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Abstrakt

Akustická komunikace je v celé živočišné říši poměrně silně rozšířený jev. Téma evolučních 

mechanismů a jejich působení v akustické komunikaci je v posledních letech vcelku hojně 

studované, a to zejména u ptáků, netopýrů či žab. I přes tento fakt byly některé evoluční 

mechanismy dosud studovány detailně, zatímco jiné byly neprávem opomíjeny. Velice dobře 

prostudovaný je proces působení selekce (přírodního a pohlavního výběru) na akustické projevy, 

zatímco náhodné procesy, jako genetický drift či bottleneck, byly na poli této problematiky 

studovány spíše sporadicky. Genetický drift vede v akustické komunikaci k náhodným změnám v 

akustických projevech. Obdobou genetického driftu je pak drift kulturní, a to u druhů, které jsou 

schopny vokálního učení se. Změny v důsledku kulturního driftu mohou ale nemusí být spojeny se 

změnami na genetické úrovni. Velmi málo prostudovaným fenoménem na poli evolučních 

mechanismů v bioakustice je bottleneck. Zdá, že tento jev je příčinou redukce nejen genetické, ale 

také akustické variability živočichů. 

Některé parametry akustických projevů jsou utvářeny prostředím, a to zejména parametry 

spojené s frekvencí hlasu. Jiné oproti tomu velice dobře odrážejí fylogenetické vztahy mezi 

příbuznými druhy, a na základě těchto parametrů tak lze, kromě fylogeneze, mapovat kupříkladu 

historii rozrůznění a šíření těchto druhů ve spojení s postglaciálním zaledněním, osídlování ostrovů, 

a mnohé další zajímavé fenomény.

klíčová slova: mikroevoluce, makroevoluce, kulturní evoluce, omezení (constraints), fylogeneze
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Abstract

Acoustic communication is a wide-spread phenomen in all animal taxones. The theme of 

evolutional mechanisms and their functioning in acoustic communication has become more and 

more frequently studied during last years, and geographic variation in acoustic signals has been 

reported in various taxa such as insect, birds, anurans and mammals. However, some evolutional 

mechanism still remain poorly understood. The mechanisms comprise mainly stochastics forces 

such as genetic drift and bottleneck or cultural drift. Genetic drift causes stochastic changes in 

acoustic signals, whereas bottleneck probably primarily spawns reduction of acoustic variability.

Some acoustic parameters are shaped by habitat and others by species' phylogeny. Physical 

environment and other ecological factors play important role in shaping vocalizations in most 

species, and thus distantly related populations occupying similar habitats may possess very 

simmilar vocalization. Because of that, revealing phylogenetic pattern is possible only by careful 

cladistic analysis of vocal characters in taxa that have simple songs or calls that are not learned, and 

whose habitat distributions are well understood. By finding the proper acoustic parameters we can

also e.g. map connection between acoustic divergence and glaciations, history of colonisation of 

islands and so on.

key words: microevolution, macroevolution, cultural evolution, constraints, phylogeny
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ÚVOD

Komunikace založená na zvuku je široce rozšířeným jevem mezi mnoha bezobratlými druhy i 

skupinami obratlovců (review: Rosenthal a Ryan 2000, Dangles et al. 2009, Seyfarth and Cheney 2010).

U některých živočišných druhů je komunikace pomocí zvuků méně sofistikovaná nebo spíše jen 

méně prozkoumaná (review: Seyfarth and Cheney 2010) a využívána jen v některých obdobích života: 

př. pavouci Schizocosa retrorsa (Hebets et al. 2008), panda velká (Charlton et al. 2009). U ptáků 

(review: Seyfarth a Cheney 2010, Catchpole a Slater 2008), primátů (review: Seyfarth a Cheney 2010, 

review: Ey et al. 2007, review: Fitch a Hauser 1995), hlodavců (Hafner a Smith 2010, Janik 2009, 

review: Blumberg a Alberts 1991), hmyzu (review: Bailey 2003, review: Stumpner a von Helversen 

2001), netopýrů (review: Jones a Siemers 2011, review: Grether et al. 2009) slonů (Janik 2009, review: 

Garstang 2004), ploutvonožců či delfínovitých kytovců (van Opzeeland et al. 2010, Janik 2009) je 

vokalizace sofistikovaná velmi a slouží jako jeden z hlavních způsobů dorozumívání se. V každé z 

těchto skupin nalezneme druhy s komplexním sociálním systémem, u nichž je možné sofistikovanou 

komunikaci logicky předpokládat (Janik 2009).

Akustická komunikace může probíhat jak na úrovni vnitrodruhové (př. review: Jones a Siemers,

review: Dessuter-Grandcolas 2003) tak i mezi jedinci různých druhů (př. review: Grether et al. 2009, 

review: Groning a Hochkirch 2008).

Živočichové používají vokální signály k různým projevům chování - například ke kontaktu s 

jedinci téhož druhu, identifikování konkrétního jedince (review: Ptacek 2000, Levréro et al. 2009), 

rozpoznání vlastního a cizího druhu (Ryan a Rand 1999, Kondo a Shigeru 2009, Melendez a Albert 

2010), signalizování svého postavení - dominance, vlastnictví teritoria, reprodukční statut (Soltis et al.

2009), vyžadování potravy, varování před nepřítelem (Fichtel a Kappeler  2002, Fichtel a 

Hammerschmidt 2003, Fichtel a van Schaik 2006, Hafner a Smith 2010, Hollén a Radford 2009), a 

koordinaci reprodukčního úsilí - námluvy, vyžadování kopulace, fyziologická synchronizace

(Balakrishnan a Pollack 1997, Bretagnolle a Genevois 1997, Zimmermann et al. 2000, Boul et al. 2007, 

Patricelli et al. 2007). 

Víme-li, jak významná je funkce akustických projevů, můžeme se začít ptát, jakým způsobem a 

proč se dané akustické projevy ustálily či naopak v určité populaci zanikly a zda a jakou měrou přispěly 

k evoluci živočišných druhů. Je obtížné posoudit, jaké síly stály v pozadí postupného utváření

akustických procesů. 

Struktura signálu a jeho funkce jsou utvářeny mnoha faktory, jako je charakteristika životního 

prostředí živočichů, fyziologické a morfologické parametry jak vysílajícího tak příjemce, a mnohé další, 

a lze je velmi dobře využít pro demonstraci typu a intenzity evolučních procesů (viz review: Seyfarth 
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and Cheney 2010). 

Mnohé faktory mohou projevy evolučních mechanismů v bioakustice maskovat (vliv prostředí 

apod.). Akustické projevy se navíc liší v rámci geografických regionů a často je těžké odhadnout, zda se 

jedná o kulturní evoluci či o geneticky zapříčiněný jev systému (Gerhardt 1994, Gerhardt 1999, review 

Grether et al. 2009). 

Práce vydané na poli výzkumu ptáků, žab a hmyzu ukazují, že akustické signály jsou citlivé na 

rozličné selektivní i náhodné vlivy. Procesy zapříčiňující variabilitu vokalizace savců jsou oproti tomu 

známy jen málo (Campbell et al. 2010).

Nejvíce studií o mechanismech a funkcích akustické komunikace, poskytujících vhled do 

evolučního vývoje současných fenotypů, bylo sepsáno v rámci několika málo živočišných skupin, jako 

jsou ptáci, hmyz a žáby. Ve vědeckých studiích je výběr živočišného druhu obvykle motivován jeho 

dostupností a mírou vhodnosti pro pozorování a experimentování. Dalším kritériem pak je výběr 

takového druhu, u něhož je možné dostatečně odpovědět na položené evoluční otázky (Janik 2009). 

Zahrneme-li všechna tato kritéria, vychází nám jako jeden z nejvhodněji zvolených předmětů výzkumu 

živočišné komunikace ptačí zpěv (Janik 2009). I to je možná důvodem, proč zpěv ptáků patří mezi 

nejlépe prostudované systémy akustické komunikace (Todt a Naguib 2000). 

Cílem mé práce bylo uvést přehled dosavadních poznatků, které byly v bioakustice v rámci 

tématu evolučních mechanismů zjištěny, a to napříč rozličnými skupinami živočišných druhů. Zaměřila 

jsem se především na náhodné procesy jako je genetický drift či bottleneck, neb právě tyto mechanismy 

jsou v rámci akustiky prozkoumány nejméně, zatímco selekci se věnuje velké množství prací a zdá se, 

že znalosti o jejím působení na akustické projevy jsou již velice dobře pochopeny. Neméně důležitým 

cílem mé práce bylo zmapování možných projevů fylogenetických vztahů v akustické komunikaci 

živočichů.

1. MIKROEVOLUČNÍ PROCESY

Mikroevoluční procesy zahrnují veškeré procesy odehrávající se na poli evoluce v rámci 

populace jednoho druhu. Mikroevolučními procesy jsou genetický drift, genetický draft, a genový tok, 

které řadíme mezi tzv. náhodné procesy, a dále pak přírodní a pohlavní výběr, které už náhodné nejsou

(Caroll 1997, Brock 2000, Mayr 2002).

V populaci o velké efektivní velikosti se šíří lépe adaptivní mutace, zatímco v populaci s malou 

efektivní velikostí a silnou populační substrukturou se díky gen. driftu šíří spíše neutrální mutace 

(Wright 1931, Kimura 1985, Mayr 2002).

Na genetické úrovni dochází při mikroevoluci ke změnám frekvencí jednotlivých alel (Caroll 

1997, Brock 2000). Nemusí se však jednat pouze o frekvence alel ale i o jiné znaky, včetně znaků 

akustických (Mayr 2002, Catchpole a Slater 2008).
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Někteří autoři (Castellano et al. 2002, Mayr 2002, Ruegg et al. 2006, Pröhl et al. 2006, Campbell 

et al. 2010, Tobias et al. 2010) se zabývali spojením jednotlivých mikroevolučních procesů v 

akustických projevech se studiem genetického pozadí problému. Uvažují, že v případě náhodného jevu 

způsobeného genetickým driftem a jinými stochastickými procesy lze předpokládat silnou korelaci mezi 

akustickou a genetickou vzdáleností jednotlivých subpopulací. Jedná-li se o důsledek selekčního tlaku, 

potom lze naopak předpokládat slabou korelaci mezi akustickou a genetickou vzdáleností. Zároveň, 

pokud je divergence signálu ovlivěna selekcí spjatou s ekologií druhu, pak lze dle těchto autorů 

očekávat silnou korelaci mezi ekologickou a akustickou vzdáleností.

1. 1. GENETICKÝ DRIFT

Autorem teorie genetického driftu je R. A. Fischer (Fischer 1999, Piegorsch 1990). O rozvoj této 

teorie se v pozdější době zasloužili však především Američan S. Wright (Wright 1931) a Japonci M. 

Kimura (Kimura 1985) a T. Ótová (Ohta 1993).

Genetický drift spočívá v náhodných posunech ve frekvenci jednotlivých alel v genofondu určité 

populace, způsobených například tím, že zakladatelská populace nově vznikajícího druhu disponuje 

pouze omezenou alelickou diverzitou a nereprezentativními frekvencemi alel. V důsledku inbreedingu a 

delecí recesivních mutací dochází v dalších generacích k selektivní eliminaci (Grant a Grant 1995). Čím 

je efektivní velikost populace (skutečný počet reprodukceschopných jedinců) menší, tím 

pravděpodobnější je fixace alel genetickým driftem (Nei 1975, Ohta 1993, Mayr 2002, Hallatschek et al. 

2007, review: Lenormand et al. 2009).

Při obsazování nového území se s pokračující expanzí šíří nejvíce genetická informace předků 

těch jedinců, kteří nové prostředí obsadili jako první (Edmonds et al. 2004, Klopfstein et al. 2006).

Náhodné páření těchto jedinců mezi sebou pak ústí v genetický drift, který může silně ovlivnit diverzitu 

množící se populace. Vskutku se zdá, že rozdílná míra diverzity na různých územích světa koreluje s 

kolonizačními paterny mnoha druhů (Cavalli-Sforza a Feldman 2003, Hewitt 2000).

 V malé, dostatečně dlouho oddělené populaci, může vést genetický drift až ke speciaci (Ohta 

1993, Caroll 1997, Roff et al. 1999, Brock 2000, Hallatschek et al. 2007), někdy za spolupůsobení 

dalších posilujících faktorů, jako je třeba pohlavní výběr (Ryan a Wilczynski 1988, Ryan a Wilczynski 

1991, Gray a Cade 2000, Coyne a Orr 2004, Tazzyman a Iwasa, 2009), nebo i další faktory (Templeton 

2008).

DRIFT V AKUSTICKÝCH SIGNÁLECH

Genetický drift může vést k fixaci alel odpovídajících za akustické projevy. Oddělí-li se dceřinná 

populace od populace mateřské, může v této populaci dojít k náhodnému odlišení akustických signálů. 

V dostatečně dlouho izolované populaci může dojít k velkému množství genetických mutací a zároveň k 
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mutacím v akustických signálech, takže případný styk s populací původní již nemusí vést k páření mezi 

příslušníky nyní dvou již příliš odlišných populací - "druhů" (Mayr 2002, Phillips a Johnston 2008).

Příčiny akustického rozrůznění přitom mohou být mnohé a působit společně. Kupříkladu de la 

Torre (2009) v práci věnující se lvíčkům (Pygmy marmoset) říká, že jedná-li se o migrující druh, mohou 

za rozdíly v akustických projevech odpovídat jak genetický drift, tak i habitat a sociální skladba 

skupiny, které se v důsledku migrace v čase mění. Během migrace se utváří nové skupiny a staré 

zanikají, takže jedinci jsou občas nuceni vyhledat zcela nového sexuálního partnera, či se zapojit do 

nově vzniklé skupiny. Jedná-li se o druh, jehož komunikace je založena na akustice, musejí být jedinci 

schopni využívat rozdílné zvuky v různých kontextech a situacích. Tento jev, nezbytný pro přizpůsobení 

se novým podmínkám, se nazývá vokální plasticita a byl zaznamenán i u dalších živočišných druhů 

(review: Hou a Li 2009, Mora et al. 2005, Noad et al. 2000) Důležité je, že změny v akustických 

signálech společně s genetickými změnami mohou v tomto případě právě působením genetického driftu 

za spolupůsobení vokální plasticity vést ke vzniku druhu zcela nového (de la Torre 2009).

Gerhardt (1999) uvádí další z možných scénářů, jak může k akustickému rozrůznění pomocí 

genetického driftu dojít. Říká, že poté, co dojde ke genetickému driftu, projeví se působení pohlavního 

výběru. Změny v signálech samců vyvolané náhodnými mutacemi jsou testovány samicemi. Velké 

změny mohou vyústit v nerozpoznání volajícího samce jako jedince vlastního druhu a jsou proto během 

času eliminovány, zatímco menší změny samice tolerují. Jinou možností je, že náhodné změny v 

preferencích samic slouží jako posilovač potenciálních změn v hlasech samců. Změny v preferencích 

samic nicméně nesmí být natolik velké, aby existující samčí signály přestaly (pro účely páření se s 

jedinci téhož druhu) efektivně fungovat (Gerhardt 1999).

Působení genetického driftu v bioakustice bylo jasně rozeznáno jen u několika taxonů (žáby -

Gerhardt 1999, Castellano et al. 2002, Wycherley et al. 2002, Amezquita et al. 2009, Funk et al 2009;

ptáci - Grant a Grant 1995, Baker 1996, Baker et al. 2001, Päckert a Martens 2004, Soha et al. 2004, 

Baker 2006, Balakrishnan a Edwards 2008; myši - Cambell et al. 2010; ryby - Phillips a Johnston 2008, 

netopýři - Chen et al. 2009, Odendaal a Jacobs 2011; hmyz - Butlin 1996). V jiných studiích je jeho 

úloha v utváření akustické komunikace živočichů prozatím nepříliš jasná, nicméně autoři ji zvažují jako 

možnou (ptáci: Bried a Jouventin 1997, Irwin et al. 2008; ryby - Parmentier et al. 2005; primáti - Fichtel 

a van Schaik 2006, Delgado 2007, de la Torre 2009; netopýři - Armstrong a Coles 2007; hlodavci -

Hafner a Smith 2010; hmyz - Ritchie a Kyriacou 1994). Celkově je studií, které se tomuto fenoménu 

věnují, jen velmi málo. Z některých prací vyplývá, že roli podobnou genetickému driftu hraje drift 

kulturní (př. Grant a Grant 1995, Grant et al. 2000, Matthysen et al. 2002, Jiang et al. 2010), případně 

působí genetický a kulturní drift společně (Lynch a Baker 1993, Grant a Grant 1996). Z dosavadních 

studií mimo jiné vyplývá, že genetický drift na utváření akustických signálů vždy působí ve spojení s 

dalšími faktory, jako je například vliv prostředí, morfologie aj. (př. Templeton 2008). 
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Dobrou ukázkou, jak složitě jednotlivé evoluční mechanismy navzájem spolupůsobí, je poměrně 

nedávno vydaná studie populace Taeniopygia guttata (Balakrishnan a Edwards 2008). Tento druh žije

na území celé vnitrozemské Austrálie a dále na ostrůvcích na jihovýchodě Austrálie. Vnitrozemské a 

ostrovní populace vykazují vzájemně vysokou míru polymorfismu. Jedná se nejen o důsledek 

genetického driftu v rámci prodělání silného bottlenecku, k němuž došlo v Pleistocénu ale i dalších 

efektů. Ostrovní populace pravděpodobně založilo jen devět jedinců. Genový tok mezi ostrovními a 

vnitrozemskými populacemi byl velmi slabý ale nenulový. Po bottlenecku populace prodělaly prudký 

populační nárůst. Určitý vliv na skustické rozrůznění studovaných populací mělo pravděpodobně také 

střídání výšky hladiny moře v Pleistocénu (Balakrishnan a Edwards 2008), či adaptace na odlišné 

prostředí (White 1996).

Populace vykazují kromě genetických rozdílů také morfologické odlišnosti. Genetický drift sám 

o sobě není jejich příčinou, zřejmě zde sehrála svou roli také selekce. Dvě možné výjimky jsou barva a 

"hloubka" zobáku (Balakrishnan a Edwards 2008). Akustické rozdíly mezi populacemi jsou známé již z 

dřívějších studií provedených v zajetí (Clayton 1990). Jsou propojeny jak s rozdíly v genetice tak i v 

morfologii Taeniopygia guttata (Forstmeier et al. 2009) a jsou tedy částečně způsobeny genetickým 

driftem (Balakrishnan a Edwards 2008).

ZMNOŽENÍ GENOMU

Genetický drift se může v akustické komunikaci projevit různými způsoby. Zmnožení genomu, k 

němuž občas během genetického driftu dochází, a to, jak se projevuje v akustických signálech, 

představuje specifické téma. Na ukázku uvádím příklad dvou výzkumných prací. První se věnuje 

kleptoskupině skokanů zelených (Wycherley et al. 2002), druhá komplexu ropuch zelených (Castellano 

et al. 2002).

KLEPTOSKUPINA SKOKANŮ ZELENÝCH

Velmi zajímavým a geneticky detailně studovaným případem je reprodukční systém 

kleptoskupiny zelených skokanů. Wycherley et al. 2002 ve své studii akustiky této skupiny uvádí, že se 

skládá ze skokana skřehotavého (Rana ridibunda), skokana zeleného (R.. esculenta) a skokana 

krátkonohého (R.. lessonae). R.. ridibunda a R.. lessonae jsou skutečné druhy, zatímco R.. esculenta je 

sice životaschopný a plodný hybrid vzniklý křížením těchto dvou druhů, nicméně pro úspěšnou 

reprodukci se potřebuje spářit s jedním z mateřských druhů. Samice R.. esculenta a R.. lessonae se v 

prostředí, kde žijí všechny tři druhy, vyhýbají páření se samci R.. esculenta, a vybírají si k páření raději 

samce R.. lessonae a to na základě hlasových projevů samců. Pokud se samice R.. lessonae nebo samice 

R.. esculenta páří se samcem R.. esculenta, je to pro ni silně nevýhodné. Geny samice R.. lessonae

nejsou dále předány potomkům. Spáření samice R.. esculenta se samcem R.. esculenta vede k tomu, že 
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progeny případných potomků obsahují velice málo životaschopný klonální genom R.. ridibunda -

potomstvo má genotyp R.. ridibunda. K tomu však v přírodě nedochází často, neb v málokteré populaci 

existují zároveň samci a samice R.. esculenta (Wycherley et al. 2002).

Protože samice R.. esculenta se každoročně páří se samci R.. lessonae, obdrží tak v každé 

generaci nový genom a navíc v kombinaci s klonálním genomem R.. ridibunda, není zde žádná 

možnost, že by se mohly vyvinout specifické hlasové projevy R.. esculenta. Hybridní samci se liší v 

hlasovém projevu pouze na základě přidaného vysokofrekvenčního prvku. Pravděpodobně se jedná o 

důsledek pleiotropního působení genů R.. lessonae a R.. ridibunda. Zároveň platí, že hlasové projevy R.. 

ridibunda se systematicky mění se zeměpisnou délkou. Tento trend může být zapříčiněn buď klinální 

proměnlivostí v selekčních tlacích v rámci Evropy, nebo právě genetickým driftem během postglaciální 

kolonizace ze západního refugia. Druhá možnost, tedy genetický drift, se dle autorů studie jeví jako 

pravděpodobnější (Wycherley et al. 2002).

KOMPLEX ROPUCH ZELENÝCH

Castellano et al. (2002) ve studiu polyploidního komplexu Bufo viridis, dochází k závěru, že 

genetický drift působil především na jednu část akustických projevů této skupiny a to na tzv. "release 

calls". Ve studii jsou tyto akustické projevy vysvětlovány jako zvuky, které vydávají samci v případě 

chybného pokusu o páření se dvou samců. Kromě těchto release calls vydávají samci také 

"advertisement calls", kterými lákají samici k páření. Release calls se od sebe mezi jednotlivými druhy 

liší ve shodě s fylogenezí druhů, zatímco advertisement calls nikoliv. Pravděpodobným evolučním 

scénářem vyplývajícím ze studie je, že nejprve došlo k oddělení populací a genetickému driftu, a poté k 

působení selekce a to zjm. na ty akustické projevy, které jsou nezbytné pro přežití druhu. 

Jednotlivé polyploidní skupiny žijí v odlišných prostředích a proto zřejmě selekce prostředím 

způsobila, že se vzájemně odlišily advertisement calls samců mezi těmito skupinami. Některé hlasy se 

nesly lépe a jejich majitelé se stali reprodukčně úspěšnějšími. Na advertisement calls tedy působil 

pohlavní výběr.

Variabilita advertisement calls se neshoduje s paterny fylogeneze Bufo viridis komplexu. 

Příčinou je fakt, že v důsledku působení pohlavního výběru podlehly akustické parametry změnám 

rychleji, než genetické vlastnosti jedinců, k jejichž změnám dochází poměrně obtížněji (Castellano et al. 

2002). Release calls naopak signifikantně korelují s genetickými vzdálenostmi mezi skupinami. Autoři 

tudíž předpokládají, že release calls prodělaly pouze genetický drift. Selekce na release calls (na 

odstranění chybných pokusů páření samce se samcem) zřejmě nepůsobila dostatečně silně, neb v 

populacích přetrvávají i přesto, že z se hlediska fittnes jedná o ztrátovou činnost. Důvodem je 

pravděpodobně to, že nezabraňují úspěšnému přežívání jednotlivých druhů (Castellano et al. 2002).

Podobné změny v akustické komunikaci v důsledku působení genetického driftu a selekce na 
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akustické projevy, spojené s rozdílnými behaviroálními projevy a navíc rozdílnou měrou významné pro 

přežívání druhu, nalezneme i u dalších polyploidních systémů žab (Gerhardt 1999, Ptacek et al. 1994).

1. 2. BOTTLENECK

Jak jsem již popsala výše, po oddělení malé populace může dojít ke genetickému driftu. Po 

určité době se jedinci v populaci namnoží. V důsledku malého počtu základajících jedinců se však v 

populaci i přes vyšší počet jedinců vyskytuje zředěná genetická variabilita (Mayr 2002, Hallatschek et 

al. 2007). Ta se může projevit také v redukci akustické variability, neboť akustické parametry jsou často 

spojeny s genetickými faktory (Balakrishnan a Edwards 2008). Akustické parametry mimo to mohou 

podléhat bottlenecku samy o sobě, a často vykazují sníženou varabilitu stejně jako znaky na úrovni 

genomu (Naugler a Smith 1991, Baker 1996, Grant a Grant 1996, Laiolo a Tella 2007, Parker et al. 

2010). 

Otázkou je, zda nižší variabilita ve zpěvu skutečně vyplývá z redukcí způsobených 

bottleneckem. Bylo totiž prokázáno, že kupříkladu zpěvní ptáci, kteří nejsou filopatričtí, mají relativně

malý zpěvný repertoár (Bensch et al. 1998), a že samci (Pärt 1994, Bensch et al. 1998, Wheelwright a 

Mauck 1998) nebo/a samice (Pärt 1991, Julliard et al. 1996) vykazují nižší reprodukční úspěšnost než

filopatričtí jedinci. Pokud jsou zisky plynoucí z filopatrie vysoké ale zároveň je v mateřské populaci 

vysoká míra kompetice, pak se logicky snaží z mateřské populace oddělit zejména subdominantní

jedinci (Dufty a Belthoff 2001). Studie provedená Ödeenem a Björklundem (2003) proto uvažuje, že je 

možné, že samci, kteří se oddělují od mateřské populace, jsou subdominantní jedinci s nižší reprodukční 

úspěšností a jednodušším zpěvem (Ödeen a Björklund 2003). 

Některé studie navíc v souvislosti s bottleneckem uvádějí, že akustická variabilita u nově vzniklé 

populace je vyšší než u populace mateřské, a to v důsledku působení kulturní evoluce akustických 

projevů nabytých v procesu vokálního učení (Päckert a Martens 2004) či jiných mechanismů (Ritchie a 

Kyriacou 1994).

Další z možných scénářů působení bottlenecku na diverzitu samčích pohlavních znaků, mezi něž 

samozřejmě patří i akustické projevy, nabízí Keneshirův model peripatrické speciace (Kaneshiro 1989 

podle Ödeen a Björklund 2003). Tento model uvažuje, že v populacích, které prošly bottleneckem, 

dochází vlivem nízké početnosti kvalitních samců k uvolnění působení pohlavního výběru na preference 

samic, a tím i k potlačení fenoménu existence velmi úspěšných a silně neúspěšných samců. Vysoce 

vybíravé samice z důvodu malé populační hustoty jen zřídkakdy potkají ideálního samce, a proto se jim 

spíše (časově, energeticky) vyplatí pářit se i s méně kvalitními samci, kterých je v populaci více 

(Widemo a Sæther 1999). To vede k uvolnění tlaku pohlavního výběru na sekundární znaky samců, 

kterými disponoval jejich předek, a v konečném důsledku může dojít k úplné zrátě těchto znaků. 

Keneshirův model dále předpokládá, že jakmile dojde k nárůstu početnosti populace na určité množství, 
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působením pohlavního výběru vzniknou znaky zcela nové (Kaneshiro 1989 podle Ödeen a Björklund 

2003). Tento model podporují kupříkladu výsledky studie na ptačím druhu Motacilla flava (Ödeen a 

Björklund 2003). Ztrátu akustických znaků v souvislosti s bottleneckem uvádí i letos publikovaná studie 

zaměřená na porovnání akustických projevů ostrovních a vnitrozemských populací cvrčka druhu

Teleogryllus oceanicus (Tinghitella et al. 2011). V tomto případě došlo dokonce k utichnutí akustických 

signálů některých samců na Havajských ostrovech, pravděpodobně nikoliv z důvodu změn v působení 

pohlavního výběru, ale za účelem vyhnutí se parazitaci akusticky se orientujícím parazitoidem 

(Tinghitella et al. 2011, podobně také viz Zuk et al. 2006).

OSTROVNÍ SPECIACE

K bottlenecku dochází často u populací, které se oddělily od mateřské populace žijící na 

kontinentu a následně osídlily ostrovy. Děje se tak v důsledku nízkého či nulového genového a

memového toku mezi mateřskou a dceřinou populací (Mayr 2002). Práce věnující se ostrovní speciaci a 

změnám v akustické diverzitě vlivem bottlenecku jsou zaměřeny zjm. na ptáky. Jednu takovou 

dlouholetou studii provedl Baker a jeho spolupracovníci (Baker 1996, Baker et al. 2001, Baker 2006).

Týká se populací Meliphaga virescens. Ve svých studiích zkoumali rozdíly mezi zpěvy a voláním 

ostrovních a kontinentálních populací. Oba typy těchto akustických projevů jsou přenášeny kulturně 

učením a nikoliv geneticky. Studie říkají, že vysoká fidelita v procesu kulturního přenosu zpěvu, kdy 

mláďata kopírují zpěv dospělých, vede k negaci kulturního driftu a improvizace, a po nějaký čas se tedy 

projevuje efekt zakladatele. Důležitou roli přitom hraje stáří zakládajících jedinců. Jsou-li mladí, mohou 

mít zpěv zatím nevyvinutý na úroveň dospělých, v důsledku čehož se zpěv nové populace může 

vyvinout naprosto odlišným způsobem než zpěv kontinentální mateřské populace. Druhá varianta je, že

zakládající jedinci mohou být sice plně dospělí se zcela vyvinutým zpěvem, avšak v důsledku efektu

zakladatele (malý počet zakládajících jedinců s omezenější akustickou variabilitou než kontinentální 

mateřská populace) se zpěv ostrovní populace bude i přesto od kontinentálního lišit (Baker 1996). V 

navazujících studiích stejných populací, z let 2001 a 2006 (Baker et al. 2001 a Baker 2006), dochází 

autoři ke zjištění, že v důsledku nejprve bottlenecku (Baker 1996) a malé zásobárny typů zpěvů je u 

ostrovních populací jen malá variabilita ve zpěvu (počtu slabik a typech slabik). Ve studii z roku 2001

dále uvádí, že zkoumaná ostrovní populace má společných 30 % z celkového počtu slabik a max 44 % 

typů slabik se zkoumanou kontinentální populací, z níž se zakládající jedinci odštěpili. V navazující

studii vydané roku 2006 vychází podobně nízká variabilita (Baker 2006).

Působení bottlenecku na akustickou variabilitu ostrovních populací zaznamenaly i další studie 

(Naugler a Smith 1991, Grant a Grant 1996, Päckert a Martens 2004).

Další studií, věnující se působení bottlenecku na akustickou divergenci živočichů, v níž však 

bottleneck prokázán nebyl, je práce Sohy et al. (2004) zaměřená na rod Zonotrichia.
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1. 3. SELEKCE

Na znaky, které jsou nezbytné pro přežití, na rozdíl od znaků nepodstatných, často působí 

selekce upřednostňující ty znaky, které zvyšují fitness (reprodukční úspěch) jedince (Mayr 2002). Stejné 

pravidlo platí pro znaky akustické (Naguib a Janik 2009).

POHLAVNÍ VÝBĚR

Jedním z typů selekce je pohlavní výběr (Mayr 2002), jehož působení bylo zaznamenáno v 

mnoha studiích akustických projevů živočichů (review: Ptacek 2000, Panhuis et al. 2001; Gröning a 

Hochkirch 2008 – hmyz, žáby, ptáci, savci). Z uvedených studí vyplývá, že pohlavní výběr v rámci 

akustické komunikace slouží k rozpoznání nejvhodnějšího partnera (nejsilnějšího, nejzdravějšího apod.), 

a zároveň k rozpoznání partnera vlastního versus cizího druhu.

K působení pohlavního výběru může dojít dvěmi cestami. Buďto se vyvine určitý akustický 

znak a následně preference samic na tento znak, nebo se nejprve vytvoří preference samic na určitý 

akustický znak a teprve později dojde k jeho vzniku. Preference samic však v druhém případě nesmí být 

natolik odlišné od preferencí na původní akustický projev samců. To by totiž mohlo vést k tomu, že by 

již nebyly schopné rozeznat samce svého druhu s původním akustickým projevem (Mayr 2002, review: 

Ptacek 2000, Panhuis et al. 2001; Gröning a Hochkirch 2008 – hmyz, žáby, ptáci, savci). 

Pro fungování pohlavního výběru je přitom nezbytné genetické propojení mezi samičími 

preferencemi a samčím signálem. Další důležitou podmínkou je, že chybné rozpoznání partnera cizího 

druhu jako partnera druhu vlastního, musí vést ke ztrátám ve fitness (Mayr 2002, review: Ptacek 2000, 

Panhuis et al. 2001; Gröning a Hochkirch 2008 – hmyz, žáby, ptáci, savci). 

PŘÍRODNÍ VÝBĚR

MORFOLOGIE A FYZIOLOGIE

Selekce může probíhat také působením přírodního výběru a to skrze morfologii (zobák má 

vícero funkcí, velikost těla se odvíjí kupříkladu od prostředí a ovlivňuje přitom výšku frekvence 

vydávaného signálu, aj.) či fyziologii apod. (review: nonhumánní primáti - Ey et al. 2007; primáti -

Fitch a Hauser 1995, Gros -Louis et al. 2008; hmyz - Mendelson et al. 2004; savci - Peters 2002; ptáci -

Tobias a Seddon 2009; netopýři - Jones a Holderied 2007, Knörnschild et al. 2009).

PROSTŘEDÍ

Dalším jevem spadajícím so přírodního výběru je selekce prostředím. O působení selekce skrze

prostředí je dobře známo, že signály s nižší frekvencí a užším frekvenčním rozsahem se lépe přenáší v 
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hustém habitatu a naopak. Může se proto stát, že druhy navzájem nepříbuzné, avšak žijící ve stejném 

typu habitatu, jsou si v důsledku selekce na kvalitu přenosu signálu v prostředí svými akustickými 

projevy podobnější, než příbuzné druhy žijící v různém prostředí (review: Ey a Fischer 2009, hmyz př. 

Cocroft 2011). Na utváření signálů má však vliv nejen propustnost prostředí, ale kupříkladu také 

nadmořská výška, míra vlhkosti vzduchu v němž organismy žijí (Guillén et al. 2000), denní teplota 

(Campbell et al. 2010), klima (Bried a Jouventin 1997), míra narušení prostředí činností člověka (př. 

Rabin a Greene 2002, de la Torre 2009) či hlučnost (př. Ryan a Brenowitz 1985, Grant et al. 2000,

review: Nowacek et al. 2007, review: Ey a Fischer 2009).

VLIV PREDÁTORA, PARAZITA, KONKURENTA

Do přírodního výběru majícího vliv na utváření akustických signálů, a to jak na úrovni

vnitrodruhové, tak i mezidruhové, patří také působení vztahu mezi predátorem a kořistí (review: Fullard 

a Yack 1993, Greenfield a Hohendorf 2009), parazitem a parazitovaným (ptáci - review: Garamszegi 

2005, hnízdní parazitizmus u ptáků viz review: Parejo a Avilés 2009; hmyz - review: Vincent a Bertram 

2010, Oberdörster a Grant 2007; žáby - Bernal 2006), a mezi konkurenty - tzv. eavesdropping. 

Eavesdropping, neboli odposlouchávání, slouží k odhadnutí vlastností jiného jedince, k zisku potravy, 

možností spárování se s jiným jedincem, aj. a to na základě poslechu buďto přímo hlasového projevu 

určitého jedince (tzv. interception), nebo odposlechu interakce mezi dvěma jinými jedinci a následně 

díky tomu odhadnutí vlastností, záměrů aj. interagujících jedinců (tzv. social eavesdropping) a to opět 

jak na úrovni vnitrodruhové (netopýři - review: Jones a Siemers 2011, všichni živočichové - review: 

Valone 2007) tak i mezidruhové (netopýři - Loeb a Britzke 2010; hlodavci - Hughes et al. 2010; 

kopytníci - Lea et al. 2008; plazi - Ito a Mori 2010; ptáci - Fallow a Magrath 2010). Na stejném principu 

funguje eavesdropping i ve vztahu predátor a kořist (př. alarmní hlasy, detekce predátora) (review: 

Earley 2010).

1. 4. KULTURNÍ EVOLUCE

Fenomén kulturní evoluce se projevuje u těch živočišných druhů, které jsou schopny vokálního 

učení. De la Torre a Snowdon (2009) ve své studii věnující se vokální komunikaci u lvíčků (Pygmy 

marmoset) definují učení se v rámci akustické komunikace jako schopnost učit se produktivní 

komunikaci pomocí hlasových projevů. Tato schopnost může být ovlivněna mimo jiné morfologií či

fyziologií živočichů (Armstrong a Coles 2007, de la Torre a Snowdon 2009).

Je dobře známo, že učení se akustické komunikaci hraje klíčovou roli v životě ptáků (Podos et 

al. 2009) a mořských savců (Janik 2009). U primátů je tato schopnost spíše limitována  (Naguib a Janik 

2009) a u nonhumánních primátů se podle některých autorů projevuje jen velmi omezeně (Janik and 

Slater 1997). Většinu vokalizace mají vrozenou (Fichtel a van Schaik 2006). De la Torre a Snowdon 



- 17 -

(2009) však trvdí, že se může jednat pouze o důsledek nedostatku dat. Pravděpodobně to tak skutečně 

bude, neb některé studie ukazují, že nonhumánní primáti jsou přinejmenším s přibývajícím věkem 

schopni naučit se kontext, ve kterém mají použít vhodný akustický signál a jak na tento signál reagovat 

(Fischer et al. 2000, McCowan et al. 2001, Fichtel a van Schaik 2006).

Kulturní evoluce vnáší potíže do zjišťování evolučních mechanismů, které se podílely na 

divergenci akustických signálů, neboť v důsledku kulturní evoluce se mohou projevované signály lišit 

nejen mezi různými populacemi určitého druhu, ale také mezi jedinci téže populace (ptáci - review: 

Baptista 1996 či Handley a Nelson 2005, Naguib a Janik 2009; obecné review: Tyack 2008).

2. MAKROEVOLUČNÍ PROCESY

2. 1. SPECIACE

Vznik druhů prostřednictvím speciace (Mayr 2002) může potenciálně nastat v důsledku oddělení 

populací geografickou bariérou (Mayr 1963, 2002, Endler 1977), selekcí prostředím (Endler 1977,

Moritz 2000, Mayr 2002), působením pohlavního výběru (Fisher 1930, Mayr 2002, Coyne a Orr 2004, 

Boul et al. 2007), genetickým driftem (Nei et al. 1975,  Nei et al. 1983, Mayr 2002) aj. Tyto 

mechanismy mohou působit v rámci jedné populace nebo v rámci různých populací druhu. 

Ke speciaci pomocí akustických signálů dochází tak, že se akustické signály dceřinné populace 

odliší od populace mateřské. Možnými příčinami tohoto rozrůznění jsou mechanismy popsané výše: 

nenáhodné procesy, jako je pohlavní výběr a přírodní výběr nebo procesy náhodné, tedy genetický drift

a další (review: Gröning a Hochkirch 2008, Seddon et al. 2008). 

2. 2. FYLOGENEZE

Fylogenezi lze definovat jako vývoj určité skupiny druhů od společného předka postupným 

odvětvováním - vznikem druhů nových (speciacemi) až do současného stavu o určitém počtu 

odvětvených druhů (Mayr 2002). Tento proces můžeme znázornit pomocí fylogenetického stromu, na 

jehož začátku se nachází společný předek a jednotlivé větve představují druhy vzniklé během evoluce 

dané skupiny (Mayr 2002).

Jak ukazují některé studie (hmyz - Dessuter-Grandcolas a Robillard 2003, Robillard a Dessuter-

Grandcolas 2004; žáby - Marquez et al. 1993, Cocroft a Ryan 1995, Vences et al. 2003, Robillard et al. 

2006, Boul et al. 2007, Wollenberg et al. 2007, Goicoechea et al. 2009, Evans et al. 2010, Lehtinen et al. 

2010, Páez-Vacas et al. 2010, Ron et al. 2010; ryby - Malavasi et al. 2008, Phillips a Johnston 2009, 

Rice a Bass 2009; ptáci - Helbig et al. 1996, Miller 1996, McCracken a Sheldon 1997, Isler et al. 1998, 

McCracken a Sheldon 1998, Price a Lanyon 2002, Laiolo a Rolando 2003a, Laiolo a Rolando 2003b, 

Garrido et al. 2005, Isler et al. 2005, Lei et al. 2005, Farnsworth a Lovette 2008, Rheindt et al. 2008, 
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Seneviratne et al. 2009, Gonzáles et al. 2011; netopýři - Miller-Butterworth et al. 2005; hlodavci -

Hafner a Smith 2010; jelenovití - Cap et al. 2008; primáti: Burton a Nietsch 2010), vybrané akustické 

parametry se velice dobře shodují s fylogenezí skupin stanovenou na základě molekulárních dat, a lze je 

tedy využít k mapování fylogenetických vztahů (viz příloha č. 1 - tab. I - 1, tab. I - 2). Zdá se, že v 

případě, kdy akustické parametry při stanovení fylogenetických vztahů nekorelují s molekulárními daty, 

jde o důsledek špatně zvolených akustických parametrů či jejich malého množství (Cannatella et al. 

1998), případně nízkého počtu taxonů zahrnutých do výzkumu (Senter 2008). Problém může nastat také 

v případě, že doba, která uběhla od oddělení druhů, je poměrně krátká (Grant et al. 2000), a/nebo 

dochází mezi nově vznikajícími druhy stále ke křížení (Grant et al. 2000).

Velice vhodnou metodou, jak získat představu o fylogenetických vztazích živočichů, se zdá být 

popsání a zmapování akustických projevů spojených s určitým chováním (přítomnost či nepřítomnost 

duetového volání, načasování akustického projevu v rámci dne aj.), neb i na tyto behaviorální znaky 

může působit selekce (př. Geissman a Nijman 2006, Rice a Bass 2009).

Zajímavý přístup ke studiu fylogeneze skrze akustické projevy nabízí práce založená na 

výzkumu zpěvu samic evropských pěvců (Garamszegi et al. 2006). Pomocí zmapování přítomnosti či 

nepřítomnosti zpívajících samic u evropských druhů pěvců zjistili autoři studie, že minimálně ve dvou 

jimi stanovených skupinách (Fringillidae a Muscicapidae) se vyskytoval předek se zpívajícími 

samicemi. Příčinou vymizení tohoto znaku se zdá být pohlavní či přírodní výběr, které mohou 

ovlivňovat zpěv samic podobným způsobem, jakým působí na zpěv samců. Autoři navíc zjistili, že více 

než u poloviny jimi zkoumaných druhů (do studie zahrnuli 233 druhů evropských pěvců) nevíme, zda 

samice zpívají či nikoliv, což může výsledky studie značně ovlivňovat. Další výzkum tohoto fenoménu 

tak může přinést překvapivé výsledky (Garamszegi et al. 2006).

Problémem při zjišťování vhodných akustických parametrů pro zmapování fylogeneze je, že 

některé faktory mohou tyto parametry maskovat. Jedním z takových faktorů je výše zmíněná kulturní 

evoluce. 

V důsledku kulturní evoluce se mohou projevované akustické signály lišit nejen mezi různými 

populacemi určitého druhu ale také mezi jedinci téže populace (ptáci - review: Baptista 1996 či Handley 

a Nelson 2005, Naguib a Janik 2009; obecné review: Tyack 2008).

Dalším z faktorů maskujících propojení fylogeneze na akustické a genetické úrovni je selekce, a 

to selekce skrze přírodní a pohlavní výběr, jak jsem rovněž již popsala výše. Akustické znaky utvářené 

selekcí se totiž často vyvíjejí rychleji než znaky genetické, což se na molekulární úrovni projevuje jako 

slabá korelace mezi genetickou a akustickou vzdáleností mezi populacemi jednoho druhu či v rámci 

poddruhů (Castellano et al. 2002, Mayr 2002, Pröhl et al. 2006, Ruegg et al. 2006, Campbell et al. 2010, 

Tobias et al 2010). 
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V důsledku všech zmíněných typů selekce může (ale nemusí - viz např. Cocroft a Ryan 1995, 

Goicoechea et al. 2009, Rice a Bass 2009, a další) dojít k tzv. konvergentní evoluci v hlasových 

projevech, což znamená, že druhy navzájem nepříbuzné se mohou akusticky projevovat velice podobně 

(Mayr 2002, review: primáti  - Gros-Louis et al. 2008 - Cebus capucinus; netopýři - Jones a Holderied 

2007, Knörnschild et al. 2009; savci obecně - Peters 2002; hmyz - Mendelson et al. 2004; ptáci - Grant 

et al. 2000, Tobias a Seddon 2009; obecné review: Tyack 2008). 

3. GEOGRAFICKÁ VARIABILITA

V důsledku působení evolučních procesů na akustické signály se mezi živočišnými druhy 

ustanovuje geografická variabilita (ptáci - review: Podos a Warren 2007; žáby - review: Ohmer et al. 

2009; netopýři - review: Jones a Siemers 2011; hmyz - Joyce et al. 2010) a to jak v mikrogeografickém 

měřítku, kdy se jednotlivé populace mohou potkávat, tak na úrovni makrogeografické, kdy se populace 

potkat nemohou. Na mikrogeografické škále se mezi populacemi mohou působením kulturní evoluce

ustavit např. tzv. dialekty známé zjm. u ptáků (review: Handley a Nelson 2005), případně může dojít k 

tzv. sympatrickému posunu znaků, kdy u dvou populací majících podobné akustické projevy a žijících v 

sympatrii dojde k posunu v akustickém signálu tak, aby nedocházelo ke křížení nepříbuzných jedinců 

(př. netopýři - review: Jones a Siemers 2011; ptáci a hmyz - obecné review: Grether et al. 2009, pouze 

ptáci - Lynch a Baker 1991, Qvarnstrom et al. 2006, Kirschel et al. 2009; žáby - review: Lemmon 2009; 

kytovci - Kyhn et al. 2010).

Existuje několik hypotéz, proč dochází k geografickému rozrůznění populaccí a k jejímu

udržování. Jednou z nich je hypotéza adaptace na obývané prostředí. Říká, že různé populace jednoho 

druhu musí přizpůsobit své akustické projevy různým podmínkách dle obývaného prostředí, tak aby 

optimalizovaly přenos signálu (př. ptáci, žáby, savci - review: Ey a Fisher 2009). Další z hypotéz -

hypotéza genetické adaptace na dané prostředí říká, že lokální samci jsou lépe geneticky adaptováni na

dané prostředí (lépe odolní vůči nemocem aj.), a samicím se tudíž vyplatí vybírat si lokální samce s 

lokálním akustickým projevem (př. MacDougall-Shackleton a MacDougall-Shackleton 2001, Klappert 

et al. 2007). Velmi důležitou rolik v geografické variabilitě hraje také kulturní evoluce (př. Noad et al. 

2000, obecné review: Tyack 2008). Hypotézou vysvětlující geografickou variabilitu a spadající do 

kategorie kulturních procesů je hypotéza sociální adaptace. Ta říká, že v rámci sociálních vztahů mladí 

samci po ustanovení teritoria buďto přejímají repertoár starších samců, nebo mladí samci již mají 

repertoár naučený a usazují se tam, kde ostatní samci zpívají podobně (př. Matthysen et al. 2002, Ellers 

a Slabbekoorn 2003). Působení sociální adaptace se může projevit také u samic a jejich mláďat, kdy 

například u nonhumánních primátů je známo, že mláďata přejímají hlasové projevy po matce (Egnor a 

Hauser 2004). Z těchto hypotéz je zřejmé, že geografickou variabilitu není možné vysvětlit pomocí 

jedné hypotézy, a vždy je třeba mít na paměti pravděpodobné spolupůsobení rozličných faktorů.
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DISKUZE

Ve své práci jsem se zaměřila na evoluční mechanismy designující utváření akustických signálů 

a to jak na úrovni mikroevoluční, tak i makroevoluční. Ačkoliv se jedná o zdánlivě široké téma, některé 

z evolučních mechanismů jsou již dobře prostudovány (přírodní a pohlavní výběr), zatímco jiným bylo 

dosud věnováno jen málo pozornosti (náhodné procesy). Z toho důvodu jsem se zaměřila právě na 

mechanismy jako je genetický drift a bottleneck, které jsou v dosavadních studiích popsány jen 

sporadicky. 

Na téma genetický drift v akustických signálech jsem nalezla téměř 30 prací, pouze 17 z nich 

však uvádí genetický drift jako jasně rozeznatelnou příčinu akustického rozrůznění sledovaných 

populací. Z uvedených studií vyplývá, že v důsledku genetického driftu dochází v rámci akustických 

projevů k jejich náhodným změnám (náhodné promíchání slabik, změny ve struktuře aj.). Poměrně 

nízký počet prací, které se tomuto tématu věnují, je dle mého názoru důsledkem jak spolupůsobení 

rozličných evolučních mechanismů při utváření akustických projevů, a také maskování těchto procesů 

jinými faktory, jak jsem popsala výše, tak i faktu, že genetický drift prozatím zůstává při výzkumu 

akustické komunikace narozdíl od selekce poněkud opomíjen.

Prokázaný a popsaný vliv působení bottlenecku na evoluci akustických parametrů jsem nalezla 

ve 14-i studiích. Domnívám se, že i toto množství vyplývá z podobných příčin. Pokud je možné z tohoto 

nízkého počtu prací vyvodit najaké odpovědi, pak by bylo možné říci, že bottleneck vede v akustických 

projevech zjm. k redukci variability.

Neméně důležitou součástí mé práce bylo vyhledání prací, které mapují fylogenetické vztahy 

živočichů na základě podobností či rozdílností v akustických projevech. Takto zaměřených studií jsem 

nalezla 35, a kromě jedné studie (Cannatella et al. 1998) všechny potvrzují využitelnost akustických 

parametrů k tomuto účelu. Dané studie přitom probíhají napříč celou živočišnou říší. 

Veškeré studie, relevantní pro mnou studované téma a z nich vyplývající výsledky jsem shrnula 

do tabulek (viz příloha č. 1 - tab. I - 1, tab. I - 2). Na základě těchto tabulek pak je možné nahlédnout

vhodnost či nevhodnost jednotlivých, ve výzkumu dosud použitých, akustických parametrů pro studium 

fylogenetického vývoje daných živočišných skupin.

Tabulky jsem rozdělila podle toho, zda se jedná o parametry časové či spektrální. Časové 

akustické parametry jako je délka elementů či délka signálu pravděpodobně odrážejí jak fylogenezi tak i 

působení prostředí a kulturní evoluce, tudíž na jejich základě zřejmě nelze mapovat fylogenetické 

vztahy mezi příbuznými druhy živočichů. Oproti tomu délka intervalů mezi jednotlivými akustickými 

elementy či délka pulzů vycházejí pro mapování fylogeneze jako velice vhodné. Velmi dobře 

využitelnými parametry jsou rovněž ty, které se týkají rychlosti akustického projevu. Co se týče 
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spektrálních parametrů, tak pravděpodobné problémy při určování fylogeneze se mohou vyskytnout u 

frekvenčního rozsahu, minimální frekvence, a frekvenční modulace signálu/elementů. Možný nesouhlas 

může nastat také při využití hodnot maximální frekvence či dominantní (peak) frekvence. Všechny tyto 

frekvenční parametry jsou důležité pro přenos signálu v prostředí, a není se tedy čemu divit, že jsou jím 

často ovlivněny. Oproti tomu ostatní akustické parametry jak časové tak i spektrální, které jsou uvedeny 

v příloze č. 1, se s fylogenezí živočišných skupin (od hmyzu až po primáty) velice dobře shodují.

Studie napříč celou živočišnou říší dokládají, že evoluční změny lze skutečně mapovat pomocí 

akustické divergence jednotlivých druhů. Nejvhodnějším se jeví porovnání různých přístupů -

akustického, molekulárního, morfologického a ekologického, neboť na utváření akustických signálů má 

vliv velké množství faktorů. 

Pravděpodobně nejpřesněji lze evoluční změny pomocí rozdílů v akustických signálech určit u 

těch parametrů, které prošly náhodnými procesy - tedy genetickým driftem či bottleneckem, neb v 

takovém případě akustická vzdálenost mezi populacemi daného druhu nebo již mezi oddělenými druhy 

koreluje se vzdáleností genetickou. Faktory, na něž působí selekce, často podléhají změnám velice 

rychle a to nezávisle na změnách genetických. Některé studie však přesto dokládají, že i akustické 

signály, které se rozrůznily působením selekce, mohou být dobře využity ke zmapování evolučních 

procesů a fylogenetických vztahů.

Většina studií věnujících se mapování fylogeneze na základě podobnosti či rozdílnosti 

akustických signálů byla provedena na ptácích a na žábách. Na první pohled by se mohlo zdát, že 

akustické signály nelze použít pro mapování u těch skupin živočichů, které jsou schopny vokálního 

učení. Uvedené studie však dokládají, že to tak nutně být nemusí. Vždyť právě ptáci (pěvci) disponují 

schopností učení se zpěvu aj. ve vysoké míře. Důležité je vybrat vhodné akustické parametry, které jsou 

na genetické bázi spjaty s vývojem daných skupin. Oproti těmto parametrům stojí parametry 

designované prostředím, které pro mapování evoluce použít nelze nebo jen s nepřesnostmi, neb selekce 

prostředím často vede v akustických projevech živočichů ke konvergentním projevům.

ZÁVĚR

Ve své práci jsem se zaměřila na evoluční procesy a to, jak se jejich působení odráží v

akustických projevech živočichů. Na téma selekce v akustických procesech bylo dosud sepsáno mnoho 

studií, náhodným procesům oproti tomu se věnuje jen nízký počet prací. Z toho důvodu jsem se 

věnovala právě náhodným procesům a snažila se zjistit co nejvíce o jejich dopadu na akustické projevy.

Nízký počet studií na toto téma vyplývá pravděpodobně z neoprávněného opomíjení těchto 

mechanismů autory těchto studií a dále z obtížného rozeznání jejich působení.

Genetický drift vede v akustických projevech k jejich náhodným změnám, a při dostatečně 

dlouhé izolaci oddělených populací mohou tyto změny vést až ke speciaci. Bottleneck, zdá se, 
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způsobuje redukci v akustické variabilitě živočichů.

Důležitým cílem mé práce bylo také na základě dosud vydané literatury zmapovat akustické 

parametry, které lze využít pro stanovení fylogenetických vztahů mezi příbuznými druhy živočichů, a 

také zjistit, které parametry naopak pro mapování fylogeneze využít nelze. Výsledky mého studia 

shrnuje příloha č. 1.

Obecně lze říci, že jako nejvhodnější ke stanovení fylogeneze se jeví ty parametry, které 

nesouvisejí s frekvencí akustických projevů, neb se jedná o projevy utvářené mimo jiné prostředím, 

které daný druh obývá, tudíž mohou podléhat konvergenci. Ostatní parametry, a to jak časové tak i 

spektrální, vycházejí z dosavadních studií pro tento účel jako velice dobře využitelné.

Znalosti získané na základě mé bakalářské práce bych ráda využila ve své diplomové práci, v 

rámci níž se hodlám věnovat akustické diverzitě ptáků na souostroví Filipín.
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