Univerzita Karlova v Praze

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Biologie

v )
oo

it R

Anna KinStova

FUNKCE VELIKOSTI REPERTOARU U PEVCU
Functions of repertoire size in passerines

Bakalatska prace

Skolitelka: RNDr. Tereza Petruskova, Ph.D.
Praha, 2012



PROHLASENI:

Prohlasuji, ze jsem zavérecnou praci zpracovala samostatné a ze jsem uvedla vSechny
pouzité¢ informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla predlozena

k ziskani jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, 10. 05. 2012

Anna Kinstova



PODEKOVANI:

D¢kuji zde zejména své skolitelce Tereze Petruskové za jeji odborné konzultace,
nesmirnou trpélivost a v neposledni fad¢ za cenné rady a komentare. Zaroven bych chtéla na

tomto misté pod€kovat i svym rodi¢tim za jejich finan¢ni podporu po celou dobu mého studia.



Abstrakt

Pifi komunikaci vyuzivaji pévci signaly vizudlni a vokalni. Vizudlni maji oproti
vokalizaci nékolik nevyhod, naptiklad pfi nizsi viditelnosti mohou byt hiie detekovatelné.
Naproti tomu signaly vokalizaéni mohou byt zietelné 1 za téchto podminek a u pével jsou
urcité nejbéznéjsim a nejrozvinutéjsim zpisobem komunikace. Ptac¢i vokalizaci Ize rozdélit do
dvou zakladnich skupin, na zpévy a volani. Zpév ma, zejména u pévci v mirném pasu, dvé
hlavni funkce. Hraje roli pti obrané teritoria a zaroven slouzi k prilakani partnerky.

Zpé&v muze byt v ramci jednoho druhu zna¢n¢ variabilni a jedinci se mohou lisit velikosti
repertoaru, tedy poctem typl zpévu nebo slabik, jez pouzivaji. Prozatim pretrvava predpoklad,
ze se repertoar vyvinul jako odpovéd na sexualni selekci samic, které mély preferovat
partnery vlastnici vétsi repertoar. V takovém piipadé by se velikost repertoaru dala povazovat
za fenotypovy znak, ktery by mél samicim slouzit jako spolehlivy indikator néjakych kvalit
samce. Samice by tedy mohla diky rozmnozovani se samcem, ktery vlastni velky repertoar,
ziskat pfimé 1 nepiimé vyhody. Proto se ve své bakalaiské praci zabyvam otazkou tykajici se
funkce velikosti repertoaru. Zejména se zaméiuji na mozné vyhody, které by samice mohla
obdrzet diky pareni se samcem vlastnicim velky repertoar. Nicméné prace, jez jsem pro tuto
reSerSi shromazdila, spiSe nepodporuji hypotézu, ze preference samic pro samce vlastnici

velky repertodr je rozsifena napii¢ mezi vSemi druhy.

klicova slova: velikost repertoaru, funkce repertoaru, ptimy zisk, nepfimy zisk, samici

preference, pévci



Abstract
Songbirds use visual and vocal signals to communicate. Visual signals have several

disadvantages, for example they are more difficult to detect in darkness or poor light.
On the contrary vocal signals, the most typical and advanced way of communication in
passerines, can be noticeable even in these conditions. Vocalizations can be divided into
songs and calls. The two main functions of a song, especially in songbirds living in temperate
zone, are to defend a territory and to attract a mate.

The songbirds have a considerable variety in songs among particular species. Moreover,
the individual of the same species can differ greatly in their repertoire size. This means they
have different number of song types or syllables. Currently we assume that repertoires have
arisen in response to widespread female preference for mates with larger repertoires.
The evolution of repertoire complexity was driven by a sexual selection of females
preferences. In this case the repertoire size is considered to be a phenotypic trait which should
work as an honest indicator of male quality. Therefore females could obtain direct and
indirect benefits.

| study the functions of repertoire size in passerines in my bachelor thesis. | focus in
particular on possible benefits that females could gain from pairing with males with a large
repertoire. However up-to-date studies do not support the hypothesis that female preferences

for males with larger repertoire are widespread.

Key words: repertoire size, function of repertoire, direct benefit, indirect benefit, female

preference, passerines
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1. Uvod

v

Pta¢i zpév je jednim z nejpisobivéjSich a nejpozoruhodnéjsich zvukl v ptirod¢€, ktery
fascinoval lidi jiz od nepaméti. Zpocatku vSak nebylo mozné zpév zkoumat jinak nez vlastnim
sluchem. Za timto ucelem se zprvu pouzivaly notové Ci slovni ptepisy. Slovni piepisy, jez
slouzily hlavné¢ jako doplnéni popisu pro identifikaci druhu v ptirodé, mohly byt zpodobnény
bud’ celymi vétami, jako naptiklad u strnada obecného, Emberiza citrinella: ,,Kéz by si,
sedlacku, cheip® nebo ,,Jak to slunicko pekné sviti“ (Prochazka 2011), ¢i mohly byt vytvoteny
jen slozenim jednoduchych slabik, jako napfiklad u budnicka mensiho, Phylloscopus
collybita: ,.cilp-calp a budnic¢ka lesniho, Phylloscopus sibilatrix: ,,sib sib sib sib sirrr*
(napt. Cerny & Drchal 1990). Obdobné zapisy pomoci hlasek se viak pouzivaly i pro védecké
ucely (napt. Ferry 1947). Dal§i moznosti zaznamenani zpévu byl notovy zapis, ktery ale nasel
uplatnéni predev§im v hudbé. Ptaci zpév byl inspiraci pro nejednoho hudebniho skladatele.
Pravdépodobné nejznamé&j$im z nich je francouzsky skladatel a ornitolog Olivier Messiaen,
jenz kuptikladu zhudebnil zpév pénkav (obrazek 1) a dokonce iranni chorus ve svém dile
,Leréveil des oiseaux* (Messian 1955). Teprve kolem roku 1950 byl vynalezen zvukovy
spektrograf umoznujici vizualizaci zvuku, ktery tak vyrazné usnadnil a zobjektivnil jeho

zkoumani. Pro studium ptaciho zpévu byl poprvé pouzit Thorpem (1954).
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Obrazek 1: zpév pénkav Messiaen 1944 (Johnson 1975), prevzato z Marler & Slabbekoorn (2004)

Bioakusticky vyzkum zaZiva ohromny rozvoj i dnes. Diky modernim technologiim jsou
nadale vyvijeny dal$i pfistroje usnadiiujici nahravani v terénu. Zaroven pribézné vznikaji
noveé ¢i jsou zdokonalovany starsi bioakustické softwary umoziujici stale detailnéjsi analyzy
vokalizace, jako napiiklad Raven (Bioacoustics Research Program 2011), XBAT (Figueroa
2007), Avisoft (Specht 2011) a mnohé dalsi.

Zajem o bioakustiku v poslednich n€kolika malo desetiletich mnohonasobné vzrostl
a I nadale rapidn¢ narista. Dikazem toho je i stale se zvysujici pocet praci zabyvajicich se
problematikou ptaciho zpévu. Jen mezi lety 1995 az 2007 ptibylo na téma ptaci vokalizace
minimalné tisic odbornych &lankd (Catchpole & Slater 2008). Rada otdzek viak zlstava

I nadale nezodpovézena.



Popis zpévu
Vokalizace pévci mize byt rozdélena do dvou skupin, zpévy a volani (Catchpole

& Slater 2008). Volani byvaji kratsi, s prostym opakujicim se vzorem a vyskytuji se u obou
pohlavi v pribéhu celého roku. Casto jsou pouZivana v konkrétnich situacich, naptiklad jako
varovani proti predatorim, volani o pomoc, Zzebrani ¢i svolavani k potravé. Volani byvaji
vrozeny i nauceny. V temperatni zoné byva nejcastéji doménou samcl zpivajicich nejvice
Vv relativné kratkém obdobi rozmnozovani (Catchpole & Slater 2008). Zpév ma jednak funkci
teritorialni (obsazeni a obrana teritoria) a zaroven hraje duleZitou roli pii lakani partnerky
(napt. Mountjoy & Lemon 1991, Marler & Slabbekoorn 2004, Catchpole & Slater 2008).

Zpév je tedy komplikovangjSim typem vokalizace a sklada se z fady jasné oddélitelnych
casti. AvSak terminologie uzivana pro popis ptaciho zpévu se Casto riizni a neni jednoznacna.
Proto zde definuji pojmy tak, jak je budu pouZzivat v této praci. Zakladni stavebni jednotkou
ptaciho zpévu jsou elementy (ve starSi literatufe mohou byt oznaCovany i jako noty).
Z elementt se skladaji slabiky, které jsou bud’ jednoduché (tvofeny jednim elementem) nebo
maji komplexni strukturu (sloZeny z vice elementll). Z opakujicich se slabik se sklada fraze
a spojeni frazi tvoii zpév (obrazek 2).

— slabiky
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Obrazek 2: sonogram zpévu lindusky lesni (Anthus trivialis), podle nahravky Terezy Petruskové
Vétsina pévcll mize pouzivat vice verzi jejich typického druhového zpévu (obrazek 3). Kazda
takova verze je nazyvana typ z anglického ,,song type“ (Searcy 1982). Typem zpé&vu se
rozumi vzdy stejnd kombinace elementl a slabik (Searcy 1992). Souhrn vSech typl zpévu
jednoho jedince se nazyva repertoar a obvykle je definovan jako pocet typti zpévu. Repertoar
vSak muize byt definovan i na zakladé vSech typt slabik pouzivanych danym jedincem.
Slabiky mohou byt rizn¢ kombinovany a vytvatet tak odlisné typy zpévu. Slabikovy repertoar
se Cast€ji pouziva U druhil se sttedné slozitym zpévem (obrazek 2), jako je napiiklad linduska

lesni, Anthus trivialis, (Petruskova et al. 2010) nebo rakosnik velky, Acrocephalus



arundinaceus, (Catchpole 1986, Hasselquist et al. 1996, Forstmeier & Leisler 2004). Oproti
tomu u nékterych druhi se slozitym zpévem, kde se produkce novych typu slabik jevi jako

nekonecna, je mnohem praktictéjsi pouzit repertoar typt zpévu (napf. slavik obecny, Luscinia

megarhynchos (Kipper et al. 2004)).
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Obrazek 3: sonogram tfi rozdilnych typa zpévu zpivanych tfemi riiznymi samci slavika obecného (Luscinia
megarhynchos), pfrevzato z Sprau & Mundry (2010)

Vyzkum velikosti repertodrii u pévcti
Studie zabyvajici se velikosti repertoaru pévctl z hlediska jeho funkce lze podle piistupu

rozdelit do dvou zékladnich kategorii. Do prvni nélezi laboratorni experimenty, jez se
zabyvaji okamZitou behavioralni odpovédi na playbackové stimuly zastupujici repertoar
o0 ruznych velikostech (napt. Baker et al. 1986, Nolan & Hill 2004). Druhou kategorii jsou
terénni vyzkumy na volné& Zijicich jedincich, pti kterych je obvykle zkoumana korelace mezi
velikosti repertoaru a reprodukénim tspéchem samceti (napt. Reid et al. 2004).

V piipad€ laboratornich experimentli jsou testované samice obvykle izolovany, a tak
narozdil od voln¢ zijicich ptakdi nemaji zkuSenosti s fadou socidlnich interakei, se
smyslovymi podméty ¢i s dalSimi sam¢imi signalizaénimi znaky (napt. Pasteau et al. 2004).
Nasledkem toho miize byt jejich odpovéd’ jind nez odpoveéd samic v pfirozeném prostiedi
(Byers & Kroodsma 2009). Navic se nejcastéji testuji zpusobem, kdy jim je injekéné podan
hormon estradiol a je pozorovano, za jakych podminek a jak Casto vystavi tzv. kopula¢ni
polohu (Searcy 1984, Baker et al. 1986, Hosoi et al. 2005). Disledkem toho mohou byt
vysledky testli znacné zavadéjici. Oproti tomu terénni observacni vyzkumy jsou sice

vvvvvv

je privyzkumu ve volné pfirodé témét nemozné. Napiiklad skutecna velikost repertoaru



u pévci se slozitymi zpévy je obvykle odhadovana pomoci analyzy dostupnych nahravek
(Searcy 1984, Buchanan & Catchpole 1997).

Na zédkladé mnoha laboratornich experimentd (napt. Baker et al. 1986, Collins 1999)
a taktéz terénnich vyzkumu (naptf. Buchanan & Catchpole 1997, Reid et al. 2004) vznikla
hypotéza navrhujici, Ze samice preferuji samce S vétSim repertoarem (Searcy 1992, Collins
1999, Buchanan & Catchpole 2000a). Tato hypotéza byla vSeobecné piijata, a to i piesto,
ze fada dalSich praci, jak laboratornich (Searcy et al. 1982, Nolan & Hill 2004),
tak i z pfirozeného prostiedi (Catchpole 1986, Bell et al. 2004), ji nepotvrzovala. Diky témto
protichiidnym vysledkiim se Byers & Kroodsma (2009) domnivaji, ze samic¢i preference pro
veétsi repertoar neni vSeobecné rozSifena napiic mezi druhy. Tento nazor sdili i patrné
nejnovéjsi  studie, jiz na zakladé meta-analyzy dat =ze starSich praci provedli
Soma & Garamszegi (2011). Prozatim tudiz neexistuje dostatek spolehlivych dikazl, které
by tuto hypotézu bezpodminecné potvrzovaly ¢i vyvracely.

Ve své bakalaiské praci se zabyvam reSerSi praci tykajicich se otazky funkce velikosti
repertoaru pii sami¢im vybéru partnera. Hlavnim cilem je zjistit, mize-li samotna velikost
repertoaru, alesponl u nékterych druhti, naptiklad téch s jednoduchym zpévem, nést informaci
o kvalité (ve smyslu kondice) svého nositele. Pfipadné, zda spolehlivé vypovidd o dalSich

parametrech, jez mohou hrat roli pti sami¢i volbé partnera.
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2. Preference pro vétsi repertoar
U mnoha druhti pévct zpiva kazdy jedinec fadu rozdilnych typti zpévu. Individualni

repertoary se tak v ramci jednoho druhu lisi typy ¢i poétem pouzivanych slabik, poptipadé
obojim. Tato rozmanitost je na mezidruhové Grovni samoziejm¢ jeSt¢ mnohem véEtsi.
Existence takové variability ve skladbé i velikostech repertoart je stale jesté evolucni
hadankou. Piinasi sebou otazku, pro¢ néktefi pévci pouzivaji znacné propracované zpevy,
zatimco ostatni druhy si vystaéi s mnohem jednodu$$imi zpisoby vokalizace
(Byers & Kroodsma 2009). Nejpravdépodobnéjsi odpovédi na tuto otazku je, ze velikost
repertoaru vznikla jako dusledek sexualni selekce (Catchpole 1980, Searcy 1992,
Marler & Slabbekoorn 2004, Catchpole & Slater 2008).

Sexudlni selekce vSak miize ovliviiovat evoluci velikosti repertoaru, jen pokud samice
preferuji samce s vétSim repertoarem. To znamena, Ze jejich vybér reproduk¢niho partnera je
alespoit Casteén¢ zaloZzen na zdkladé¢ odliSnosti ve velikosti repertodru (Byers
& Kroodsma 2009). Repertoar proto lze povazovat za fenotypovy znak (Poesel et al. 2001)
slouzici samicim pii vybéru partnera stejné tak, jako napiiklad ocasni pera pava
(Catchpole 1987). V takovémto piipadé by se repertoar musel vyvijet jako odpovéd na
preferenci samic pro vetsi ,,song type® nebo slabikovy repertoar (Byers & Kroodsma 2009).

Toto vSe miZe probihat, jen pokud samice ziskd pfimy ¢i nepfimy zisk diky
rozmnozovani se samcem s vét§im repertoarem (Searcy 1992, Buchanan & Catchpole 2000a).
Piimy zisk ma vliv na samici samotnou a zvySuje jeji reprodukéni uspéch. Napiiklad samice
preferuji pareni se samci s véts$im repertoarem, protoze ti obsazuji lepsi teritoria s vice zdroji
(Yasukawa et al. 1980, McGregor et al. 1981, Buchanan & Catchpole 1997) nebo jsou starsi
a zkusen¢jsi a s tim muze byt piipadné spojena i lepsi rodi¢ovska péce o potomky (Forslund
& Piart 1995, Buchanan & Catchpole 2000a, Balsby & Hansen 2010). Naproti tomu neptimy
zisk se odrazi az v jejim potomstvu prostfednictvim genl partnera. Studie vénované této
problematice se nejcastéji zaobiraji otazkou, zda samci S vétsim repertoarem vlastni ,,lepsi
alely, které ovliviiuji zivotaschopnost jejich potomka (napt. Hasselquist et al. 1996, Reid et al.
2005a).
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3. S ¢im miZe korelovat velikost repertoaru
A. P¥imy zisk pro samice

Kvalita a velikost teritoria

Mnoho praci se zabyvd vztahem mezi velikosti repertoaru a vlastnostmi teritoria,
zejména pak jeho kvalitou ¢i velikosti (Yasukawa et al. 1980, McGregor et al. 1981,
Catchpole 1986, Buchanan & Catchpole 1997, Reid et al. 2004). Kvalitni teritorium je pojem,
ktery neni jednoznac¢né uréen. Kazdy druh potiebuje ke svému zivotu jiné¢ podminky, avSak
vSeobecné by kvalitni teritorium mélo byt takové, které pozitivné ovliviiuje fitness jedincti
obyvajicich toto teritorium. Proto existuje fada zpusobu, jak kvalitu teritoria urCit. Lze ji
definovat na zakladé¢ kvality a kvantity zdroji, respektive mnozstvim a kvalitou potravy nebo
bezpecnych ukryti vhodnych pro hnizdéni (Komdeur 1992, Tye 1992, Buchanan & Catchpole
1997, Sergio & Newton 2003). Dale se da urcit podle data obsazeni béhem hnizdni sezony,
kdy se predpoklada, Ze kvalitngjsi teritoria jsou zabrana diive (Searcy 1984, Alatalo et al.
1986, Lambrechts & Dhondt 1986, Lanyon & Thompson 1986, Lampe & Espmark 2003).
Dalsi moznost pro stanoveni kvalitniho teritoria spo¢iva v pozorovani kazdoro¢niho obsazeni,
za predpokladu, Ze teritoria obyvana v pribchu vice hnizdnich sezon, jsou vyhodnéjsi
(Nilsson 1987, Lampe & Espmark 2003). N¢ktefi autofi zahrnuji do kvalitativnich parametrt
teritoria i miru mortality a po¢et odchovanych mlad’at (Nilsson 1987, Sergio & Newton
2003). Kvalitni teritorium lze samoziejmé definovat, a ¢asto tomu tak byva, i na zaklad¢
kombinaci vySe uvedenych vlastnosti.

Vhodnym modelem pro zjisténi dilezitosti kvality teritoria, jakozto kritéria pouzivaného
pfi vybéru partnera, jsou polygynni druhy. Zejména u nich lze predpokladat, ze by samice
mély preferovat samce obhajujici kvalitni teritoria s dostatkem zdroji. Sekundarni samice se
totiZ vétSinou staraji o své potomky samy, a proto by pfi vybéru partnera mély davat prednost
ptredevsim kvalité prostiedi a zdroji (Catchpole 1980, Searcy 1982, Catchpole & Slater 2008).
Kvalita teritoria by tak u polygynnich druhti méla odrazet i mnozstvi samic v teritoriu. U fady
druht toto plati a u nékterych znich se zaroven ukazalo, Ze tito polygynni samci méli
zieteln€ji veétsi velikost repertoaru v porovnani s monogamnimi nebo nesparovanymi samci
(Catchpole 1986, Eens et al. 1991, Kroodsma 1977). Mezi polygynni druhy, u kterych byla
korelace velikosti repertoaru a kvality ¢i velikosti teritoria prokazana, patii naptiklad vlhovec
cervenokiidly, Agelaius phoeniceus, (Yasukawa et al. 1980), vlhovec zapadni, Sturnella
neglecta, (Klemperer Aweida 1995), rakosnik prouzkovany, Acrocephalus schoenobaenus,
(Buchanan & Catchpole 1997) ¢i lejsek ¢ernohlavy, Ficedula hypoleuca, (Lampe & Espmark

2003). Napriklad ale u polygynniho rakosnika velkého se nepotvrdila souvislost mezi
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velikosti repertoaru a velikosti teritoria (Catchpole 1986). Nicméné i pfesto unéj byla
prokédzana silnd zéavislost mezi konkrétnimi prvky urcujicimi kvalitu teritoria, jako je
napiiklad mnozstvi kvalitnich vodnich povrchil s vysokymi rékosy, a reprodukénim tispéchem
(Catchpole 1986).

Preference samic pro samce vlastnici velky repertoar, protoze tito samci obsazuji vetsi ¢i
kvalitngjsi teritoria, byla prokazana i u nékolika monogamnich druhti. Jednou z prvnich praci,
kde byl tento predpoklad testovan, je studie provedena Howardem (1974) na drozdci
mnohohlasém, Mimus polyglottos, kde dolozil, Ze samci s vétSim repertoarem obsadili vétsi
teritoria. Mezi dal$i druhy, u kterych byla korelace velikosti repertoaru a kvality ¢i velikosti
teritoria prokazana, patii napiiklad sykora konadra, Parus major, (McGregor et al. 1981).
Dale existuji dokonce i studie zabyvajici se jednim druhem, pii kterych autofi ziskavaji zcela
rozdilné vysledky. Tak je tomu napiiklad u socidlné monogamniho Strnadce zpé&vného.
Pti laboratornim experimentu nebyly nalezeny zddné dikazy, ze by velikost repertodru méla
souvislost s velikosti teritoria (Searcy et al. 1985). Tento zavér byl dale podpofen vyzkumem
volné zijicich populaci strnadce (Beecher et al. 2000, Reid et al. 2004). Oproti tomu vysledky
star$i terénni studie uvadéji, Ze samci strnadce s vétsi velikosti repertodru obsazovali vétsi
teritoria (Hiebert et al. 1989).

Vétsina vySe uvedenych studii napoméha podpofit zavér, ze si samice skutecné vybiraji
samce podle wvelikosti repertoaru, jez mohou wuzivat jako indikator kvality teritoria.
Avsak stejné tak je mozné, Ze si samice vybiraji samce pouze na zakladé kvality teritoria
a velikost repertoaru s tim nijak nesouvisi. Napiiklad studie provedené na rakosniku velkém
prokazaly, Ze navzdory tomu, Ze byla nalezena pozitivni korelace mezi velikosti repertoaru
a mnoZzstvim samic v harému, kvalita teritoria byla vzdy lepSim indikatorem poctu samic nez
repertoar samotny (Catchpole 1986, Leisler et al. 1995). Obdobny problém byl nalezen
i ve §védské populaci, kdy velikost repertoaru byla pozitivné korelovana s velikosti harému,
piicemZ oboje se zvySovalo s vékem. Navic v této populaci starSi samci prilétali diive
a obsazovali i lepsi teritoria (Hasselquist 1994, Hasselquist 1998). Z toho vyplyva moznost,
ze samice si mohou vybirat partnery na zakladé kvality teritoria a preference pro veétsi
repertoar je pouze vedlejsim dusledkem (Forstmeier & Leisler 2004).

Prozatim tedy ziistava neobjasnéno, zda samicim slouZzi repertoar jako indikator kvality
teritoria, ¢i je to jen shoda okolnosti. Nicméné je velice zajimavé, Zze z druht, u nichz byl
zkouman vztah mezi velikosti repertoaru a velikosti teritoria, pouze u strnadce zpévného
nalézame i negativni vysledky. Avsak i v jeho ptipad¢ existuje studie, kde byla korelace

prokézana.
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B. Nepiimy zisk pro samice

Mimopdrové kopulace
Je znamo, Ze pévci obvykle ziji v socidlné monogamnich parech. Avsak molekularni

studie odhalily, Ze u vétSiny téchto druhti existuji mimoparové kopulace. Dikazem toho jsou
pomérné Casté objevy mlad’at v hnizdech monogamniho péru, které maji jiné¢ho biologického
otce nez je ,,oficidlni* partner samice (Griffith et al. 2002, Hill et al. 2011). Pfestoze funkcni
vyznam mimoparovych kopulaci neni prozatim zcela objasnén (Birkhead 1998, Hill et al.
2011), vyhody pro samce jsou zcela zjevné: mohou potencialné ziskat podstatné vétsi pocet
potomkd. Nicméné v pfipadé samic lze predpokladat, ze neziskaji zadny piimy zisk diky
pafeni s mimoparovym partnerem. Z tohoto diivodu by samice mé¢la vyhledavat mimoparové
kopulace jen tehdy, ziska-li diky nim n&jaké genetické vyhody pro své potomky (Hasselquist
et al. 1996, Akcay & Roughgarden 2007). Otazkou téchto nepfimych samicich ziskd se
predevsim zaobiraji dvé hypotézy, hypotéza ,,dobrych geni“ a hypotéza ,.kompatibilnich
geni“ (Neff & Pitcher 2005, Ak¢ay & Roughgarden 2007). Prvni hypotéza ptedpoklada, ze
diky pafeni samice s vhodnym samcem ziskaji jejich potomci vyhodu Vv podobé lepsich alel,
které ovlivni jejich fitness, jako napiiklad Zivotaschopnost (Kempenaers et al. 1992,
Kempenaers et al. 1997, Hasselquist et al. 1996). Podle druhé hypotézy by samice mély
zvetsit  genetickou diverzitu svych mladat pafenim se samci s kompatibilnimi geny
(Brown 1997, Neff & Pitcher 2005). Na zakladé interakce mezi jejich geny dojde k zvySeni
zivotaschopnosti potomki naptiklad pomoci tzv. heterozygotni vyhody (Trivers 1972).

Z toho vyplyva, Ze pokud pro samici pfi vybéru mimoparového partnera nehraje Zadnou
roli ani kvalita teritoria ani rodi¢ovské schopnosti samce (Searcy 1992), m¢l by byt samiéi
vybér vhodného partnera nejspiSe ovlivnén n€jakym fenotypovym znakem indikujicim
genetickou ,,vhodnost* partnera. Tim muze byt napiiklad zbarveni (Sundberg & Dixon 1996,
Yezerinac & Weatherhead 1997), ale i urcita charakteristika zpévu, tieba velikost repertoaru
(Searcy 1992, Hasselquist et al. 1996). Piedpoklad, ze velikost repertoaru funguje jako
indikator genetickych kvalit, podporuji i nékteré nedavné studie. Napiiklad Marshall et al.
(2003) prokazali u rakosnika prouzkovaného, Ze wvelikost repertoaru koreluje
S heterozygotnosti samct. Podobné zjisténi ucinil i Reid et al. (2005b) na strnadci zpévném.

Dale byl ptedpoklad, Ze sami¢i vybér mimoparového partnera je ovlivnén velikosti
repertoaru, prokdzan u rakosnika velkého (Hasselquist et al. 1996, Leisler et al. 2000), kdy se
potvrdilo, ze samci, ktefi byli GspéSni pii mimoparovém rozmnozovani pouzivali vétsi
repertoar nez ti, ktefi byli podvadéni. Obdobné zjisténi ucinili 1 Mennill et al. (2006).

Nicméné v této studii na hylu mexickém, Carpodacus mexicanus, bylo mimoparové pareni
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potvrzeno pouze u jednoho ze Sestnacti samcii. Tento jediny samec mél vSak vice unikatnich
slabik nez vSichni ostatni samci. Opaéné k tomuto zavéru vsak existuji vyzkumy, kdy nebyla
prokézana zadna korelace mezi velikosti repertodru a uspéSnosti samce pii mimoparovém
pareni, kupiikladu u budni¢ka temného, Phylloscopus fuscatus, (Forstmeier et al. 2002),
lesnacka Zlutotemenného, Dendroica pensylvanica, (Byers 2007), budnicka vétsiho,
Phylloscopus trochilus, (Gil et al. 2007), strnadce zpévného (Hill et al. 2011) ¢i rakosnika
prouzkované¢ho (Buchanan & Catchpole 2000b). U posledné¢ jmenovaného druhu navic
Marshall et al. (2007) dokonce prokazali, ze mimoparovi partnefi pouzivali mensi repertoar
nez socialni partnefi. V této praci se navic autoii domnivaji, Ze samice pouZzivaji odliSna
kritéria pii vybéru socidlniho a mimoparového partnera. Pravdépodobné si vybiraji
za své socialni partnery samce, ktefi vlastni vétsi repertoar, kvili ptimym zisktim, ¢imz mutize
byt naptiklad lepsi péce ze strany otce. Autofi navic spekuluji, ze by samice mohly
vyhledavat mimoparové kopulace S mladsimi partnery, ktefi u tohoto druhu maji mensi
repertoar, aby ziskali genetické vyhody pro své potomky anebo, Ze timto zplisobem testuji
mladé samce, jakozto potencionalni partnery v nasledujicich sezénach.

Vétsina vySe zminénych praci nepodporuje teorii, Ze socidlné monogamni samci s v&tSim
domnivaji, Ze samci vlastni velky repertoar naopak z divodu, aby propagovali sami sebe
u svych partnerek, a timto zptisobem tak snizili jejich zajem o pafeni s jinymi samci. Tedy
aby jejich vlastni samice preferovaly spiSe vnitroparové nez mimoparové kopulace (Searcy
1992).

Nelze pominout ani fakt, ze u mnoha druht si samci své samice ve fertilni fazi stiezi
(,,mate guarding®) a soucasti této strategie byva i zpév (Meller 1988, Cuthill & MacDonald
1990). Naptiklad Meller (1991) navrhl, ze samci zpivaji kvuli tomu, aby minimalizovali risk
nevéry samic se sousednimi samci, tedy z divodu ochrany vlastnich samic. Zaroven tim
ale i propaguji své kvality a zvysuji tak Sanci ziskat cizi samici.

Avsak soucasné dikazy a vSechny protichidné zavéry nenasvédcuji tomu, ze by si
samice skute¢n¢ vybiraly mimoparové samce pouze na zaklad¢ velikosti repertoaru. Navic
I Ak¢ay & Roughgarden (2007) ve svém review, zabyvajicim se otdzkou mimoparového
otcovstvi u ptakl, dosli kzavéru, Ze predpoklad, podle kterého se samice pari
S mimoparovymi  partnery  kvili  genetickym = vyhodam, nelze = momentalng
podpofit dostupnymi dikazy. Otazky, podle ¢eho si samice vybiraji mimoparového partnera

a co tim viibec ziskaji, tak ziistdvaji i nadale nezodpovézeny.
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C. Primy i nepiimy zisk pro samice

Vék

Obecné se pévci podle zpisobu uceni déli do dvou skupin, na tzv. ,,druhy s neukon¢enym
ucenim (open-learners)“, kde roste repertoar spolu s vékem (napt. Nottebohm & Nottebohm
1978, Nicholson et al. 2007), a ,,druhy s ukon¢enym ucenim (age-limited)“, u kterych se
skladba zpévu s v€kem neméni (napt. Nordby et al. 2002, Riviera-Gutierrez et al. 2011).
U prvni skupiny by samice mohla pouzit velikost repertoaru jako indikator véku samce.
Na tomto zaklad¢ postavili svoji hypotézu Searcy & Andersson (1986). Navrhli, ze u druht,
U nichz roste velikost repertoaru spolu s vékem, samice preferuji pafeni se samci s vétSim
repertoarem, protoze tito samci jsou mnohem zkuSenéjsi, a tudiz jsou schopni poskytnout
i lepsi rodi¢ovskou péci. Existuje mnoho zptsobu, jak urcit troven otcovské péée o potomky.
Velmi ¢asto se méfi pocet tzv. krmnych navstév (Saetre et al. 1995, Mountjoy & Lemon 1997,
Petteri Welling et al. 1997, Buchanan & Catchpole 2000a), dale se méfi mnozstvi donesené
potravy (Petteri Welling et al. 1997) ¢i Cas straveny inkubaci vajec (naptiklad u $packa
obecného, Sturnus vulgaris; Mountjoy & Lemon 1997, Komdeur et al. 2002). Prozatim jen
malo studii diskutuje o otdzce pozitivni korelace mezi veékem, velikosti repertoaru
a rodi¢ovskou péc¢i (Lampe & Espmark 1994, Lampe & Saetre 1995) a jest¢ méné studii tuto
domnénku doposud testovalo (Mountjoy & Lemon 1997, Buchanan & Catchpole 2000a).
Navic se mi nepodafilo nalézt ani jednu praci vyznamné podporujici piivodni hypotézu
Searcyho a Anderssona.

Dalsi moznou pfic¢inou, pro¢ samice preferuji stars$i samce, miize byt jejich predispozice
pro dlouhovékost ¢i vétsi zivotaschopnost a podle hypotézy ,,dobrych geni ¢i hypotézy
,kompatibilnich geni“ (vice viz ,,Mimoparové kopulace®) by tim samice méla obdrzet
vyhodu pro své potomky. Naptiklad Hasselquist et al. (1996) prokazali, ze star$i samci
S vét§im repertoarem méli Zivotaschopnéjsi potomky. Navic v piipad€ delSiho Zivota se samci
mohou rozmnoZzovat vicekrat, a tim padem po sobé zanechaji 1 v€t§si mnoZstvi potomki, tedy
maji Vvetsi celkovy reprodukéni uspéch. Souvislost mezi poétem potomki, jejich
zivotaschopnosti a velikosti repertoaru byla nalezena napiiklad u sykory konadry (Lambrechts
& Dhondt 1986) a také u strnadce zpévného (Reid et al. 2005a).

Samice by tedy pravdépodobné mohla diky pafeni se star§im samcem ziskat zisk pfimy,
napiiklad v podob¢ samci rodicovské péce, I neptimy, v podobé geni pro dlouhovékost, jez
mohou jeji potomci zdédit po otci. Zvlasté v ptipadé druhd, u nichZ repertoar koreluje
s vékem, jako je napiiklad Spacek obecny (Eens et al. 1992, Mountjoy & Lemon 1996, Absil
et al. 2003) ¢i lejsek Cernohlavy (Espmark & Lampe 1993, Balsby & Hansen 2010), u nichz
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byla prokazana preference samic pro velky repertoar v jinych studiich (Eens et al. 1991,
Mountjoy & Lemon 1996, Lampe & Epsmark 2003, Lampe & Saetre 1995), by repertoar
mohl slouzit jako indikator zkuSenosti, zivotaschopnosti ¢i dlouhovékosti. Vyse uvedené
prace vSak primarné testovaly jiné hypotézy, a proto nejsou pouzitelné pro stanoveni jasného
zéaveru, zdali si samice vybiraji samce s velkym repertodrem, protoze ten jim indikuje jejich

veék a z toho plynouci vyse zminéné zisky.

Samci rodi¢ovska péce

Pomémé nedavno se nektefi autofi zabyvali otazkou, zdali dal$si moznou pficinou, proc¢
by samice mohly uptfednostiiovat samce vlastnici vétsi repertoar, mohlo byt, Ze by velikost
repertoaru  mohla samicim slouzit jako ukazatel saméi rodiCovské péce (Buchanan
& Catchpole 2000a, Rinden et al. 2000). Samice by si méla vybirat samce na zakladé jeho
rodicovskych schopnosti, zejména pokud je uroven této péce rozdilnd mezi jednotlivymi
samci, protoze tim je ovlivnén i jeji reprodukéni Gspéch (Searcy 1979). Takové zvySené
kondici, a to jiz v hnizdé, coz je dulezita predispozice pro budouci pieziti (Magrath 1991).
Studie provedena Buchananem & Catchpolem (2000a) na rakosniku prouzkovaném potvrdila,
ze zvySenim poctu krmnych névstév otce se zvysila hmotnost mlad’at v hnizd€. Autofi navic
objevili korelaci mezi velikosti repertoaru a hmotnosti mlad’at, zadny takovy vztah vSak nebyl
nalezen u rakosnika velkého (Hasselquist et al. 1996). Intenzivnéjs$i saméi péce také muze
zkratit Cas strdveny v hnizdg, kdy jsou potomci nejzranitelnéjsi, ¢imz se sniZi risk predace,
coz je jeden z vyznamnych faktort ovliviyjici reprodukéni tspéch (Buchanan & Catchpole
2000a).

Kromé vyse zminénych praci existuji i dals$i prace, které plvodni ptredpoklad
neprokazaly. Napiiklad studie provedena na Spacku obecném (Mountjoy & Lemon 1997)
a ani nov¢jsi studie provedena Rindenem et al. (2000) na lejsku ¢ernohlavém nenalezla vztah
mezi velikosti repertoaru a otcovskou péci. V posledné zminéné studii navic autofi vyuzili
zajimavou techniku pro zkoumani velikosti sam¢i rodicovské péce. Proto, aby byli schopni
piesné urcit, jak moc se samec zapojuje do krmeni, doasné odstraiiovali samice. Nicmén¢
sami autofi si nejsou jisti touto metodou, protoze samec a samice nemusi pii krmeni mlad’at
pracovat nezavisle jeden na druhém. Mohou svoji rodi€ovskou péci ménit dle aktudlnich
podminek a navic mohou kooperovat, naptiklad nékdy p#i absenci jednoho partnera muze
druhy partner zvysit podet krmnych navitév (Saetre et al. 1995). Casto se také stava, Ze se

partnefi mohou starat mnohem vice 0 potomky, pokud se paii s kvalitnéj§im partnerem
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(Burley 1986, Hill 1991). Takovy kvalitni par by si pravdépodobné mohl dokonce dovolit
vychovavat i vice mlad’at. Z toho vyplyva, Ze by samice mohly také vice investovat do svych
potomkii. Toto se mimo jiné potvrzuje i v nové studii, kde se prokazalo, ze samice pii pareni
s atraktivnéjS$im samcem produkuji vice vajec (Horvathova et al. 2012).

Prozatim nebyla vénovana dostatecna pozornost problematice, zda by velikost repertoaru
mohla korelovat se sam¢i rodi¢ovskou péci. Ani nebylo provedeno dostate¢né mnozstvi studii
na potvrzeni ¢i jednoznacné vyvraceni této moznosti. Sice jsem nalezla pouze jednu studii,
ktera predpoklad podporovala, nicméné v jinych studiich na odliSnych charakteristikach
zpévu, byly nalezeny korelace mezi otcovskou pé¢i a konkrétné napiiklad tempem zpévu
(Greig-Smith 1982, Petteri Welling et al. 1997). Z toho plyne, ze velikost repertoaru nemusi
byt vhodnym ukazatelem rodicovské péce ze strany otce, avSak jiné charakteristiky zpévu

by byt mohly.

Mira parazitace
Je vSeobecné zndmo, Ze samice Casto davaji prednost pfehnanym sexudlné selekénim

znaktim pfi vybéru partnera (napi. Andersson 1994, Draganoiu et al. 2002). To mize byt
dano naptiklad tim, ze samec timto zptisobem signalizuje svij aktudlni zdravotni stav,
respektive miru parazitismu. Pokud ma ale zpév slouzit jako indikétor parazitismu, musi byt
n&jaka jeho charakteristika negativné ovlivilovdna mirou parazitismu (Garamszegi 2005).
Existuji dva rizné mechanismy, které mohou vysvétlit toto negativné ovlivnéné signalizovani.
Prvnim mechanismem je ,.handicap princip* (Zahavi 1975), ktery pfedpoklada, ze signaly
by mély byt spolehlivé, protoze naklady na podvadéni jsou az pfili§ vysoké na to, aby to bylo
vilbec mozné. Tudiz i kvalita nebo komplexita zpévu nakazeného bude sniZzena v dusledku
infekce (Buchanan et al. 1999). Druhy mechanismus tzv. ,levnych signalt‘ je oproti prvnimu
energeticky méné nakladny. Tento model vSak predpoklada, Ze néjaky vhodny signalizaéni
systém umozni vysilajicimu poskytnout detailni a spolehlivé informace o sobé samém, tedy
i 0 vlastnostech jeho geni (Wedekind 1994). Vétsinou se tento model dava do souvislosti
s chemickymi signaly, avSak i ptaci zpév mize potencionalné obsahovat stabilni signaly, které
nejsou ovlivnény aktualni fyzickou kondici jedince (Gil & Gahr 2002). Ty pak mohou
indikovat kvalitu jedince, vCetn¢ resistence proti parasitiim (Garamszegi 2005).

Na zékladé klicového predpokladu, ze velikost repertodru je negativné ovlivnéna mirou
parazitismu, bylo vytvoreno nékolik hypotéz. Nejvyznamnéjsi a nejznamé;jsi hypotézu, ktera
predpoklada, ze parazité ovlivnili evoluci sexualni selekce, vytvofili Hamilton & Zuk (1982).

Podle této hypotézy tato evoluce sexualni selekce mize probéhnout, jen pokud exprese zpévu,
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tedy 1 velikost repertoaru, odrazi napadeni samce parazity. A navic pro spravné fungovani této
hypotézy by se mél hostitel koevoluc¢né vyvijet spolu se svym parazitem. Vysledkem by mélo
byt vytvoreni alespon ¢asteCné resistence proti parazitim, kterd by méla byt navic dédicna
(Hamilton & Zuk 1982). V pomérné nedavné praci (Garamszegi 2005) se navic uvadi, ze
by parazit¢ méli ovlivnit hostitelovu Zzivotaschopnost a/nebo jeho reprodukéni wspéch.
A navic by pfijemci zpévu méli ptizptsobit svoji odpoveéd podle toho, jakou informaci dostali
0 zdravotnim stavu vysilajiciho. Samice by se tedy v idedlnim piipadé meéla sparovat
S nenapadenym nebo minimalné napadenym samcem vlastnicim velky repertoar, atak
by méla ziskat i nepiimy zisk v podobé dobrych resistentnich geni pro své potomky.

Tato hypotéza, konkrétné korelace mezi velikosti repertoaru a odolnosti proti parazitim,
nebyla prozatim mnohokrat testovana na pévcich, nicméné jiz byla potvrzena u rakosnika
prouzkovaného (Buchanan et al. 1999), avsak v jinych studiich na vlhovci ¢ervenokiidlém
(Weatherhead et al. 1993) a lejsku bélokrkém, Ficedula albicollis, (Garamszegi et al. 2004)
selhala.

V nedavno vydané reSersi vénované vztahu mezi ptac¢im zpévem a parazitismem dochazi
autor k zavéru, ze zna¢né mnozstvi konkrétnich piikladti napovida, ze ptaci zpév by mohl
samicim slouZit jako indikator zdravotniho stavu samce. Nicmén¢ diky existenci vyznamného
poctu studii, které dosly k negativnim vysledkim, je vytvofeni obecného ustanoveni, zda zpev
opravdu funguje jako ukazatel zdravotniho stavu ¢i nikoliv, prozatim nemozné (Garamszegi
2005).

Naptiklad velikost repertoaru, jakozto spolehlivého ukazatele miry nakazeni, by mohla
byt teoreticky vysvétlena pomoci vySe zminéného handicap principu. Je pomérné ziejmé, ze
samci nemohou podvadét, protoze by asi jen t€zko mohli predstirat, Ze maji vEétsi repertoar.
Avsak pro jeho spravné fungovani je jesté zapotiebi, aby schopnost vlastnit velky repertoar
byla nakladna. Tato otazka vSak prozatim neni zcela objasnéna. Proto i v pfipadé velikosti
repertoaru neni prozatim mozné ucinit obecné ustanoveni, zda mize fungovat jako spolehlivy

signdl naznacujici aktudlni zdravotni stav jedince.
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4. Zaveér

Preference samic pro samce vlastnici vétsi repertoar byla prokazana u nékolika druhi
pévc, jak u druhti u nichz se méii tzv. slabikovy repertoar, jako je kuptikladu zebticka pestra,
Taenopygia guttata, (Collins 1999), kanar divoky, Serinus canaria, (Gil et al. 2004, Pasteau
et al. 2004), lejsek ¢ernohlavy (Lampe & Saetre 1995) a pénkava obecna, Fringilla coelebs,
(Leitao et al. 2006), tak i u druhti, u nichz se zkouma tzv. repertoar typa zpévu, jimizZ jsou
naptiklad sykora konadra (Baker et al. 1986), lem¢ik hedvabny, Ptilonorhynchus violaceus,
(Coleman et al. 2007), vlhovec hnédohlavy, Molothrus ater, (Hosoi et al. 2005) a strnadec
zpévny (Searcy & Marler 1981, Reid et al. 2004). U nékterych druhti, kde byla prokazana
preference samic pro veétsi repertoar, dokonce bylo zkoumano oboji, jak slabikovy, tak
I repertoar typa zpévu. Jako naptiklad u Spacka obecného, u n&jz Mountjoy & Lemon (1996)
zjistovali pocet frazi, tedy velikost slabikového repertoaru, a Eens et al. (1991) méfili velikost
repertoaru typl zpévu.

Jak jsem jiz uvedla, velikost repertoaru se pravdépodobné vyvinula jako disledek
sexualni selekce, kdy si samice vybiraji svého partnera na zakladé v jeho rozdilu. Pokud ma
vSak toto vSe probc¢hnout, samice musi ziskat néjaky zisk diky rozmnozovani se samcem
S vétsim repertoarem, at’ uz v podobé piimého zisku pro sebe samotnou nebo nepiimého
pro své potomky. Z tohoto diivodu by velikost repertoaru méla byt spolehlivym ukazatelem
urcité vlastnosti samce, naptiklad kondice ¢i zivotaschopnosti (Nowicki & Searcy 2005).
Z toho logicky vyplyva, Ze by se samctiim mohlo velmi vyplatit podvadét a pritom zveliCovat
své kvality. AvSak tim padem by samice neziskaly viibec zddnou vyhodu pfi pafeni s takovym
samcem, proto musi byt spolehlivost signalii zarucena néjakym mechanismem (Searcy
& Nowicki 2005).

Existuje mnoho hypotéz, které se snazi vysvétlit spolehlivost vysilaného signalu. Jednim
moznym mechanismem je tzv. handicap princip (Zahavi 1975), ktery predpoklada, ze vysilani
spolehlivého signalu je nédkladné, neboli vlastnosti indikujici kvalitu samce zaroveil znamenayji
nevyhodu pro pfezivani. Proto si méné kvalitni samci nemohou dovolit takovy signal viibec
vytvorit. Tento princip funguje jen v ptipadé¢, kdy dédi¢nost handicapu je mensi nez dédi¢nost
kvality nebo kdy je handicap relativné maly vzhledem ke kvalité. Tato hypotéza by mohla
teoreticky vysvétlit preferenci samic pro vétsi repertoar. Zpév jiz sdm o sobé je nakladny
casov€ 1 energeticky (Oberweger & Goller 2001). Navic nékteré aspekty zpévu potiebu;ji
zvlast komplexni motorické schopnosti (Halle et al. 2003). Pokud vSak mlad’ata trpi
tzv. nutricnim stresem (Nowicki et al. 1998), je negativné ovlivnén jejich vyvoj a budouci

kvalita. Celkova horsi kondice by se pak mohla odrazit i ve velikosti repertoaru. Naptiklad
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by se mohl narusit vyvoj jejich mozkovych struktur, které jim umoziuji 1épe se ucit zpévy a
tim padem i vlastnit velky repertoar (Nowicki & Searcy 2004). V této souvislosti se pomérné
Casto diskutuje o pozitivnich korelacich mezi velikosti repertodru a velikosti mozkové
struktury HVC neboli ,,higher vocal center” (Nottebohm et al. 1981, Szekely et al. 1996).
Z téchto diivoda by komplexnéjsi zpév mohl samicim indikovat kvalitu a schopnosti samce
(Mountjoy & Lemon 1996, Lampe & Espmark 2003).

Dalsim moznym vysvétlenim je hypotéza zalozena na geografickém pivodu. Podle niz
by samice mély ziskat vyhodu pii pafeni s lokalnimi samci, protoze tito samci by méli byt
geneticky lépe adaptovani na lokalni podminky (Nottebohm 1972, Baker & Cunningham
1985). AvsSak i tato metoda ma své nevyhody pro zevSeobecnéni. Naptiklad druhy
s makrogeografickou variabilitou jsou vzdaleny tak, Ze je jen mala pravdépodobnost, Ze by se
samice se samcem vubec setkali (Searcy et al. 2002). Dalsim problémem je, Ze samci
nékterych druhi se uci sviyj zpev az po jejich disperzi, nauci se tedy dialekt az v misté jejich
uhnizdéni (Baptista & Morton 1988). Podle této hypotézy by se samcum pravdépodobné
vyplatilo mit vétsi repertoar uz jen z toho divodu, aby tim davali najevo svou schopnost
adaptace na mistni podminky na Gzemi o mnohem vétSim rozsahu. Toto by mohlo platit
zejména na rozhrani dvou dialektt, samci by pak, v ptipadé¢ vlastnéni repertoaru obsahujiciho
zpévy zobou dialekti, méli moznost ziskat partnerky z obou uzemi, a tim by se
pravdépodobné i1 zvysily jejich Sance na rozmnozZeni.

Dale existuje tzv. Fisherova hypotéza, ktera predpokladd, Ze se samici preference
pro ur¢itou vlastnost stane geneticky korelovanou s preferovanymi znaky, a tim se oboje stane
prehnané (Fisher 1930, Andersson 1994). Pti¢emz puvodné tyto piehnané znaky nemusely
mit jakykoliv vyznam jako indikator kvality samce. JednodusSeji feceno, samice si zacnou
vybirat samce podle urcité atraktivni vlastnosti. Diky tomu, Ze se vybirava samice bude pafit
se samcem, ktery spliiuje tato kritéria, je vysoka pravdépodobnost, Ze 1 potomstvo zd&di
jak vlohy pro vybiravost, tak vlohy pro neseni dané vlastnosti a poté nastane, podle této
hypotézy, koloto¢, kdy 1 dalsi generace budou preferovat danou vlastnost. Diky tomu by mélo
dojit ik zesileni dané vlastnosti (Storch 1996). Takto muze Fisherova hypotéza pomérné
snadno vysvétlit samici preferenci pro veétsi repertoar (Nowicki & Searcy 2005).

Dal$im mechanismem je hypotéza upoutdni pozornosti (tzv. Sensory bias), kterad
piedpoklada, ze samic¢i preference pro urCity samci fenotypovy znak se ptivodné viibec
nevyvinuly ve spojitosti s pafenim (Ryan & Rand 1993, Ryan 1998), nybrz se jednotlivé
znaky vyvinuly na zakladé pfitazlivosti pro samice. Diky zplsobu fungovani smyslového

vnimani samic jsou nékteré charakteristiky samct schopné vice pfitdhnout pozornost samic.
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Proto samice tyto samce preferuji a az posléze se tyto jiz existujici znaky zacaly vyuzivat pro
rozpoznavani kvalit. Hypotéza upoutani pozornosti byla nekolikrat navrzena jako mozné
vysvétleni velikosti repertoart (Searcy 1992, Collins 1999).

Ptedpokladam, ze pravdépodobné existuji 1 dalsi hypotézy, které by dokazaly vysvétlit,
respektive navrhnout, pficinu preference samic pro vétsi repertoar. | piesto se vSak dnes
domnivame, ze preference samic pro komplexnéjsi repertoar rozhodné neplati u vSech druhii
(Byers & Kroodsma 2009, Soma & Garamszegi 2011). Jednou z mnohych pii¢in muze byt, ze
prozatim neni mozné piimo testovat vztah mezi velikosti repertoaru a preferenci samic,
atoani pres stale probihajici rozvoj modernich technologii a vyvoj novych softwari
(Byers & Kroodsma 2009). V laboratofich nikdy nedokazeme nasimulovat dokonalé
podminky a v terénu naopak nikdy nedokazeme posbirat vSechny relevantni tidaje.

Pokusila jsem se zjistit, zdali je mozné, Ze samici vybér ovlivni komplexnost repertoaru
U druhi, u nichz je celkova velikost repertodru, kterou jednotlivi samci mohou vlastnit, mala,
pramérnad ¢i velkd. Naptiklad stfedni velikosti slabikového repertodru samcii jsou malé
u lindusky horské, Anthus spinoletta, 3.2 = 0.8 (Rehsteiner et al. 1998), primérmné u hyla
mexického 12.25 + 0.63 (Nolan & Hill 2004) a velké u budni¢ka vétsiho 29.69 + 9.38
(Gil & Slater 2000). Moznym ptedpokladem bylo, Ze u druhti s malou velikosti repertoaru by
samice opravdu mohly zakladat sviij vybér na komplexnosti, zatimco u druhti, u nichz je
repertodr piimo ,,obrovsky*, samice vyuZziji jiny kli¢. Protoze u takovych druhli by samici
trvalo velmi dlouho nez by zjistila, jak velky repertoar samec takového druhu viibec ma. Proto
by pravdépodobné zalozila sviij vybér na zdkladé néjakého jiného fenotypového znaku,
naptiklad by si mohla vybirat podle n&jaké struktury ve zpévu. Tato struktura by mohla byt
velmi energeticky nakladn4 ¢i by mohla byt velmi naro¢na na samotné provedeni. V tomto
sméru se v posledni dob& velmi diskutuje o tzv. ,,sexy slabikach“ (Vallet & Kreutzer 1995,
Vallet et al. 1998, Leitner & Catchpole 2002), které by samice mohly vyuzivat pii vybéru
partnera.

Nicméné¢ pii porovnani velikosti repertoart a vysledkt jednotlivych studii jsem nenalezla
zadny signifikantni vztah mezi velikostmi repertoar u jednotlivych druhli a pozitivnimi ¢i
negativnimi vysledky studii. Naptiklad u vySe zminéné linduSky horské se neprokazala
spojitost mezi velikosti repertodru a preferenci samic (Rehsteiner et al. 1998), ale prokazala se
korelace mezi vlastnénim slabiky ,,Snarr. Samci s vysokym tempem ,,Snarr” byli spise
sparovani nez samci s niz§im hodnocenim. Tedy i na druh s malou velikosti repertoaru by se
dala aplikovat teorie o ,,sexy slabice®. Oproti tomu u druhi s velkou velikosti repertoaru, jako

je naptiklad lejsek Cernohlavy, se nalezla korelace mezi preferenci samic a velikosti
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repertoaru. Lampe & Epsmark (2003) prokézali, Ze samci S vétSim repertoarem se vice paruji
nez samci vlastnici mensi repertoar, konkrétné stiedni velikost repertoaru u sparovanych
samci byla 29, zatimco u nesparovanych 20,5. Navic prozatim nebylo testovano, zdali
velikost repertoaru hraje néjakou roli pii vybér partnera u druhti s doslova ohromnym
repertoarem. Napiiklad slavik obecny, ktery patii mezi druhy s ,,neukonéenym ucenim®, tedy
u n¢j velikost repertodru roste s vékem (Kiefer et al. 2006, Kiefer et al. 2009), se jevi jako, ze
ma nekonecny repertoar. Kipper et al. (2004) zjistili, ze velikost repertodru slavika se
pohybuje od 151 do 231 typa zpévu.

Proto je dnes jiz pomérné jasné, ze repertodr se rozhodné nedad pouzit jako vSeobecny
ukazatel kvality samce ¢i jeho riznych charakteristik, jako je naptiklad kvalitni teritorium,
vék a mnohé dalsi, u vSech druhti. AvSak i u druhti, u nichz se prozatim prokazalo, Ze je
velikost repertoaru pro samice relevantni, by pravdépodobné bylo zajimavé tyto vysledky
znovu ovéfit. ProtoZze mnoho praci je z doby, kdy tehdejsi technologie ani neumoziovala
zkoumat néco jiného ne velikost repertoaru, a proto se o ni¢em jiném ani neuvazovalo. Casto
se tedy stava, ze nov¢jsi studie pfinaseji rozdilné vysledky. Tak je tomu naptiklad v pripadé
laboratorni studie provedené na zebficce pestré (Collins 1999, Holveck & Riebel 2007) ¢i
terénni studie na rakosniku velkém (Hasselquist et al. 1996, Forstmeier & Leisler 2004).
K rozdilnym vysledktim autofi také dochazeji i u riznych typu studii, jako je tomu naptiklad
u Spacka obecného, kdy laboratorni a terénni vyzkumy dosly k opacnym vysledkim (Gentner
& Hulse 2000, Mountjoy & Lemon 1996).

Dle mého néazoru je dnes uz pomérné jasné, Ze velky repertoar neni vzdy hlavnim
,Jakadlem* pro samice. Samice pravdépodobné davaji piednost kvalité prednesu ¢i néjaké
konkrétni struktufe ve zpévu, ktera jim bude signalizovat kvality samce. Nicméné pokud
samec vlastni velky repertodr, je asi pravdépodobnéjsi, Ze takovou strukturu ve svém
repertoaru ma. Navic vlastnéni velkého repertoaru mize byt ¢asto pro samce velmi vyhodné.
Naptiklad se velky repertoar mize samcim hodit i Vv pfipadé tzv. ,,song-type matchingu*
(ptesného prekryvani zpévu mezi samci), ktery je vétSinou povazovan za vysoky projev
agrese (Vehrencamp 2001, Logue & Forstmeier 2008). Samci s vétsim repertoarem by méli
Vv téchto soubojich obstat 1épe.

Na zavér je tfeba zminit relativné novou teoretickou praci, ve které se autofi domnivaji,
7ze evoluce komplexniho repertoaru je fizena samci s hor§im piednesem zpévu (Logue
& Forstmeier 2008). Principem této hypotézy je, ze by si samice mély srovnavat samce na
zaklad¢ jejich ptrednesu a v pfipadé dvou samcii se stejnym zpévem by si pravdépodobné

mély zvolit toho s lepsim provedenim. Proto by se ti hor$i samci méli snazit vyhnout
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,,song-type matchingu®, ato tak, ze by méli radé&ji volit nové typy zpévi, které by nebylo
mozné kopirovat a pro samice by byly unikatni, a kvili tomu mozna i pfitazlivé (Logue
& Forstmeier 2008). Bohuzel jsem zatim nenalezla zadny relevantni vyzkum, ktery by tuto
hypotézu piimo podporoval ¢i vyvracel. AvSak ve své budouci diplomové praci se chci
pokusit otestovat tuto hypotézu na lindusce lesni, druhu, kde samci maji stiedné velky

repertoar a pii zpévnych soubojich ,,song-type matching* pouzivaji.
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6. Priloha

Tabulka druhd zminovanych v praci, informace prevzaty z http://avibase.bsc-eoc.org/

Cesky

latinsky

anglicky

budnicek lesni

Phylloscopus sibilatrix

Wood Warbler

budnic¢ek mensi

Phylloscopus collybita

Common Chiffchaff

budnicek temny

Phylloscopus fuscatus

Dusky Warbler

budnicek veétsi

Phylloscopus trochilus

Willow Warbler

drozdec mnohohlasy

Mimus polyglottos

Northern Mockingbird

hyl mexicky Carpodacus mexicanus House Finch
kanar divoky Serinus canaria Island Canary
lejsek bélokrky Ficedula albicolli Collared Flycatcher

lejsek ¢ernohlavy

Ficedula hypoleuca

Pied Flycatchers

lemcik hedvabny

Ptilonorhynchus violaceus

Satin Bowebird

lesiiacek Zlutotemenny

Dendroica pensylvanica

Chestnut-sided Warbler

linduska horska Anthus spinoletta Water Pipit
linduska lesni Anthus trivialis Tree Pipit
pénkava obecna Fringilla coelebs Chaffinch

rakosnik prouzkovany

Acrocephalus schoenobaenus

Sedge Warbler

rakosnik velky

Acrocephalus arundinaceus

Great Reed-Warbler

slavik obecny

Luscinia megarhynchos

Common Nightingale

strnad obecny

Emberiza citrinella

Yellowhammer

strnadec zpévny

Melospiza melodia

Song Sparrows

sykora konadra

Parus major

Great Tit

Spacek obecny

Sturnus vulgaris

Common Starling

vlhovec €ervenokiidly

Agelaius phoeniceus

Red-winged Blackbird

vlhovec hnédohlavy

Molothrus ater

Brown-headed Cowbirds

vlhovec zépadni

Sturnella neglecta

Western Meadowlark

zebfticka pestra

Taenopygia guttata

Zebra Finche
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