud v literatufe
signalli a o reakcich jedinci téhoZ druhu na né (napt. tvorba hejna). Zabyva se n€kolika druhy
popla$nych signall, zptisobenych zejména vzdusnymi a pozemnimi predatory. Druha kapitola
se zaméfuje na hlasovou komunikaci mezi rodi¢i a mladaty, na pozorovanich a
experimentech popisuje ,begging calls“ mlad’at a spojitost téchto signalii se vzajemnou
konkurenci mezi mlad’aty. Vetieti kapitole jsou popsany vysledky nékolika praci
zabyvajicich se hlasovou identifikaci jednotlivcil. Zde se jedna o né€kolik druhti identifikace —
rozpoznavani vlastnich mlad’at rodi¢i (a naopak) a vyvoj této schopnosti u mlad’at, vokalni
rozpoznavani partnera ve ztizenych podminkadch apod. Pata kapitola zahrnuje nékolik
vyzkum signall souvisejicich s potravou. Jsou to jednak ,,food calls* pouzivané jako soucast
ritudlu dvofeni se samici, ale také pro svolavéni ostatnich ¢lenti kolonie ke zdroji potravy.
Nastinéna je tu i ¢isté kolonialni ,,information-centre hypothesis®, pojednavajici o nasledovani
uspésnych nalezcli zdroje potravy ostatnimi jedinci kolonie. A kone€né posledni kapitola
slouZi jako ptehled literatury, zabyvajici se hlasovou komunikaci kolonialn¢ hnizdicich druhd

ptaku.

Kli¢ova slova: Varovné signaly, vokalni komunikace, hlasovéa identifikace, ,,food calls®,

nepévci, kolonidlné hnizdici druhy

ABSTRACT

This study is aimed at summary knowledge about voice communication in non-passeriformes.
The study is divided into following topics (chapters), on which the researchers were focused
the most. The first chapter deals with the reasons, why birds give alarm calls, and describes
the responses on alarm call in several non-passeriformes species (e.g. formation of a flock). It
also engages in a few types of alarm calls (particularly aerial and ground alarm calls). The
second chapter concentrates on vocal communication between parents and young, there is a
description of ,,begging calls* in offsprings based on several observations and experiments.
In the third chapter are shown some results of works occupying with vocal individual

recognition. There are few types of identification — recognition of parent’s own pups (and



reversely) and evolution of distinguishing parent’s voice in pups; vocal recognition of mate
in difficult conditions and the like. The last chapter includes several researches of the vocal
signals related to food, such as ,,food calls* used as a part of the courtship, but also used to
call down the other members of the colony to the food source. There is also described strictly
colonial ,,information-centre hypothesis®, which discusses following of successful foragers
by the others members of a colony. And finally, the last chapter contents a overview of voice

communication in colonially nesting birds.

Key words: Alarm calls, vocal communication, vocal individual recognition, food calls, non-

passeriformes, colonially nesting birds

1. UVOD

vvvvvv

komunikace mezi jedinci, at’ uz se jednd o zvuky generované specializovanym hlasovym
aparatem (syrinx), nebo o zvuky vytvafené jinak, napf. klapani zobdkem u ¢api (Eda-
Fujiwara et al. 2004), vibraci ocasnich per u bekasiny sibifské (Gallinago stenura) (Byrkjedal
1990), bubnovani do dutych vétvi u strakapoudt (Dodenhoff et al. 2001) apod. V této resersi
se v8ak zabyvam pouze hlasovou komunikaci.

Zvukem ptaci dovedou vyjadfit Sirokou S$kalu informaci. Prestoze nepévci nedokazi

vytvorit tak slozité melodie jako pévci, jejich hlasova produkce je zajimavé a pestra.

Hlasovou komunikaci lze tfidit na nékolik skupin podle ucelu, a to na: upozornéni
na nebezpec¢i, upozornéni ostatnich ¢leni kolonie na zdroj potravy, ndmluvna vokalizace,
komunikace mezi rodi¢i a mlad’aty, komunikace mezi partnery, mechanismy slouZzici

k identifikaci hlasu jednotlivct, teritorialni vokalizace.



2. Upozornéni na nebezpedi:

U mnoha druhil Zivo€ichil je vyvinuta schopnost pii zaregistrovani predatora vydat poplasny
signal. Zatim se nepodafilo pfesné zjistit, pro¢ tak zvifata jednaji, pro¢ jednoduse neutedou
nebo se neskryji. Existuji celkem tfi teorie, které vysvétluji divod vzniku poplasnych signali.

Prvni z nich pfedpokladd, Zze poplasny signal je uréen ostatnim jedincim téhoz druhu
(popt. i jinych druhil) a obsahuje pravdivou a obséhlou informaci o blizicim se predatorovi.
Pfinasi tak oboustranny uzitek — jak pfijemcim signdlu (maji $anci se ukryt), tak vysilateli
signalu - napf. zachranénim jeho budouciho partnera, coZz mu nasledné¢ miize zvysit fitness.
Jedna se o tzv. ,,information hypothesis“, nebo také ,kin selection hypothesis“ (Smith 1965;
Greenwood et al. 1979; Foster et al. 2006).

Druhé teorie podporuje hypotézu, Ze signal je sice také uren ostatnim jedinctim daného
druhu, ale vyhodu piinasi pouze vysilateli signalu (,,selfish hypothesis* nebo ,,manipulative
hypothesis*) (Charnov & Krebs 1975). Tato hypotéza predpoklada, Ze poplasny signél bude
neuplny a pro ostatni jedince matouci.

Se treti, vcelku revoluéni, teorii pfiSel D. J. Woodland. Autor se v ni domniva, zZe poplasné
signaly jsou urfeny predatorovi. Pfipadna kofist tak davéa predatorovi najevo, Ze o ném vi a
ten tak ztraci vyhodu momentu piekvapeni. Tato teorie se oznacuje jako ,,pursuit-deterrent” a
byla testovana na slipkach modrych (Porphyrio porphyrio) z Eeledi chiastalovitych (Rallidae)
(Woodland et al. 1980; Bergstrom & Lachmann 2001).

Velmi zajimavé vysledky pfinesl nedavny vyzkum vlivu frekvence varovnych signalt samcii
kura doméciho (Gallus gallus) na uspésnost pafeni. Vysledky naznacuji, Ze s vétsi frekvenci
varovnych volani roste i Sance na pareni a tim i reproduktivita jedince. Autofi se domnivaji,
Ze vydavani nakladnych varovnych signald (které jsou nakladné v tom smyslu, Ze na jejich
producenta poutaji pozornost predator a tim si teoreticky sniZzuje Sanci k pieziti) dokazuje

kvalitu samce pted samicemi (Wilson et al. 2008).



2.1 Problémy pFi zkoumani reakci na poplasné signaly

Zvitata obecné dokazi pomoci specifického varovného zvuku poskytnout informace o stupni
nebezpeci, avSak tuto schopnost se ukéazalo velice t¢Zké testovat. Pravé informace o stupni
nebezpedi byva vysilana primarné, pfipadné informace o typu predatora slouzi vétsinou jako
doplnék. PrestoZze existuje nékolik pozorovani naznaujicich, Ze mnoho ptakti ma rozdilné
vystrazné zvuky pro pozemni a vzdu$né predatory, schopnost uréit typ predatora byla

oficialn€ prokazana pouze u doméciho kura (Gallus gallus) (Evans et al. 1993).

Pifi pozorovani se vyskytuji dva hlavni problémy. Prvnim z nich je fakt, Ze interakce mezi
predatorem a moZnou kofisti jsou pomérné vzacné, tudiz je velice obtizné ziskat dostate¢ny
pocet pozorovani stejného jevu (v tomto pfipad¢ napf. vyslani poplas§ného signalu na jednoho
a toho samého predatora) (Blumstein & Armitage 1997). Toto uskali je ¢asto feSeno pomoci
experimentu s vyuZitim atrapy predatora (Curio 1975; Curio 1978; Shalter 1978).

Druhym problémem byva nedokonale prozkoumany hlasovy repertoar druhu. K prokazéani
vyznamu zvuku jako poplasného signalu je zapotiebi prokazat, zda se produkce signalu
néjakym zpisobem vztahuje k pfitomnosti predatora, a zda na tento signal adekvatné reaguji

ostatni varovani jedinci (Evans 1997; Blumstein 1999b).

2.2 Typy poplasnych signali u kura domaciho (Gallus gallus)

Jak jsem jiz zminil, jedinym ptac¢im druhem s prokézanou diferenciaci popla$ného signélu pro
pozemni a létajici predatory je kur doméci (Gallus gallus). Tato studie byla provadéna
v experimentalnich podminkéch, kde byly poplasné signaly u kohouti vyvolavany pomoci
pocitatem generovanych animaci pozemnich (myval) a létajicich (krouzici jestfab) predatort.
Cely test byl sniman kamerou a poté analyzovan. Nasledovala reprodukce nahranych zvuka
ostatnim slepicim. P¥i pfehravani signalu upozoriujiciho na vzdu$ny utok (,,aerial alarm*)
mély slepice vét§i tendenci bézet do Ukrytu nez u signalu upozoriiyjiciho na pozemniho
predatora (,,ground alarm®). Vzdu$ny poplach vybizel slepice k piikréeni se (Obr. la),

zatimco pifi pozemnim poplachu slepice udrZovaly ostrazity vzpfimeny postoj (Obr. 1b).



Pii obou typech vystraznych signald se u pozorovanych ptakt zvysila frekvence, se kterou se
rozhliZeli po okoli. Frekvence vzhlizeni smérem vzhiru se vSak zvysila pouze pti prehravani
aerial alarmu. Tento test demonstruje, Ze kur domaci je schopen do poplasného signalu
zakodovat o predatorovi tolik informaci, aby byli ostatni ¢lenové skupiny schopni se spravné

zachovat (Evans et al. 1993).

Obr. 1a: Kur domaci (Gallus gallus) Obr. 1b: Kur domaci pfi pozemnim
v typické pozici pti vzdu$ném poplachu. poplachu. (ptevzeto z Evans 1993)

Souvisejici vyzkum se zabyval reakcemi jedincd druhu Gallus gallus na popla$né signaly
evokované rizné velkymi létavymi predatory. K dispozici byli tito dravci: mensi - krahujec
americky (Accipiter striatus), sttedné velky — jestiab Cooperuv (Accipiter cooperii) a VEtsi -
jesttab lesni (Accipiter gentilis), viz Obr. 2. Tito dravci byli vypousténi jednotlivé do velké
klece ke dvojicim kurti (samec + samice). Byly sledovany jak vokalni tak non-vokalni
odezvy. Non-vokalni odezvy se v zévislosti na predatorovi liSily. Na velké predatory
reagovaly slepice pifikréenim a uhlazenim pefi, zatimco v pfitomnosti mensiho predatora
(krahujce amerického) se postavily do vzpfimeného postoje a nalepyftily se, aby vypadaly
vetsi. V piipad€ vokalni odezvy, byly zachyceny vyznamné rozdily mezi popla§nymi signaly
vydavanymi samci a samicemi. Samice reagovaly na malého sediciho predatora vice ,,ground
alarmy“ a méné ,,aerial alarmy* ve srovnani se sttednim a velkym predatorem. Mezi reakcemi
na stfedniho a velkého predatora nebyl vyznamny rozdil. U samct byly reakce podobné jako
(napt. Gyger et al. 1988). Celkové pro obé pohlavi ale platilo, Ze ¢im mensi je predator, tim
méné vydavaly ,,aerial alarmi“ a zaroven vice ,,grounf alarmt“ (Palleroni et al. 2005) (viz
Obr. 3). Pfi¢inou rozdilt v poméru vzdusnych a pozemnich poplachli mezi samci a samicemi
je podle dalsi studie hladina testosteronu v krvi. Ukézalo se, Ze ¢im mél jedinec vy$si hladinu

testosteronu, tim ¢asté€ji vydaval vzdu$ny poplach (Gyger et al. 1988).
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Obr. 2: Trii dravci pouZiti pfi experimentu: A —
samec krahujce amerického (Accipiter striatus),
B - samice jesttdba Cooperova (Accipiter
cooperii); C — samice jestfaba lesniho (Accipiter
gentilis). (ptevzato z Palleroni et al. 2005)

Pfi testech bylo také prokazéno, Ze pii tvorbé vzdu$nych poplachi zalezi na velikosti
predatora, jak ho poskytovatel signdlu vidi (uhlova velikost), a ne na jeho skuteiné
vzdélenosti. Testovani ptaci reagovali vzdu$nymi poplachy na predatory i na neskodné ptaky.

Struktura volani se v§ak u téchto dvou skupin li§ila (Gyger et al. 1987).
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Obr. 3: Hlasové odezvy na jednotlivé druhy predatorti (n = 9 subjekti, graf sestaven
na zéklad¢ vysledki ze 135 pokusti). (pievzato z Palleroni et al. 2005)



Soucasné probéhly také testy zavislosti vysilani poplasnych signali na tom, zda samice sedi
nebo nesedi na vejcich. V dobé¢, kdy slepice sedi na vejcich (nebo jsou kufata ¢erstvé vylihla),
vydava samice znatelné¢ vice vzduSnych poplachi v pfitomnosti stfedniho a velkého
predatora, nez v pfitomnosti malého predatora. Ale v dobg, kdy je kufatim vice nez 3 tydny,
drasticky poklesne pocet vzduSnych poplachli téméf na nulu (viz Obr. 4). Prokazalo se tak,
Ze samic¢i vzdusné poplachy jsou vazany na fazi, kdy samice sedi na vejcich (Palleroni et al.

2005).
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Obr. 4: Graf A zobrazuje hlasové odezvy béhem doby, kdy slepice sedély na vejcich, zatimco
graf B zobrazuje hlasové odezvy béhem experimentl, kdy byla kufata ve véku vice nez 3
tydny. (pfevzato z Palleroni 2005)

2.3 Tvorba hejna

Vyzkum varovnych signali vodouse rudonohého (7Tringa totanus), byl zaméten na jejich
funkce v hejnech, ktera vodousi tvofi jako soucést antipredacni strategie. Hejna maji ti
antipreda¢ni vyhody. Jednak je to ,.efekt zfedéni“, kdy se sniZi pravdépodobnost, Ze se dany
jedinec stane obéti utoku (viz Obr. 5). Druhou vyhodou je ,,efekt zmateni* predatora, ktery se
hif soustted’uje na jednotlivce, kdyz vidi v jeho okoli dal$i potencidlni cile. Tteti vyhodou
hejna je ,,efekt ostraZitosti* - zlepSena ostraZitost hejna jako celku oproti jednotlivym ptakim.
(Cresswell 1994a).



Hypotéza pro vznik poplasnych signall je takova, ze kdyby varovny signal podpofil utvoreni
hejna, byly by varovné signaly pfinosné pro vSechny ¢&leny skupiny. Zakladem pro funkci
varovnych signalu je pfedpoklad, ze signély jsou uréeny ostatnim jedincim téhoz druhu, ktefi
na signél reaguji seskupovanim se do hejna. Vzhledem k tomu, Ze jsou varovné signaly
vodous$u hlasité, naskytéa se také moznost, Ze slouzi jako signal predatorim. V tom piipadé by
mél ale predator po zaslechnuti takovéhoto signalu s vét§i pravdépodobnosti ustoupit, coZ se
nedéje (Cresswell 1994b).
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Pravdépodobnost utoku na jedince

1 2-5 6-10 11-20 21-30 31-40 41-50 51-60 61-100

Poéet jedincti v hejnu

Obr. §: Graf pravdépodobnosti utoku krahujce nebo sokola na jedince v hejnu,
pravdépodobnost s rostouci velikosti hejna prudce klesd. Data jsou ziskana
ze dvou pozorovani na slatinach. (data ptevzata z Cresswell 1994a)

Nejcastéji atakovanymi ptaky byli b€hem pozorovani opozdilci za hejnem nebo ptaci, ktefi se
do hejna nepfidali a zistali na zemi. Jedinci vydavajici poplas$ny signal té€zi z ,.efektu
zmateni®, nebot’ diky jeho volani se do hejna pfidavaji dalsi jednotlivci a predatorovi se utok
ztéZuje. Proto ptéci, ktefi se ocitnou nejvice ohrozeni predatorem, vydavaji poplasné signaly
(povzbuzujici ostatni ptaky ke shlukovéni) s nejvétsi frekvenci. Pii Gtoku krahujce jsou ptaci
na zemi mnohem zraniteln€j$i, neZz ve vzduchu. Naopak pfi utoku sokola vysilaji vodousi
mnohem méné poplasnych signalti povzbuzujicich k tvorbé hejna, nebot’ pti takovém utoku je

nejbezpecnéjsi zustat na zemi (Cresswell 1993), viz Obr. 6.
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Typ odpovédi Pfikr&eni Potopeni Odlet

Utoky krahujce
Uchvaceni 1938%) 10(2%) 32(6,4%)
Utéky 2(04%) 41(8,2%) 396 (79,2 %)
Celkovy pocet odpovedi 21 (4,2 %) 51 (10,2 %) 428 (85,6 %)
Procento odpovédi, 90,5 19,6 7,5
ktere vyustily v ukofisténi
Utoky sokola
Uchvaceni 107% 107%) 8(54%)
Utéky 40 (26,9 %) 51 (34,2 %) 48 (32,2 %)
Celkovy potet odpovedi 41 (27,5 %) 52 (34,9 %) 56 (37,6 %)
Procento odpovedi, 24 1,9 14,3
ktereé vyustily v ukofisténi
Utoky osttize
Uchvacenl 2(4.3 %) 0 (0 %) 0(0%)
Utéky 7(149%) 6(128 %) 32(68,1 %)
Celkovy pocet odpovédi 9(19,1 %) 6(12,8%) 32 (68,1 %)
Procento odpovedi, 22,2 0 0

které vyustily v ukofisténi

Obr. 6: Procentualni vyjadieni ut€kovych reakci vodoust na utok, ktery vyustil v uchvaceni
nebo uték vodouse. Celkové bylo pozorovano 696 tutokti vzdusnych dravci a 73 uchvaceni
kofisti. (data pfevzata z Cresswell 1993)

Pouziti klasické teorie ,,pursuit-deterrent” (pronasledovéni-zastraSovani) (Woodland et al.
1980; Hasson 1991) neni ziejmé v tomto ptipadé pfili§ vhodné, nebot’ vodousi vysilaji
poplasné signaly i v nepfitomnosti predatora, nebo také poté, co v hejnu opusti zem a nelétavy
predator je uz dal nemuiZe pronasledovat. Vodousi poplasné volaji i v pfipad€, Ze jsou
ve vzduchu v hejnu a krahujec (jako hlavni predator vodou$ti) uz pro né nepiedstavuje
takovou hrozbu. Proto se ma za to, Ze u€elem poplasného volani vodoust je také varovani
ostatnich Zivo€ichi, ktefi by mohli padnout pfitomnému predatorovi za kofist. Krahujec se
totiz ¢asto opakované vraci na misto svého uspésného lovu (Wilson & Weir 1989). Podobné
se chovaji i vodousi Sedi (Tringa nebularia), Gstii¢nici velci (Haematopus ostralegus), koliha
velkd (Numenius arquata) nebo koliha mala (Numenius phaeopus) (Owens & Goss-Custard
1976).
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2.4 Strategie varovnych signali u bahnaki

Bahnéci (studovan byl konkrétné jespak aljassky (Calidris mauri) a jespak obecny (Calidris
alpina)), zivici se malymi Zivo€ichy v mél¢indch a na okrajich mokfadnich biotopl, maji
zvlastni strategii reakci na poplasné signaly. Kazdy jedinec se pfi sbéru potravy obcas
rozhlédne po okoli a v pfipad€ spatfeni predatora vyda varovny signal. Vzhledem k tomu, ze
na tyto pobfezni ptaky miZze predator nejsnadnéji zauto¢it z mokfadii na biehu, dalo by se
¢ekat, Ze ptaci nejblize téchto mokfadi budou nejvice ohrozeni. Pfekvapujici je zjisténi, ze
jedinci, ktefi jsou dal od zdroje poplasného signélu, ale blize k mokfadiim, reaguji mnohem
energiCtéji nez ptaci v opa¢né situaci. Potvrzuje se tak domnénka, Ze tito ptaci vnimaji
ptilehlé mokfadni biotopy jako potencialni zdroj nebezpeci. Pokazdé, kdyz se ozval poplasny
signal, ptaci letéli smérem od té€chto mokfadl, nikdy naopak (Leger & Nelson 1982).

Autofi srovnavaji toto chovani schovanim pévce strnadce Zlutookého (Junco
phaeonotus), ktery naopak pfi zaslechnuti poplasného signélu leti na strom, ktery pouziva
jako utocisté (Caraco et al. 1980). Svou roli v reakci na poplasny signal hraje vzdalenost od
vegetace na okraji mokfin (viz Obr. 7). Jespéci nejblize vegetace po zaslechnuti popla§ného
signalu hned uleti, zatimco ptaci dale od vegetace spiSe jen zvednou hlavu a rozhlédnou se.
Tato vzdalenost je ov§em zavisla na nékolika faktorech — na vzrustu vegetace, na velikosti

ptaka a na rychlosti bliziciho se predatora (Leger & Nelson 1982).

4q

Obr. 7: Nacrtek oblasti snimané kamerou. Svétla plocha je prilivova zdéna, tmava plocha je
vegetace mokfadii. Oblast je rozdé€lena paralelnimi liniemi vzdalenymi od sebe asi 0,5 metru.
Linie pomahaly béhem pozorovani urfovat vzdalenost jednotlivych ptdkd od mokfin.
(prevzato z Leger & Nelson 1982)
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2.5 Mlad’ata a varovné signaly

V ptipadé€ ontogenetického vzniku reakce na popla$ny signal, byl uskute¢nén pokus s mlad’aty
kachny divoké (Anas platyrhynchos) rizného véku, ktera byla vystavovana preletim makety
jestfaba. Reakce kachiat byly zaznamenavany a vyhodnoceny. Zjistilo se, Ze kachnata do
véku jednoho tydne nijak na maketu jestfdba nereaguji, nemaji tedy jesté nauceny potfebnou
reakci. U starSich kachnat vzdy zareagovalo jedno mladé na maketu poplasnym vypisknutim,

nacez se ostatni star§i mlad’ata prikré¢ila a znehybnéla (Starkey & Starkey 1973).

Vék, kdy mlad’ata zadinaji reagovat na varovné signaly je ovSem velmi rizny. Kupiikladu
mladata potapky Cernokrké (Podiceps nigricollis) se jiz béhem tii dnl naucila reagovat na
varovny signal rodi¢a i ostatnich €lend vlastniho druhu schovanim hlavy pod peii rodice

(Buitron & Nuechterlein 1993).

Zajimavy je také fakt, Ze mlad’ata ptakii obecné reaguji na varovné signédly rozdilné nez
dospéli ptaci. Pro tuto skute¢nost existuji dva hlavni divody: a) nedokonaly stupen vyvoje
,,dospélého chovani“ mlad’at a b) adaptace na rozdilnou zranitelnost. Postupny vyvoj chovani
a reakci je pro mladé velice dulezity, nebot’ kdyby se napiiklad samec uz jako velmi mlady
choval jako dospélec, byl by tak i ostatnimi teritoridlnimi samci bran a doplacel by na to.
Rozdilna zranitelnost zde znamena, Ze mlad’ata jsou zranitelna jinému spektru predatord nez
dospélci. Naptiklad jestiab neptedstavuje hrozbu pro mladé v hnizdé, ale pro jedince

opoustéjiciho hnizdo jiz ano (Magrath et al. 2007).
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3. Komunikace mezi rodi€i a mlad’aty

Porozuméni tomu, co se snazi rodi¢ pomoci zvukl vyjadfit, je dileZité nejen v ptaci fisi.
Rodi¢e davaji mladatim na védomi, Ze se bliZzi s potravou, varuji je pied moznym
nebezpecim a vydévaji specialni zvuky, slouzici mlad’atim k tomu, aby své rodi¢e poznala.
Naopak mlad’ata pouzivaji svlj hlasovy projev piedevs§im k odpovidani na rodi¢ovské signaly
a k Zadonéni o potravu. Jak je tato vzajemna komunikace dilezita dokazuje rychlost, s jakou
se mlad’ata tyto signaly nau¢i rozeznavat a reagovat na né. Neni pfekvapenim, Ze ¢im vice
jsou mladata prekocialni, tim méné potfebuji komunikovat se svymi rodi¢i (viz tabon lesni
(G6th & Evans 2004)).

Rodi¢e téméf vSech druhti ptdkt pouzivaji ke komunikaci s mlad’aty nékolika rozdilnych
zvuki s riznym vyznamem. Piikladem miize byt vokalizace potapky zapadni (Aechmophorus
occidentalis), kterd pouziva dva hlavni zvuky: ,.ticking* (tikani) a ,,clucking” (kvokani) viz
Obr. 8. Piehravani ,,tikani* méla pfi experimentu na mlad’ata ten efekt, Ze schovala hlavy pod
pefi na zadech svych rodi€l a ztstala potichu. Podle autora se jedna ziejmé o varovny signal
rodi¢d uréeny pouze vlastnim potomkim. Pfi reprodukei ,,kvokéani“ naopak mlédd’ata vykoukla

a dozadovala se jidla (Nuechterlein 1988).
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Obr. 8: Spektrogram hlasovych projevi rodi¢e potapky zapadni (Aechmophorus
occidentalis). A - tikani (ticking), B - kvokani (clucking). (pfevzato z Nuechterlein 1988)
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3.1 Zadonéni o potravu (,begging calls*) a konkurence mezi mlad’aty

U ptakt obecné byva velké sourozeneckéd konkurence o potravu. Mlad’ata Zadoni (,,begging*)
a zaroven oteviraji zaobdk. VétSinou plati, Ze ¢im vice mladé Zadoni, tim vice potravy
od rodi¢t dostane. Zadonéni bylo zkoumano naptiklad u mladat buiiiaka sedych (Calonectris
diomedea). Zde mlad’ata podavala informace o svém fyzickém stavu formou Zadonéni
o potravu (Obr. 9). Rodice na tyto signaly reagovali a podle intenzity Zadonéni kazdé mlade
krmili. Mlad’ata, ktera se nasytila, nezadonila, tudiz nedostavala dal$i potravu. PIn¢ nasycena
mlad’ata se vSak objevuji jen b&hem sezény s nadbytkem dostupné potravy (jako napiiklad

v té sezoné, ve které bylo provadéno toto pozorovani) (Quillfeldt & Masello 2004).
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Zajimava odchylka od tohoto béZného chovéni se nachazi u n€kterych druhd papouskt (napf.
papouska zlutoramenného (Psephotus chrysopterygius)). RodiCe totiz aktivné kontroluji
rozdélovéni potravy vem mlad’atim, takze Zadonéni mlad’at téméf ztraci smysl a konkurence
mezi mlad’aty také slabne, nebot’ k ni jiz neni divod. Toto chovéni dospélych vzniklo

z diivodu, Ze rovnomérna distribuce potravy mlad’atlim je fyzicky nendro¢na, zato ale pfinasi
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velky uzitek. Na druhou stranu, kvili del§imu pterozdélovani potravy zvladne rodi¢ nasbirat
méné potravy, nez druhy s béznou strategii (Krebs 2002).

Opac¢na situace nastava u né€kolika druhi tereji (studovan byl zejména terej modronohy
(Sula nebouxii) a terej zlutonohy (Sula leucogaster)), u kterych sourozenecka konkurence
o potravu ptechézi aZ v prudkou agresi. AvSak agresivni mlad’ata té€chto ptakii nezanechévaji
Zadonéni o potravu, ¢imZ naznaluji, Ze maji uzitek z rozdéleni svych sil mezi sté¢Zovani si
rodi¢im na nedostatek potravy a zdolavani svych konkurentti. Podtizeni jedinci sice Zadoni
priumérné stejné casto a stejné intenzivné jako dominantni jedinci, ale potravy dostavaji méné.
Vyvstava tedy teorie, Ze agresivitou mlad’ata snizuji efektivitu Zadonéni ostatnich sourozenci

(Drummond 2002).

U nékterych druhii kormoranti (naptf. kormoran pestry (Phalacrocorax varius)), zainaji
mladé samice ztracet svilj hlas béhem 5-6 tydnl po vylihnuti. Samctim hlas ztstava nastalo
Samice zfejmé jiZz vokalni vyjadfovani nepotfebuji od doby, kdy musi v hnizdé Zebrat
o potravu. Ale potom se naskytéd otazka, jak komunikuje s mlad’aty nebo partnerem? Jak ji
potom ostatni jedinci rozpoznavaji? Existuje moznost, Ze si ostatni jedinci dokaZou
zapamatovat a rozeznat volani jejiho partnera nebo sousedi, s kterymi si danou samici

asociuji (Nelson 2005).
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4. Hlasova identifikace jedince

Schopnost nalezeni a rozeznani konkrétniho jedince je samoziejmé jednou ze zakladnich
schopnosti téméf viech zvifat, bez které by populace nepiezila. Tim vice je tato schopnost
dalezita ve velkych koloniich, kde je k nalezeni ur¢itého jedince zapotiebi specifickych
signald (at’ uz akustickych, nebo vizualnich). U kolonialn€¢ hnizdicich ptakt s podobnym
vzhledem je ¢asto rychlejSi a spolehlivejsi zvukova identifikace, ktera se vyuzije zvlasté
v preplnénych koloniich, kdy se naptiklad ke hnizdu pfiblizuje jedinec a je tieba rychle zjistit
jeho totoZznost (Moseley 1979).

4.1 Hlasova identifikace jedince ve ztizenych podminkach

Velmi dilezitou se stava vokalni komunikace ve velkych koloniich, kde by bylo vyhledani
konkrétniho jedince (partnera, mlad’at nebo rodie) vizualné velice naroéné a zdlouhavé.

Kolonialné hnizdici ptaci musi byt proto pro tento zptisob dorozumivani naleZité vybaveni.

V koloniich tu¢niakt patagonskych (Aptenodytes patagonicus) se vyskytuje silny nepietrzity
hluk. Mlad’ata, ktera chtéji byt nakrmena musi vyhledat rodi¢e za pomoci zvuki, které
vydavaji rodice. Tyto zvuky musi byt vysoce specifické, nebot’ kolonie se skladaji z né€kolika
tisic €lent. Studie téchto signali zjistila, Ze mlad’ata rozpoznavala i malé useky volani svych
rodi¢d. Celé volani je sloZzeno z opakujicich se slabik oddélenych mezerami se sniZenou
amplitudovou modulaci. Rozpoznany byly dokonce i reprodukované signaly posunuté o 75
Hz nahoru nebo 100 Hz dolti. Rozpoznéavéna je tak hlavné frekvenéni modulace signalu. S jeji
zménou se vzajemné rozpoznavani mezi rodi¢i a mlad’aty zhorSuje (viz Obr. 10) (Lengagne et
al. 2001).

Vzhledem k velmi malé ¢asti signélu potfebné k rozpoznéni hlasu (diky pouziti frekvenéni
modulace), nadbyte¢né délce signélu (slabiky se opakuji) a odolnosti vi¢i zkresleni, existuji

témér nekone¢né moznosti kddovani signalu (Jouventin et al. 1999).
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Dal8im dulezitym diferenciaénim systémem je tzv. ,,dvojhlas® (two-voice system). U mnoha
druhi ptaku je syrinx dvojdilny a je umistén v misté rozdéleni pridusek. VéEtSina ptaka vsak
obé Casti najednou nepouziva, tu¢iidci ano. Dokazi tak vydavat dv€ harmonie najednou
(Aubin et al. 2000; Lengagne et al. 2001).

Tyto poznatky pomahaji objasnit komplexnost zvukovych projevii né€kolika druhti tuénaka,
kteti si nestavi hnizdo. Obecné maji totiz sofistikovanéjs$i systém zvukového kodovani ty
druhy ptakt, ktefi si nestavi hnizda (mldd’ata maji u sebe, napf. tuciidk patagonsky
(Aptenodytes patagonicus)). Druhy stavici si hnizda (napf. tu¢ndk nejmensi (Eudyptula
minor), ktery si hloubi nory) mohou najit mlad’ata nebo partnera podle topografickych prvka
v krajin€, nepottebuji tedy tak slozité signaly (Evans 1970; Jouventin et al. 1999; Mathevon et
al. 2003).

Stretched signal

Reference signal

Modification of the syllable (%)

Compressed signal

0 25 50 75 100 125

Percentage of positive responses

Obr. 10: Graf znazoriuje procentualni zastoupeni pozitivnich odpovédi na modifikovana
pivodni volani rodi¢d. Frekvenéni modulace reprodukovaného signdlu byla pozménéna od
=30 do +30 %. (* P<0,05; ***P<0,001). Z grafu je jasné patrné, Ze tato modifikace zna¢né
sniZila rozpoznavaci schopnost tu¢iaku. (pfevzato z Lengagne et al 2001)

Stejné jako u tu¢niakt patagonskych, mlad’ata rackd chechtavych (Larus ridibundus) rozlisuji
v signalu vysilaném rodi¢i (tzv. ,long call“) ptednostné frekvenéni modulaci zvuku. Pii
posunu frekvenéniho spektra zvuku o vice nez 20 Hz dold nebo nahoru vsak jiz hlas
nepoznavaji (oproti 100 Hz / 75 Hz tu¢niakt patagonskych). Volani rodi¢i je i v tomto ptipadé
vice nez dostate¢né dlouhé na to, aby z ného mlad’ata zachytila alespoii nezbytné &tyti slabiky

potiebné k rozeznani hlasu rodi¢e. Tento druh racka ma (z vySe zminénych divodu)
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ve srovnéani s rackem tenkozobym (Larus genei), jehoz mléd’ata hned po vylihnuti opousti
hnizdo a formuji ,,jesle* (,,créche*), méné slozité volani, uréené k rozpoznani jedince. Volani
racka chechtavého obsahuje primémé 4-6 rtiznych slabik, zatimco volani racka tenkozobého
obsahovalo pfi pozorovéani vzdy vice nez 7 slabik. Stejné tak délka vokalniho projevu byla
u racka tenkozobého kratsi, nez u racka chechtavého (Charrier et al. 2001). Jesté jednodussi
»long call“ ma racek sttibtity (Larus argentatus), uzivajici pouze 3 slabiky. U kazdé z nich

zaujima jiny postoj (Constantine 2006).

Rodinné skupiny alkount ¢ernohrdlych (Synthliboramphus antiquus) kazdou noc hromadné
odlétaji z kolonie na mofe a nechévaji mlad’ata v hnizd€. Spole€né se poté jesté v noci vraceji
ke svym potomkim. Toto chovani pfedpokldda dobrou schopnost rozpoznani jeden druhého
za pomoci vokalizace. Diky experimentu se prokédzalo, Ze mlad’ata dokazi dobie rozeznat
hlasy svych rodi¢ti od hlast cizich ptakt na zakladé pfedchozich zku$enosti. Pokazdé, kdyz se
rodi¢ vrati z lovu, tak s mlad’aty a partnerem komunikuje a mlad’ata tak maji moznost si jeho

hlas zapamatovat (Jones et al. 1987).

4.2 Ontogeneze schopnosti rozeznavat hlasovy projev rodici

Mléd’ata kratce povylihnuti ziejmé po vokalni strance nerozpoznavaji své rodiCe, ani
sourozence. To, Ze se pravdépodobnost rozpoznani vlastnich mlad’at podle hlasu s vékem
potomkii zvySuje, dokézal experiment, pii kterém se paru alkouni tlustozobych (Uria lomvia)
pfidélovala mlad’ata stejného druhu (vlastni i cizi) a sledovalo se, zda-li je dospély par piijme
Cerstvé vylihla mlad’ata byla ptijimana v podstaté viechna (i cizi), ale se vzristajicim vékem
mladat pfijimani cizich mladat klesalo (Obr. 11). Velka pravdépodobnost pfijeti i cizich
mlad’at v raném véku mulize byt zplsobena i jistym piehlizenim rozpoznavacich znaki. Pro
rodi¢e jsou vSechna mladd’ata v jejich hnizdé automaticky jejich (Lefevre et al. 1998). Cizi
vetielci v hnizd€ jsou v tomto veéku vzacni (Beecher 1991). U star§ich mlad’at v§ak dospélci
berou ziejmé vice v potaz identifikaéni znaky mlad’at (Lefevre et al. 1998). Tim se potvrdily

ptedchozi studie rodi€ovského vokalniho rozpoznavani mléd’at na pf¥ibuzném druhu - alkounu
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uzkozobém (Uria aalge), u kterého se poprvé potvrdilo vzdjemné hlasové rozpoznavani

konkrétnich jedincti (Birkhead et al. 1980; Birkhead & Nettleship 1984).
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Obr. 11: Graf vyvoje pfijimani vlastnich mlad’at (shams) a cizich mlad’at (swaps) dospélym
parem alkouni tlustozobych (Uria lomvia) pti experimentu. Je zfejmy prudky pokles piijmu
cizich mladat s vyvinem jejich hlasového projevu. Star§i mlad’ata (late) byla zcela
odvrhovana. (pievzato z Lefevre et al. 1998)

Mlad’ata racka chechtavého (Larus ridibundus) rozliSuji hlas svych rodi¢ti po dosazeni 6 dni
véku. V této dobé se po zaslechnuti volani rodi¢e pohybuji smérem ke zdroji zvuku a
vokalizuji v odpovéd’. Naopak kdyZ zaslechnou stejny typ volani cizich dospélych ¢lend

kolonie, snaZi se dostat od zdroje zvuku dél a ukryt se nebo se piikréit (Beer 1969).

Pii experimentu s mladymi rybaky obecnymi (Sterna hirundo) se na zaklad¢ analyzy
odpovédi jednotlivet zjistilo, Ze jedinci stafi 8 a 9 dni nerozeznaji podle Zadonéni své
sourozence od cizich mlad’at. Rozlisit sourozence od cizich mlad’at dokazi az od vé€ku 12 dni.
Je v8ak mozné, Ze sourozence dovedou rozeznat jiz dfive, ale neodpovidaji na jejich a cizi
volani rozdilné. Z vysledku experimentu lze vy¢ist, Ze vznik rozdilnych odpovédi na volani
sourozencd je podminén zku$enostmi a pro jejich vznik bylo zapotiebi zvukovych podnéti

(Burger et al. 1988).

Pfi rozliSovani druhove specifickych signald a chovani se vétSina ptakt spoléhé na imprinting
a reakce naudené od ostatnich ¢lenti populace. U nékterych druhti ptéki to tak ale nefunguje.
Piikladem mitiZe byt australsky tabon lesni (Alectura lathami) z tadu hrabavych. Jeho mlad’ata
neformuji Zzadné vazby srodi¢i a ani imprinting u nich nefunguje. Lihnou se velmi

prekocialni, takze se téméf hned po vyklubani libovolné pohybuji. Jejich lihnuti je navic
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asynchronni, tim pddem mlad’ata potkavaji mladé jedince rizného stafi. V zajeti v§ak mlad’ata
odpovidaji na volani ostatnich mlad’at. B€hem experimentu se zjistilo, Ze se mlad’ata pohybuji
smérem k monitoriim, zobrazujicim obraz dospélych jedinci (Goth & Evans 2004).

Bylo proto nasnad¢ uskute¢nit experiment, ktery mél prokazat také interakci mlad’at
s vysilanim signald zvukovych. Pfi samotném testu vSak mlad’ata (ve v€ku 2 a 9 dni
po vylihnuti) neprokéazala tendenci k pohybu smérem k robotim produkujicim nahrany zvuk
kufat. V tomto vé€ku jiZ mnoho jinych druhii ptaki reaguje na hlasy svych vrstevnikt. Mlady
tabon zifejmé& vzhledem ke své vyspélosti nema potfebu ani v takto nizkém véku komunikovat

s ostatnimi, nebot’ k pfeziti nepotiebuje podporu ostatnich (Barry & Goth 2005).

U alky malé (Alca torda) se vyskytuje biparentalni péce o mlad’ata, kdyz jsou jesté v hnizdé.
Po opusténi hnizda se mlad’ata vydaji na lov na mofie s otcem, ktery se o né od té doby stara.
Diky tomu také mlad’ata rozpoznavaji hlas svého otce od ostatnich dospélych samcti, stejné
tak samci dobie rozliSuji hlasy svych potomkl. Naopak samice odpovidaji nete¢né jak

k volani svych potomkd, tak i ostatnich mlad’at (Insley et al. 2003).

Pravdépodobnost, se kterou je dany signél pouZitelny k individudlnimu rozpoznéavani, se da
vyjadfit za pomoci tzv. PIC (,,potencial of individuality coding), ktery je sloZen z n€kolika
parametrti, jako je amplitudové a frekvenéni modulace, spektralni hustota apod. Tento systém
byl pouzit napiiklad pro rozbor tii zakladnich druhl volani chaluhy antarktické (Catharacta
maccormicki), a to varovného volani, volani pfi namluvach a kontaktniho volani. Nizké
hodnoty PIC naznacuji, Ze signél zfejmé neslouZi pro rozpoznavéni jedince (napf. varovné
signaly), naopak komplikovana volani s vysokym PIC pravdépodobné koduje néjaké osobni

informace (napf. volani pfi namluvach a kontaktni volani) (Charrier et al. 2001).

Druhy terejt, u kterych se v dospélosti vyskytuje hlasovy pohlavni dimorfismus (napf. terej
maskovy (Sula dactylatra), terej modronohy (Sula nebouxii) nebo terej zlutonohy (Sula
leucogaster)), se vyznaduji tim, Ze vSechna jejich mlad’ata maji sami¢i, vySe poloZeny typ
hlasu. Ten mlad’atim vydrzi dva az tfi roky - ziejmé do té doby, nez se mladym samcim
modifikuje syrinx a hlas se stane hlub§im (Murphy 1936). Podle Nelsona (2005) se mozna

jedna o prevenci pokust fyzicky nedospélych ptakti o rozmnozovani.

Samci i sami¢i mlad’ata kormorana chocholatého (Phalacrocorx aristotelis) maji v raném

véku sice také nerozeznatelny hlas, ale jim se narozdil od terejd s vyvojem zvySuje. Sam¢i a
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samic¢i hlasy se ve véku 5-6 tydnid stanou rozliSitelnymi, nebot’ mladé samice za¢nou ztracet

svij hluboky hlas. Samciim ziistane téméf nezménén (Nelson 2005).

4.3 Rozdilna vokalizace samcu a samic

Hlasovy pohlavni dimorfismus byl prokazan u nékterych druhi buitidkti (napf. buitidk mensi
(Puffinus assimilis)), kteti svym volanim ihned prozradi, jakého pohlavi jsou. U jinych druhid
buifidkli (napt. buitidk b&€lobrady (Procellaria aequinoctialis)) sdili obé€ pohlavi dvé riizna
volani — jedno na ladkéani partnera a druhé slouzi pravdépodobné na zahanéni vetfelci od
hnizda (Brooke 1988). Pohlavni dimorfismus v hlasovém projevu mtize byt také zavisly
na tom, jestli dany druh vokalizuje ve vzduchu. Kuptikladu buitiak velky (Puffinus gravis) ma
mnohem méné znatelny hlasovy pohlavni dimorfismus nez buitiadk mensi (Puffinus assimilis)
(Brooke 1978; James & Robertson 1985) a ve vzduchu vokalizuje méné nez buitidk mensi.
Ale presvéd¢iva data z vyzkumi zde zatim nejsou. Souvisejicim ditvodem pro mensi vyznam
hlasového pohlavniho dimorfismu u buitidka velkého mize byt jeho odli$né denni chovani.
Aktivita tohoto druhu (narozdil od né€kterych jinych druhd buiiidkd) neni striktn€ vézana na
noc, nebot’ velikost téla zajiS§tuje buifidku velkému jistou ochranu proti chaluhdm jiZnim
(Catharacta antarctica), které €asto buitidky ohrozuji. Diky tomu nepotiebuje samec a samice
tak rozdilnou hlasovou vybavu — je pravdépodobné, Ze ve dne kladou vétsi diraz na vizualni

rozpoznavani (Brooke 1988).

Vyrazny hlasovy pohlavni dimorfismus se vyskytuje také u vétSiny kormorani
(Phalacrocoracidae). Samci byvaji v kolonii hluéni — krakaji a kloktaji (pfi lovu jsou vétSinou
ti§i), samice se vokaln¢ témeér neprojevuji, obas pouze sy¢i. Zde se naskyta otazka, jak ji
ostatni jedinci rozpoznavaji? Pravdépodobné je, Ze si ostatni jedinci dokazi zapamatovat a

rozeznat volani jejiho partnera a sousedu, se kterymi si danou samici asociuji (Nelson 2005).
Zvlastni vokalizaci se projevuji zastupci Celedi ¢apovitych (Ciconiidae), pelikanovitych

(Pelecanidae) a fregatkoviti (Fregatidae), kteti se dorozumivaji za pomoci rychlého klapani

zobaku. Pti pozorovani ¢apa vychodniho (Ciconia boyciana) se zjistilo, Ze zvukové struktura

22



tohoto zvuku je pohlavné dimorfni. Sami¢ky vytvaii klapani s vétsi frekvenci nez samci.
Frekvence klapani koreluje s délkou zobaku — ¢im kratsi zobak, tim vyssi frekvence klapani.
Diky tomu se d4 samec od samice snadno na ur€itou vzdalenost rozpoznat (Eda-Fujiwara et
al. 2004). Nekteré druhy pelikanti a vétSina fregatek vyuzivaji také klapani zobakem jako
zpusob dorozumivani. Pelikani maji pfi tomto aktu charakteristicky zaklonénou hlavu. Tato

vokalizace slouZi vét§inou jako pozdrav partnerovi na hnizdé (Nelson 2005).

4.4 Multifunkéni volani s individualné-rozpoznavacim tucelem

Zvuk pouzivany jako identifikaéni v§ak nemiva pouze identifikaéni ucel. Naptiklad samci
potapky zépadni (Aechmophorus occidentalis) tento typ volani pouZzivaji pfi namluvach - jako
prvni kontakt se samici, poté ke komunikaci s mlad’aty a nadale jako identifika¢ni signal.
V jednotlivych obdobich se 1i§i vokalni projev ptakti pouze poétem volani za sebou
(Nuechterlein & Buitron 2006). V ptedhnizdnim obdobi vydavaji osamoceni ptaci sérii 3-5
volani, zatimco sparovani ptaci pouzivaji série pouze 1-2 volani. AvSak ptak sedici v hnizdé
odpovida blizicimu se partnerovi del§imi sériemi — 2-3 volani za sebou. Pomoci del§iho
volani se pravdépodobné snaZzi navigovat partnera na hnizdo a zajistit tak, aby se tam dostal
(Nuechterlein & Buitron 2006).

Rozpoznani jednotlivce nebo nalezeni svého rodi¢e muze byt ztiZeno riznymi faktory,
jako napftiklad hluk, tma apod. To, Ze mlad’ata dokéazi rozpoznat své rodi¢e podle hlasu, bylo
pozorovano u mladych rackli chechtavych (Larus ridibundus), ktefi zacali vokalizovat jesté

pfedtim, nez rodice vidéli prilétat (Beer 1970a; Beer 1970Db).

Dospély rybak maly (Sterna albifrons) svého druha identifikuje podle volani nazyvaného
HPurrit-tit-tit“, pouzivaného pii pfiblizovani se k partnerovi. NejduleZzitéjsi ¢asti tohoto volani
je jeho prvni &ast, ktera se podstatné lisi u kazdého jedince, mé tedy identifika¢ni rysy. Zbytek
zpravy byva u vSech jedincli bez ztetelnych odli§nosti a obsahuje pravdépodobné obecna
sdéleni (napf. kdyz se chce samec pfibliZit k partnerce, nebo chce provést namluvné krmeni

samice (,,courtship feeding*)). Podle vyzkumi sta¢i pouze jeden nebo dva prvky z uvodni
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Number of Birds

Casti zpravy k rozliSeni jedince. Podle vyzkumu tedy dokazi rybaci bezpeéné rozlisit partnera

od jiného jedince (Moseley 1979), viz Obr. 12.
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Obr. 12: Hlasové reakce 14 testovanych rybakt malych (Sterna albifrons) na volani cizich
jedincti (A) a na volani svych partnerti (B). (pfevzato z Moseley 1979)

Zejména u dospé€lych racki (Larus sp.) se velmi ¢asto objevuje tzv. ,,mew call* (viz Obr. 13).
Jeho nazev vychazi z anglického pojmenovani koc¢i¢iho mioukani, kterému je toto volani
podobné. Pfi produkci tohoto zvuku se krk racka obloukovité prohne a ¢asteéné otevieny
zobak tak sméfuje k zemi, coz ma podle Evanse (1970) napodobovat pozici, pti které rodi¢
ptedava potravu mlad’atim (postoj se vSak u riznych druhti racki 1i$i). Podle Stronga (1914)
tento signal racci pouzivaji béhem pfibliZovani se ke svym mlad’atim, aby je potomci poznali.

Jiné vyzkumy v§ak ukazuji na skute¢nost, Ze n€ktefi jedinci vydavaji dlouhotrvajici ,,mew
call“ i kdyz v okoli neni Zadny jedinec stejného druhu (Frings et al. 1955), nebo Ze je ,,mew
call“ pouzivano v pfipadé racka ¢ernozobého (Larus bulleri) i pfi namluvém krmeni
(,,courtship feeding*), kopulaci, inkubaci vajec a odpo¢inku na hnizd¢ (Evans 1970). Jedna se
tedy o multifunkéni zvukovy signal. Odpovéd’ na toto volani nebyla dosud od ostatnich ¢lenti
kolonie racka ¢ernozobého zaznamenana. Vzhledem k tomu, Ze zvukovy spektrogram tohoto
volani ukazal ur¢ité rozdily mezi hlasy jednotlivcl, je podle autora volani pouzivano jako
prostfedek k rozpoznavani vlastnimi mlad’aty a partnerem. Mew call zlstavd u kazdého
jedince pii pouZiti v rozdilnych situacich stale stejny. Mlad’ata se u¢i rozpoznavat tento zvuk
velmi rychle, napf. alkoun uzkozoby (Uria aalge) je schopen rozeznat ,mew call“ svych
rodi¢i uz po jednom dni od vylihnuti (Evans 1970). Z toho vyplyva, Ze je tento zvuk

ulezitou slozkou vokalni unikace mezi rodi¢i a mlad’aty racku.
dulezitou slozk kalni komunika diéi a mlad’aty rack
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Obr. 13: Spektrogramy specialniho zvuku, tzv. ,,mew call* racka chechtavého (Larus bulleri)
pfi pouziti v n€kolika rozdilnych situacich: A, B — pfi zpétném déaveni vyvrzkl; C — béhem
namluvného krmeni samice; D, E — béhem odpocinku v hnizd¢€; F, G — béhem krmeni mlad’at
(s potravou ve Spi¢ce zobaku); H - béhem krmeni mlad’at (bez potravy ve $pi¢ce zobaku).

(pfevzato z Evans 1970)
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5. ,,Food calls*

U mnoha zvitecich druhi se ¢asto objevuji riizné formy socidlniho chovani. Nejinak je tomu
iu kolonialné Zijicich druhti ptakt. Jednou z téchto forem je i upozornéni ostatnich ¢lent
kolonie na zdroj potravy (,,food calls®). Toto upozornéni miize mit za nasledek posileni celé
kolonie, z ¢ehoZz bude profitovat i vysilatel signdlu - moznost celkového zlepseni fitness,
zvySeni ostrazitosti pfed predatorem diky pfitomnosti ostatnich ¢lenti skupiny na nalezisti
potravy - ¢im vice jedinci, tim vét$i je pravdépodobnost, Ze bude piipadny predator véas
odhalen (Elgar 1986) apod. Pojem ,food calls* vSak zahrnuje i volani pfi namluvach
(courtship feeding) nebo upozornéni mladat, ze se rodi¢ vratil s potravou a mladata tedy
miiZou zacit Zadonit o potravu. Posledni zminéna funkce volani ,,food call* je duleZita, nebot’
kdyby mlédata Zadonila neustédle, vystavovala by se nebezpe¢i predatora (Magrath et al.
2007).

Kohouti kura domaciho Gallus gallus domesticus upozoriiuji na nalezeny zdroj potravy
charakteristickymi zvuky (,,food calls*). Nejcastéji tak ¢ini v pfitomnosti samic. Hypotézou
je, Zze vydavani téchto zvukl je zavislé na pfitomnosti potravy a navic je ovliviiovano
i socidlnim kontextem (pfitomnosti samic). Pfedpoklada se, Ze samice odpovidaji na ,,food
calls“ proto, Ze oCekévaji pfilezitost ke krmeni (Evans & Evans 1999).

Alternativni model navrhuje, Ze chovani slepic nema pficinu v o¢ekévéni zdroje potravy,
ale v socialni informaci dodané v onom signalu. Takovou informaci miZe byt napf. nizka
agresivita samce, ktery vysila signal. Experiment s reprodukovanym zvukem prokazal, Ze
kdyz slepice zaregistrovala ,,food call®, jeji hlava zacala sméfovat k zemi, slepice hledala
potravu v pud¢€ a blizila se ke zdroji akustického signalu (Obr. 14). V tomto ptipadé slepice
zménila zrakovy systém na binokularni, ktery tito ptaci jinak téméf nepouzivaji. Obvykle totiz
pouzivaji monokuldrni zrakovy systém, ktery dovoluje ptdkovi zachycovat dva na sob&
nezavislé obrazy - z kazdého oka zvlast’ (pokryji tak vétsi zorné pole) (Evans & Evans 1999).
Zjistila se tak souvislost mezi signaly upozoriujicimi na potravu a zménou zrakového

systému.

Specidlni ,,food call“ se objevuje u hrabavych v dobé namluv, kdy se samec snazi timto
zvukem naldkat samici. Samec drZi n€jakou neobvyklou potravu (nebo pseudo-potravu, ktera
pouze symbolizuje potravu) a pfitom vydava zvlastni véabici volani. Toto volani prilaka

jakoukoliv samici v okoli, ktera pfijde k samci a potravu od néj pievezme (Stokes & Williams
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1972). Kombinace specidlniho volani a snim spojeného piedvadéciho chovani byva

v anglicky psané literatufe nazyvano jako ,.tidbitting“. Samotné volani je vSak opravdu ,,food

call®, nebot’ stejné volani pouzivaji samci i samice v pribéhu celého roku. Zjistilo se, ze

b&hem obdobi rozmnoZovani zaéne samec okamzité reagovat a vydavat ,,food call“, kdykoliv

narazi na potravu (a néktera samice je v dohledu). V této chvili nema dokonce zabrany vici

dominantnimu samci (Domm & Davis 1948). V pfipadé monogamnich druh vola samec

po celou dobu trvani svazku s druzkou (naptiklad kiepel virginsky (Colinus virginianus)

(Williams et al. 1968)). Naopak u polygamnich druhti trva sam¢i volani jen v obdobi namluv

a dominantni samci se snazi potlacit volani ostatnich samcti (Domm & Davis 1948).

(a)

[(4]

g

(e}

Obr. 14: Fotografie z experimentu, ve kterém byl
ptehravan ,food call“ samici druhu Gallus gallus.
Reproduktor byl umistén v pravém rohu klece.
Na snimku (a) je slepice pfi prvni reprodukci signélu.
Snimky (b-e) znazormiuji chovéni slepice béhem 60s
zvukové reprodukce. Je zietelné, Ze testovany jedinec
se zaméfuje na prozkoumavani povrchu a hleda
potravu. (pfevzato z Evans & Evans 1999)

27



5.1 ,Information-centre hypothesis*

V 70. letech byla vytvofena dnes jiz tradi¢ni ,,information-centre hypothesis®,
predpokladajici, Ze ptaci kolonie slouzi jako zdroj informaci o kvalitnich nalezistich potravy.
Do téchto nalezist mohou neuspés$ni jedinci v kolonii nasledovat ty jedince, ktefi jsou
v hledani potravy Uspé$néjsi. Neuspésni hleda¢i mohou byt informovani o novych zdrojich
potravy hlasovym signalem nebo pouze vizualné — sledovanim uspé$néjSich ptaka (Ward &
Zahavi 1973).

OvSem pfi snaze o testovani této teorie se nedospélo k potvrzeni jeji platnosti.
V pozorované kolonii racki chechtavych (Larus ridibundus) bylo nékolik rodi¢t, krmicich
své potomky kvalitni potravou ze zbytk lidské potravy. Pfi jejich navratech na nalezisté této
potravy je ani jeden dal$i jedinec nenasledoval. Presto byli ostatni ¢lenové kolonie témito
uspéSnymi sbérali pfitahovani. Teorie by podle autora mohla platit v podminkach obzvlasté
chudych na zdroje potravy, kdy rackové nedokazi najit dostatek ani méné€ kvalitni potravy.
Tyto situace jsou vSak podle autora vzacné. Tim se navic teorie stava téméf netestovatelnou
(Andersson et al. 1981).

Navazujici teorie nabizi domnénku, Ze ,,food calls* slouzi také jako informace o mnozstvi
a kvalit¢ zdroje potravy (,,patch quality*). Tyto poskytnuté informace zabrafiuji tomu, aby
ostatni ¢lenové skupiny opustili oblast s potravou pfili§ brzy (bylo by to neefektivni). Teorie
predpoklada, Ze s nejvétsi pravdépodobnosti upozorni na zdroj potravy ten jedinec, ktery:
1) neni ve vizualnim styku s ostatnimi ¢leny skupiny, 2) nezahajuje pfesun skupiny na jiné
misto a 3) je hladovy (Valone 1996). Empirické zkuSenosti potvrzujici tuto teorii jsou vSak

malé.

Upozornéni na nalezeni zdroje potravy bylo popséno u racka stiibfitého (Larus argentatus).
Na pobfezi byva mnoho mist, kde se racci shromazd’'uji ke krmeni — skladky, tovarny
na zpracovani ryb, lodni doky, kde se ryby nakladaji. Zejména skladky obsahuji vZdy néco
k jidlu. Tam se racci zdrZuji po cely den. Podle vzhledu jiz poznaji piijizd€jici nakladni auta
ptivazejici dalsi odpadky, motor tovarniho pasu posunujici rybi vnitinosti zase poznaji podle
zvuku. Tyto vjemy dokéazi asociovat s potravou. Pfi nalezeni potravy dokaze racek stfibfity

ptivolat pomoci specialniho volani dalsi jedince ze vzdalenosti 3 — 5 km (Frings et al. 1955).
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6. Hlasova komunikace u kolonialné hnizdicich nepévci

vey

Ptaci Zijici v koloniich jsou nuceni hlasovou komunikaci pfizplisobit nepfiznivym
podminkém, jako je nepfetrZity zvukovy Sum, a velké mnozstvi jedinct v kolonii. Je proto
nutné zna¢né diferenciovat hlas kazdého jedince (aby bylo mozné rozlisit kazdého jednotlivce
v kolonii), ale zéaroven zajistit, aby byli ostatni jedinci v okolnim Sumu schopni signal
desifrovat. Spoléhaji proto hlavné na frekvenéni modulaci hlasu, se kterou lépe prolomi
bariéru okolniho ruchu. Toto pfizptisobeni se komunikaci v kolonii bylo studovano ptedev§im
u tucndka (Evans 1970; Jouventin et al. 1999; Aubin et al. 2000; Lengagne et al. 2001,
Mathevon et al. 2003). Podobné¢ se vyvinula komunikace i u rackd (napf. Charrier et al. 2001).
Schopnost rozeznavani hlasovych projevi rodi¢a se u mlad’at vyviji pomérné brzy (napiiklad
racek chechtavy (Larus ridibundus) zhruba po Sesti dnech od vylihnuti), jak pomoci
pozorovani dokazal Beer (1969). Mlad’ata jsou schopna reagovat na pfichod rodiCe a zadit
Zadonit o potravu. Dovednost rozpoznavat druhové specifické vokalni signaly je vétSinou
zaloZena na imprintingu.

Podobné jako rozpoznavani hlasu rodi¢a se vyviji i opaéna vazba — rozliSovéni vlastnich
mlad’at podle vokalizace. Na piikladé alkount tlustozobych (Uria lomvia) bylo ukéazano, ze
jakakoliv mlad’ata téhoz druhu do ur€itého véku ve vlastnim hnizd€ povazuji rodice za vlastni
(Lefevre et al. 1997). Zhruba po deseti dnech jsou vsak jiz rodi¢e schopni podle vokalizace
poznat své vlastni potomky.

Dalsi dilezitou souéasti vokalni komunikace kolonidln€ hnizdicich ptakt jsou tzv.
,begging calls*, neboli Zadonéni o potravu. To se v8ak nijak zvlast’ nelisi od ostatnich druht
ptaki. Frekvence Zadonéni klesad se sytosti mladéte (napt. buitidci Sedi (Calonectris
diomedea) (Quillfeldt & Masello 2004)). Zadonéni byva spojeno i se soupefenim o potravu
mezi mladaty. Velice silna konkurence spojena s vysokou agresivitou byla zaznamenana
u Celedi terejovitych (Drummond 2002).

Casto se u kolonialn& hnizdicich nepévcii vyskytuje hlasovy pohlavni dimorfismus. Jeho
vznik ma nékolik diivodd. Jednim z nich je no¢ni aktivita ptakid (napt. n€ktefi buitidci), ktera
vyZzaduje mozZnost rozpoznani samce od samice nejen vizualné, ale i zvukové. U né€kterych
druhl ptakd samice téméf postradaji schopnost vydavat zvuky (vétSina samic kormorani
vydava pouze sy¢ivé zvuky) a ostatni jedinci ji vokalné rozpoznavaji pouze podle sousedicich
vokalizujicich samci (Nelson 2005).

Zejména v koloniich se uplatiiuje pienos informaci o zdrojich potravy (jak vizualni, tak

vokalni) mezi ¢leny kolonie (napf. u racki stibtitych (Larus argentatus) - Frings et al. 1955).
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Kromé specializovanych zvukl slouZicich jednomu uéelu (,,begging calls* - signély
informujici o zdroji potravy apod.) existuji napfiklad u rackl volani, tzv ,,mew calls®, ktera
slouzi u nékterych druhti ke krmeni samice pfi ndmluvach, pfi pfiblizovani se k mlad’atim, pti
kopulaci i pfi odpo¢inku na hnizdé¢ (Evans 1970). Nékteré funkce tohoto volani jesté ani
nebyly objasnény. Zaujimaji viak zfejmeé dtllezitou funkci ve vokalni komunikaci mezi rodici

a mlad’aty, nebot’ mlad’ata jsou schopna tuto vokalizaci rozpoznavat jiz kratce po vylihnuti.

Celkove by se tedy dalo fici, Ze vyzkum vokalni komunikace v ramci kolonii ptakd ma jesté

velky potencial a mnoho zajimavych informaci by jesté stalo za zji§téni.
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6. ZAVER

Na zakladé poznatkti shrnutych v této praci lze fici, Ze vyzkumu hlasové komunikace nepévci
je vénovana pomé&rmneé velka pozornost. Nejvétsi mnozstvi ¢lanki se tykalo vyzkumu hlasové
identifikace a diferenciace jedincti (jak z etologického, tak fyzikalniho hlediska). Nemalo
praci se také zabyvalo zkoumanim rtiznych typd varovnych signali u kolonialn€ hnizdicich
nepévcl, Zadny z nalezenych se ovSem nezaméfoval na koloniélné hnizdici druhy ptaka.

V literatufe, kterou jsem mé&l moZnost prostudovat, jsem postradal vét§i mnozstvi studii
zabyvajicich se poskytovanim informaci o zdroji potravy ostatnim ¢lentim skupiny pomoci
zvukové komunikace. O této problematice jsem nalezl nékolik €lankl (,,information centre
hypothesis®), vétSina jich vSak postradala vokaliza¢ni slozku vykumu. V této oblasti je tedy

jisté prostor pro dal$i badani.

Na tuto praci bude mit ¢aste€nou navaznost i ma diplomova prace, kterd bude pojednavat
o hlasovém repertoaru kormorana velkého (Phalacrocorax carbo). Jako podklad pro
diplomovou praci budou slouZzit zvukové nahravky hlasti kolonie kormoranti na nocovisti
(uvaZuje se také o nahravani na hnizdisti). Vysledné nahravky budu posléze vyhodnocovat a
posuzovat, v jaké situaci vydal jaky jedinec dany signal. Podle mych informaci obdobna prace
analyzujici funkci hlasového repertoaru tohoto (ani jiného pfibuzného) ptac¢iho druhu nebyla

dosud publikovéna.
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