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Abstrakt

Akustickd komunikace je v celé Zivocisné ti§i pomérné siln€ rozsifeny jev. Téma evolucnich
mechanismi a jejich plsobeni v akustické komunikaci je v poslednich letech veelku hojné
studované, a to zejména u ptaki, netopyrii ¢i zab. I ptes tento fakt byly n¢které evolu¢ni
mechanismy dosud studovany detailng¢, zatimco jiné byly neprdvem opomijeny. Velice dobfe
prostudovany je proces pusobeni selekce (ptirodniho a pohlavniho vybéru) na akustické projevy,
zatimco ndhodné procesy, jako geneticky drift ¢i bottleneck, byly na poli této problematiky
studovany spise sporadicky. Geneticky drift vede v akustické komunikaci k nahodnym zménam v
akustickych projevech. Obdobou genetického driftu je pak drift kulturni, a to u druhi, které jsou
schopny vokélniho uceni se. Zmény v disledku kulturniho driftu mohou ale nemusi byt spojeny se
zménami na genetické urovni. Velmi malo prostudovanym fenoménem na poli evolu¢nich
mechanismi v bioakustice je bottleneck. Zda, ze tento jev je pticinou redukce nejen genetické, ale
také akustické variability Zivocichi.

Nékteré parametry akustickych projevil jsou utvafeny prostiedim, a to zejména parametry
spojené s frekvenci hlasu. Jiné oproti tomu velice dobie odrazeji fylogenetické vztahy mezi
piibuznymi druhy, a na zakladé téchto parametrt tak lze, kromé fylogeneze, mapovat kuptikladu
historii rozriiznéni a §ifeni téchto druhli ve spojeni s postglacialnim zalednénim, osidlovani ostrovi,

a mnoh¢ dalsi zajimavé fenomény.

klicova slova: mikroevoluce, makroevoluce, kulturni evoluce, omezeni (constraints), fylogeneze



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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UvVoD

Komunikace zalozena na zvuku je Siroce rozsifenym jevem mezi mnoha bezobratlymi druhy i
skupinami obratlovct (review: Rosenthal a Ryan 2000, Dangles et al. 2009, Seyfarth and Cheney 2010).

U nékterych Zivocisnych druhil je komunikace pomoci zvuki méné sofistikovana nebo spise jen
méné prozkoumana (review: Seyfarth and Cheney 2010) a vyuzivana jen v nékterych obdobich zivota:
pt. pavouci Schizocosa retrorsa (Hebets et al. 2008), panda velka (Charlton et al. 2009). U ptakta
(review: Seyfarth a Cheney 2010, Catchpole a Slater 2008), primata (review: Seyfarth a Cheney 2010,
review: Ey et al. 2007, review: Fitch a Hauser 1995), hlodavct (Hafner a Smith 2010, Janik 2009,
review: Blumberg a Alberts 1991), hmyzu (review: Bailey 2003, review: Stumpner a von Helversen
2001), netopyri (review: Jones a Siemers 2011, review: Grether et al. 2009) sloni (Janik 2009, review:
Garstang 2004), ploutvonozci ¢i delfinovitych kytovcii (van Opzeeland et al. 2010, Janik 2009) je
vokalizace sofistikovana velmi a slouzi jako jeden z hlavnich zpisobii dorozumivani se. V kazdé z
téchto skupin nalezneme druhy s komplexnim socidlnim systémem, u nichZ je mozné sofistikovanou
komunikaci logicky pfedpokladat (Janik 2009).

Akustickd komunikace miiZe probihat jak na Grovni vnitrodruhové (pf. review: Jones a Siemers,
review: Dessuter-Grandcolas 2003) tak 1 mezi jedinci riznych druht (pf. review: Grether et al. 2009,
review: Groning a Hochkirch 2008).

Zivogichové pouzivaji vokalni signaly k riiznym projeviim chovani - napiiklad ke kontaktu s
jedinci téhoz druhu, identifikovani konkrétniho jedince (review: Ptacek 2000, Levréro et al. 2009),
rozpoznani vlastniho a ciziho druhu (Ryan a Rand 1999, Kondo a Shigeru 2009, Melendez a Albert
2010), signalizovani svého postaveni - dominance, vlastnictvi teritoria, reprodukéni statut (Soltis et al.
2009), vyzadovani potravy, varovani pred neptitelem (Fichtel a Kappeler 2002, Fichtel a
Hammerschmidt 2003, Fichtel a van Schaik 2006, Hafner a Smith 2010, Hollén a Radford 2009), a
koordinaci reprodukéniho Usili - namluvy, vyZzadovani kopulace, fyziologicka synchronizace
(Balakrishnan a Pollack 1997, Bretagnolle a Genevois 1997, Zimmermann et al. 2000, Boul et al. 2007,
Patricelli et al. 2007).

Vime-li, jak vyznamna je funkce akustickych projevii, miiZeme se zacit ptat, jakym zplisobem a
pro¢ se dané akustické projevy ustalily ¢i naopak v urcCité populaci zanikly a zda a jakou mérou piispély
k evoluci zivoc¢isnych druhti. Je obtizné posoudit, jaké sily staly v pozadi postupného utvareni
akustickych procesi.

Struktura signdlu a jeho funkce jsou utvaireny mnoha faktory, jako je charakteristika zivotniho
prosttedi Zivocicht, fyziologické a morfologické parametry jak vysilajiciho tak pfijemce, a mnohé dalsi,

a lze je velmi dobfe vyuzit pro demonstraci typu a intenzity evolucnich procest (viz review: Seyfarth

-7-



and Cheney 2010).

Mnohé faktory mohou projevy evolu¢nich mechanismi v bioakustice maskovat (vliv prostiedi
apod.). Akustické projevy se navic 1isi v ramci geografickych regiont a ¢asto je t€zké odhadnout, zda se
jedna o kulturni evoluci ¢i o geneticky zapficinény jev systému (Gerhardt 1994, Gerhardt 1999, review
Grether et al. 2009).

Prace vydané na poli vyzkumu ptakt, zab a hmyzu ukazuji, ze akustické signaly jsou citlivé na
rozli¢né selektivni 1 nahodné vlivy. Procesy zapficinujici variabilitu vokalizace savcil jsou oproti tomu
znamy jen malo (Campbell et al. 2010).

Nejvice studii 0 mechanismech a funkcich akustické komunikace, poskytujicich vhled do
evolu¢niho vyvoje soucasnych fenotypa, bylo sepsano v ramci né€kolika malo zivocisnych skupin, jako
jsou ptaci, hmyz a zaby. Ve védeckych studiich je vybér zivoc¢isného druhu obvykle motivovan jeho
dostupnosti a mirou vhodnosti pro pozorovani a experimentovani. Dal§im kritériem pak je vybér
takového druhu, u n¢hoz je mozné dostatecné odpoveédet na polozené evolucni otdzky (Janik 2009).
Zahrneme-li vSechna tato kritéria, vychézi nam jako jeden z nejvhodnéji zvolenych pfedméti vyzkumu
zivocisné komunikace ptaci zpév (Janik 2009). I to je mozna divodem, pro¢ zpev ptakl patii mezi
nejlépe prostudované systémy akustické komunikace (Todt a Naguib 2000).

Cilem mé prace bylo uvést prehled dosavadnich poznatki, které byly v bioakustice v ramci
tématu evolu¢nich mechanismu zjistény, a to napfi¢ rozlicnymi skupinami zivoc¢isnych druhti. Zaméftila
jsem se predevsim na nahodné procesy jako je geneticky drift ¢i bottleneck, neb prave tyto mechanismy
jsou v ramci akustiky prozkoumany nejméné, zatimco selekci se vénuje velké mnozstvi praci a zda se,
ze znalosti o jejim pliisobeni na akustické projevy jsou jiz velice dobie pochopeny. Nemén¢ dilezitym
cilem mé prace bylo zmapovani moznych projevi fylogenetickych vztaht v akustické komunikaci

zivocichu.

1. MIKROEVOLUCNI PROCESY

Mikroevoluc¢ni procesy zahrnuji veskeré procesy odehravajici se na poli evoluce v ramci
populace jednoho druhu. Mikroevolu¢nimi procesy jsou geneticky drift, geneticky draft, a genovy tok,
které fadime mezi tzv. ndhodné procesy, a dale pak ptirodni a pohlavni vybér, které uz ndhodné nejsou
(Caroll 1997, Brock 2000, Mayr 2002).

V populaci o velké efektivni velikosti se §ifi 1épe adaptivni mutace, zatimco v populaci s malou
efektivni velikosti a silnou populacni substrukturou se diky gen. driftu §ifi spiSe neutralni mutace
(Wright 1931, Kimura 1985, Mayr 2002).

Na genetické urovni dochézi pti mikroevoluci ke zménam frekvenci jednotlivych alel (Caroll
1997, Brock 2000). Nemusi se vSak jednat pouze o frekvence alel ale 1 o jiné znaky, v¢etné znaka

akustickych (Mayr 2002, Catchpole a Slater 2008).
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Nekteti autofi (Castellano et al. 2002, Mayr 2002, Ruegg et al. 2006, Prohl et al. 2006, Campbell
et al. 2010, Tobias et al. 2010) se zabyvali spojenim jednotlivych mikroevolu¢nich procest v
akustickych projevech se studiem genetického pozadi problému. Uvazuji, ze v piipad¢€ nahodného jevu
zpusobeného genetickym driftem a jinymi stochastickymi procesy lze pfedpokladat silnou korelaci mezi
akustickou a genetickou vzdalenosti jednotlivych subpopulaci. Jedna-li se o diisledek selek¢éniho tlaku,
potom Ize naopak piedpokladat slabou korelaci mezi akustickou a genetickou vzdalenosti. Zaroven,
pokud je divergence signdlu ovlivéna selekci spjatou s ekologii druhu, pak 1ze dle téchto autorti

oc¢ekavat silnou korelaci mezi ekologickou a akustickou vzdalenosti.

1. 1. GENETICKY DRIFT

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

teorie se v pozd¢jsi dobé zaslouzili v§ak piedev§im American S. Wright (Wright 1931) a Japonci M.
Kimura (Kimura 1985) a T. Otova (Ohta 1993).

Geneticky drift spo¢iva v ndhodnych posunech ve frekvenci jednotlivych alel v genofondu urcité
populace, zpiisobenych naptiklad tim, ze zakladatelsk4 populace nové vznikajiciho druhu disponuje
pouze omezenou alelickou diverzitou a nereprezentativnimi frekvencemi alel. V dtsledku inbreedingu a
deleci recesivnich mutaci dochazi v dalsich generacich k selektivni eliminaci (Grant a Grant 1995). Cim
je efektivni velikost populace (skutecny pocet reprodukceschopnych jedinclt) mensi, tim
pravdépodobné;jsi je fixace alel genetickym driftem (Nei 1975, Ohta 1993, Mayr 2002, Hallatschek et al.
2007, review: Lenormand et al. 2009).

Pti obsazovani nového Uizemi se s pokracujici expanzi §ifi nejvice genetickd informace predkl
téch jedincii, ktefi nové prostiedi obsadili jako prvni (Edmonds et al. 2004, Klopfstein et al. 2006).
Néahodné pareni téchto jedinct mezi sebou pak usti v geneticky drift, ktery mizZe siln€ ovlivnit diverzitu
mnozici se populace. Vskutku se zd4, Ze rozdilna mira diverzity na riznych uzemich svéta koreluje s
koloniza¢nimi paterny mnoha druhii (Cavalli-Sforza a Feldman 2003, Hewitt 2000).

V malé, dostate¢né dlouho oddélené populaci, mizZe vést geneticky drift az ke speciaci (Ohta
1993, Caroll 1997, Roff et al. 1999, Brock 2000, Hallatschek et al. 2007), nékdy za spoluptisobeni
dalsich posilujicich faktord, jako je tfeba pohlavni vybér (Ryan a Wilczynski 1988, Ryan a Wilczynski
1991, Gray a Cade 2000, Coyne a Orr 2004, Tazzyman a Iwasa, 2009), nebo 1 dalsi faktory (Templeton
2008).

DRIFT V AKUSTICKYCH SIGNALECH

Geneticky drift mize vést k fixaci alel odpovidajicich za akustické projevy. Oddéli-li se dcefinna
populace od populace matetské, mize v této populaci dojit k nahodnému odliseni akustickych signald.

V dostatecné dlouho izolované populaci mize dojit k velkému mnozstvi genetickych mutaci a zaroven k
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mutacim v akustickych signalech, takZe ptipadny styk s populaci piivodni jiz nemusi vést k pafeni mezi
ptisluSniky nyni dvou jiz pfili§ odlisnych populaci - "druh@" (Mayr 2002, Phillips a Johnston 2008).

Priciny akustického rozrtiznéni pfitom mohou byt mnohé a ptisobit spole¢né. Kuptikladu de la
Torre (2009) v praci vénujici se lvickim (Pygmy marmoset) tika, Ze jedna-li se o migrujici druh, mohou
za rozdily v akustickych projevech odpovidat jak geneticky drift, tak i1 habitat a socidlni skladba
skupiny, kter¢ se v diisledku migrace v ¢ase méni. BEhem migrace se utvaii nové skupiny a staré
zanikaji, takze jedinci jsou obcas nuceni vyhledat zcela nového sexudlniho partnera, ¢i se zapojit do
nove vzniklé skupiny. Jedna-li se o druh, jehoz komunikace je zalozena na akustice, museji byt jedinci
schopni vyuzivat rozdilné zvuky v raznych kontextech a situacich. Tento jev, nezbytny pro ptizpisobeni
se novym podminkam, se nazyva vokalni plasticita a byl zaznamenan i u dalSich Zivoc¢iSnych druhi
(review: Hou a Li 2009, Mora et al. 2005, Noad et al. 2000) Dulezité je, ze zmény v akustickych
signalech spolecné s genetickymi zménami mohou v tomto ptipadé praveé pusobenim genetického driftu
za spoluptisobeni vokalni plasticity vést ke vzniku druhu zcela nového (de la Torre 2009).

Gerhardt (1999) uvadi dalsi z moznych scénaii, jak mize k akustickému rozriiznéni pomoci
genetického driftu dojit. Rik4, Ze poté, co dojde ke genetickému driftu, projevi se ptisobeni pohlavniho
vybéru. Zmeény v signédlech samcl vyvolané ndhodnymi mutacemi jsou testovany samicemi. Velké
zmény mohou vyustit v nerozpoznani volajiciho samce jako jedince vlastniho druhu a jsou proto béhem
¢asu eliminovany, zatimco mens$i zmeény samice toleruji. Jinou moznosti je, ze ndhodné zmény v
preferencich samic slouZi jako posilova¢ potencialnich zmén v hlasech samcti. Zmény v preferencich
samic nicmén¢ nesmi byt natolik velké, aby existujici samci signaly prestaly (pro tcely pareni se s
jedinci téhoz druhu) efektivné fungovat (Gerhardt 1999).

Pisobeni genetického driftu v bioakustice bylo jasné rozeznano jen u nékolika taxont (Zaby -
Gerhardt 1999, Castellano et al. 2002, Wycherley et al. 2002, Amezquita et al. 2009, Funk et al 2009;
ptéci - Grant a Grant 1995, Baker 1996, Baker et al. 2001, Packert a Martens 2004, Soha et al. 2004,
Baker 2006, Balakrishnan a Edwards 2008; mysi - Cambell et al. 2010; ryby - Phillips a Johnston 2008,
netopyii - Chen et al. 2009, Odendaal a Jacobs 2011; hmyz - Butlin 1996). V jinych studiich je jeho
uloha v utvafeni akustické komunikace Zivoc¢ichll prozatim nepfili$ jasnd, nicméné autofi ji zvazuji jako
moznou (ptaci: Bried a Jouventin 1997, Irwin et al. 2008; ryby - Parmentier et al. 2005; primati - Fichtel
a van Schaik 2006, Delgado 2007, de la Torre 2009; netopyii - Armstrong a Coles 2007; hlodavci -
Hafner a Smith 2010; hmyz - Ritchie a Kyriacou 1994). Celkové je studii, které se tomuto fenoménu
veénuji, jen velmi malo. Z nékterych praci vyplyva, ze roli podobnou genetickému driftu hraje drift
kulturni (pt. Grant a Grant 1995, Grant et al. 2000, Matthysen et al. 2002, Jiang et al. 2010), pfipadné
pusobi geneticky a kulturni drift spolecné (Lynch a Baker 1993, Grant a Grant 1996). Z dosavadnich
studii mimo jiné vyplyva, ze geneticky drift na utvareni akustickych signali vzdy ptisobi ve spojeni s

dalsimi faktory, jako je naptiklad vliv prostfedi, morfologie aj. (pi. Templeton 2008).
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Dobrou ukazkou, jak slozit¢ jednotlivé evolu¢ni mechanismy navzajem spoluptisobi, je pomérné
nedavno vydana studie populace Taeniopygia guttata (Balakrishnan a Edwards 2008). Tento druh Zije
na uzemi celé vnitrozemské Australie a dale na ostriiveich na jihovychod¢ Australie. Vnitrozemské a
ostrovni populace vykazuji vzajemné¢ vysokou miru polymorfismu. Jedna se nejen o disledek
genetického driftu v ramci prodélani silného bottlenecku, k némuz doslo v Pleistocénu ale 1 dalSich
efektt. Ostrovni populace pravdépodobné zalozilo jen devét jedinct. Genovy tok mezi ostrovnimi a
vnitrozemskymi populacemi byl velmi slaby ale nenulovy. Po bottlenecku populace prodélaly prudky
populacni nartst. Ur€ity vliv na skustické rozriiznéni studovanych populaci mélo pravdépodobné take
stiidani vySky hladiny mofte v Pleistocénu (Balakrishnan a Edwards 2008), ¢i adaptace na odlisné
prostiedi (White 1996).

Populace vykazuji kromé genetickych rozdilti také morfologické odlisnosti. Geneticky drift sim
0 sob¢ neni jejich pficinou, zfejme zde sehrala svou roli také selekce. Dv€ mozné vyjimky jsou barva a
"hloubka" zobaku (Balakrishnan a Edwards 2008). Akustické rozdily mezi populacemi jsou zndmé jiz z
morfologii Taeniopygia guttata (Forstmeier et al. 2009) a jsou tedy ¢astecné zptuisobeny genetickym

driftem (Balakrishnan a Edwards 2008).

ZMNOZENI GENOMU

Geneticky drift se mtize v akustické komunikaci projevit riznymi zplisoby. Zmnozeni genomu, k
némuz obc¢as béhem genetického driftu dochazi, a to, jak se projevuje v akustickych signalech,
predstavuje specifické téma. Na ukazku uvadim ptiklad dvou vyzkumnych praci. Prvni se vénuje
kleptoskupiné skokant zelenych (Wycherley et al. 2002), druhda komplexu ropuch zelenych (Castellano
et al. 2002).

KLEPTOSKUPINA SKOKANU ZELENYCH

Velmi zajimavym a geneticky detailné studovanym ptipadem je reprodukéni systém
kleptoskupiny zelenych skokanii. Wycherley et al. 2002 ve své studii akustiky této skupiny uvadi, Ze se
skladé ze skokana skiehotavého (Rana ridibunda), skokana zeleného (R.. esculenta) a skokana
kratkonohého (R.. lessonae). R.. ridibunda a R.. lessonae jsou skutecné druhy, zatimco R.. esculenta je
sice zivotaschopny a plodny hybrid vznikly kfiZenim téchto dvou druhil, nicméné pro uspéSnou
reprodukci se potfebuje spafit s jednim z matetskych druhti. Samice R.. esculenta a R.. lessonae se v
prostiedi, kde ziji vSechny tii druhy, vyhybaji pafeni se samci R.. esculenta, a vybiraji si k pareni radéji
samce R.. lessonae a to na zaklad€ hlasovych projevli samct. Pokud se samice R.. lessonae nebo samice
R.. esculenta pati se samcem R.. esculenta, je to pro ni silné nevyhodné. Geny samice R.. lessonae

nejsou dale predany potomkiim. Spareni samice R.. esculenta se samcem R.. esculenta vede k tomu, Ze
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progeny ptipadnych potomkil obsahuji velice malo Zivotaschopny klonalni genom R.. ridibunda -
potomstvo ma genotyp R.. ridibunda. K tomu vsak v ptirod¢€ nedochazi ¢asto, neb v malokteré populaci
existuji zdroven samci a samice R.. esculenta (Wycherley et al. 2002).

Protoze samice R.. esculenta se kazdoro¢né paii se samci R.. lessonae, obdrzi tak v kazdé
generaci novy genom a navic v kombinaci s klonalnim genomem R.. ridibunda, neni zde zadna
moznost, ze by se mohly vyvinout specifické hlasové projevy R.. esculenta. Hybridni samci se 1isi v
hlasovém projevu pouze na zéklad€ ptidaného vysokofrekvencniho prvku. Pravdépodobné se jedna o
disledek pleiotropniho plisobeni genl R.. lessonae a R.. ridibunda. Zaroven plati, Ze hlasové projevy R..
proménlivosti v selek¢nich tlacich v rdmci Evropy, nebo praveé genetickym driftem béhem postglacialni
kolonizace ze zdpadniho refugia. Druhd moznost, tedy geneticky drift, se dle autorti studie jevi jako

pravdépodobnéjsi (Wycherley et al. 2002).

KOMPLEX ROPUCH ZELENYCH

Castellano et al. (2002) ve studiu polyploidniho komplexu Bufo viridis, dochazi k zavéru, ze
geneticky drift piisobil prfedevsim na jednu ¢ést akustickych projevii této skupiny a to na tzv. "release
calls". Ve studii jsou tyto akustické projevy vysvétlovany jako zvuky, které vydavaji samci v ptipadé
chybného pokusu o pafeni se dvou samcii. Kromé téchto release calls vydavaji samci také
"advertisement calls", kterymi lakaji samici k pafeni. Release calls se od sebe mezi jednotlivymi druhy
1isi ve shodé¢ s fylogenezi druhti, zatimco advertisement calls nikoliv. Pravdépodobnym evolu¢nim
scénaiem vyplyvajicim ze studie je, ze nejprve doslo k oddéleni populaci a genetickému driftu, a poté k
pusobeni selekce a to zjm. na ty akustické projevy, které jsou nezbytné pro pieziti druhu.

Jednotlivé polyploidni skupiny ziji v odliSnych prostiedich a proto ziejme selekce prostiedim
zpusobila, ze se vzdjemné odliSily advertisement calls samcti mezi témito skupinami. Né&které hlasy se
pohlavni vybér.

Variabilita advertisement calls se neshoduje s paterny fylogeneze Bufo viridis komplexu.
Pti¢inou je fakt, ze v diisledku ptisobeni pohlavniho vybéru podlehly akustické parametry zménam
2002). Release calls naopak signifikantné koreluji s genetickymi vzdalenostmi mezi skupinami. Autofi
tudiz predpokladaji, ze release calls prodé€laly pouze geneticky drift. Selekce na release calls (na
odstranéni chybnych pokusii pafeni samce se samcem) zfejmée neptisobila dostate¢né silné€, neb v
populacich pretrvavaji i piesto, Ze z se hlediska fittnes jedna o ztratovou ¢innost. Dlivodem je
pravdépodobné to, ze nezabraiuji uspésnému piezivani jednotlivych druht (Castellano et al. 2002).

Podobné zmény v akustické komunikaci v disledku piisobeni genetického driftu a selekce na
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akustické projevy, spojené s rozdilnymi behaviroalnimi projevy a navic rozdilnou mérou vyznamné pro

ptezivani druhu, nalezneme 1 u dalSich polyploidnich systému Zab (Gerhardt 1999, Ptacek et al. 1994).

1.2. BOTTLENECK

Jak jsem jiz popsala vyse, po odd€leni malé populace muze dojit ke genetickému driftu. Po

urcité dobé se jedinci v populaci namnozi. V disledku malého poctu zakladajicich jedincti se vSak v
populaci i ptes vyssi pocet jedinct vyskytuje zfedéna geneticka variabilita (Mayr 2002, Hallatschek et
al. 2007). Ta se muze projevit také v redukci akustické variability, nebot’ akustické parametry jsou ¢asto
spojeny s genetickymi faktory (Balakrishnan a Edwards 2008). Akustické parametry mimo to mohou
podléhat bottlenecku samy o sobé, a ¢asto vykazuji snizenou varabilitu stejné jako znaky na Grovni
genomu (Naugler a Smith 1991, Baker 1996, Grant a Grant 1996, Laiolo a Tella 2007, Parker et al.
2010).

Otazkou je, zda nizsi variabilita ve zpévu skutecné vyplyva z redukci zpiisobenych
bottleneckem. Bylo totiZ prokazéano, Ze kuptikladu zpévni ptaci, ktefi nejsou filopatricti, maji relativné
maly zpévny repertoar (Bensch et al. 1998), a Ze samci (Part 1994, Bensch et al. 1998, Wheelwright a
Mauck 1998) nebo/a samice (Part 1991, Julliard et al. 1996) vykazuji nizsi reprodukéni uspésnost nez
filopatric¢ti jedinci. Pokud jsou zisky plynouci z filopatrie vysoké ale zaroven je v mateiské populaci
vysoka mira kompetice, pak se logicky snazi z matetské populace odd€lit zejména subdominantni
jedinci (Dufty a Belthoff 2001). Studie provedena Odeenem a Bjorklundem (2003) proto uvazuje, Ze je
mozné, ze samci, kteti se oddéluji od matetské populace, jsou subdominantni jedinci s nizsi reprodukéni
uspésnosti a jednodussim zpévem (Odeen a Bjorklund 2003).

Nekteré studie navic v souvislosti s bottleneckem uvadé;ji, ze akustickd variabilita u noveé vzniklé
populace je vyssi nez u populace mateiské, a to v diisledku ptisobeni kulturni evoluce akustickych
projevi nabytych v procesu vokalniho uceni (Packert a Martens 2004) ¢i jinych mechanismt (Ritchie a
Kyriacou 1994).

Dalsi z moznych scénaiti ptisobeni bottlenecku na diverzitu samcich pohlavnich znakd, mezi néz
samoziejme patii i akustické projevy, nabizi Keneshiriv model peripatrické speciace (Kaneshiro 1989
podle Odeen a Bjérklund 2003). Tento model uvazuje, Zze v populacich, které prosly bottleneckem,
dochazi vlivem nizké pocetnosti kvalitnich samcti k uvolnéni pisobeni pohlavniho vybéru na preference
samic, a tim i k potlaceni fenoménu existence velmi tspésnych a silné neuspésnych samct. Vysoce
vybiravé samice z divodu malé populacni hustoty jen ziidkakdy potkaji ideadlniho samce, a proto se jim
spiSe (Casove, energeticky) vyplati pafit se i s méné kvalitnimi samci, kterych je v populaci vice
(Widemo a Sether 1999). To vede k uvolnéni tlaku pohlavniho vybéru na sekundarni znaky samct,
kterymi disponoval jejich piedek, a v kone¢ném dusledku miaze dojit k GpIné zraté téchto znak.

Keneshirtiv model dale ptedpoklada, ze jakmile dojde k nariistu poCetnosti populace na ur¢ité mnozstvi,
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plisobenim pohlavniho vybéru vzniknou znaky zcela nové (Kaneshiro 1989 podle Odeen a Bjérklund
2003). Tento model podporuji kuptikladu vysledky studie na pta¢im druhu Motacilla flava (Odeen a
Bjorklund 2003). Ztratu akustickych znaki v souvislosti s bottleneckem uvadi i letos publikovana studie
zamétena na porovnani akustickych projevi ostrovnich a vnitrozemskych populaci cvréka druhu
Teleogryllus oceanicus (Tinghitella et al. 2011). V tomto piipad¢é doslo dokonce k utichnuti akustickych
signalti nékterych samct na Havajskych ostrovech, pravdépodobné nikoliv z divodu zmén v ptisobeni
pohlavniho vybéru, ale za ucelem vyhnuti se parazitaci akusticky se orientujicim parazitoidem

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

OSTROVNI SPECIACE

vey

K bottlenecku dochdazi ¢asto u populaci, které se oddélily od matetské populace zijici na
kontinentu a nasledné osidlily ostrovy. Déje se tak v disledku nizkého ¢i nulového genového a
memového toku mezi matefskou a dcetinou populaci (Mayr 2002). Prace vénujici se ostrovni speciaci a
zménam v akustické diverzité¢ vlivem bottlenecku jsou zaméfeny zjm. na ptaky. Jednu takovou
dlouholetou studii provedl Baker a jeho spolupracovnici (Baker 1996, Baker et al. 2001, Baker 2006).
Tyka se populaci Meliphaga virescens. Ve svych studiich zkoumali rozdily mezi zpévy a volanim
ostrovnich a kontinentalnich populaci. Oba typy téchto akustickych projevl jsou prendseny kulturné
ucenim a nikoliv geneticky. Studie fikaji, ze vysoka fidelita v procesu kulturniho pfenosu zpévu, kdy
mlad’ata kopiruji zpév dospélych, vede k negaci kulturniho driftu a improvizace, a po n¢jaky Cas se tedy
projevuje efekt zakladatele. DlileZitou roli pfitom hraje stafi zakladajicich jedinct. Jsou-li mladi, mohou
mit zpév zatim nevyvinuty na uroven dospélych, v dusledku ¢ehoz se zpév nové populace miize
vyvinout naprosto odliSnym zpisobem nez zp&v kontinentalni matei'ské populace. Druhd varianta je, Ze
zakladajici jedinci mohou byt sice plné dospéli se zcela vyvinutym zpévem, avSak v disledku efektu
zakladatele (maly pocet zakladajicich jedincti s omezen¢jsi akustickou variabilitou nez kontinentalni
matetskd populace) se zpév ostrovni populace bude i pfesto od kontinentalniho lisit (Baker 1996). V
navazujicich studiich stejnych populaci, z let 2001 a 2006 (Baker et al. 2001 a Baker 2006), dochézi
autofi ke zjisténi, ze v dasledku nejprve bottlenecku (Baker 1996) a malé zasobarny typt zpévu je u
ostrovnich populaci jen mala variabilita ve zpévu (poctu slabik a typech slabik). Ve studii z roku 2001
dale uvadi, Ze zkoumana ostrovni populace ma spole¢nych 30 % z celkového poctu slabik a max 44 %
typu slabik se zkoumanou kontinentalni populaci, z niZ se zakladajici jedinci odstépili. V navazujici
studii vydané roku 2006 vychazi podobné nizka variabilita (Baker 2006).

Plsobeni bottlenecku na akustickou variabilitu ostrovnich populaci zaznamenaly i dalsi studie
(Naugler a Smith 1991, Grant a Grant 1996, Piackert a Martens 2004).

Dalsi studii, vénujici se piisobeni bottlenecku na akustickou divergenci zivo€ichd, v niZ vSak

bottleneck prokazéan nebyl, je prace Sohy et al. (2004) zamétena na rod Zonotrichia.
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1.3. SELEKCE

Na znaky, které jsou nezbytné pro pieZiti, na rozdil od znakl nepodstatnych, ¢asto plisobi

selekce uptednostnujici ty znaky, které zvysuji fitness (reprodukéni uspéch) jedince (Mayr 2002). Stejné

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

POHLAVNI VYBER

Jednim z typt selekce je pohlavni vybér (Mayr 2002), jehoZ plsobeni bylo zaznamenéano v
mnoha studiich akustickych projevi zivo€ichu (review: Ptacek 2000, Panhuis et al. 2001; Groning a
Hochkirch 2008 — hmyz, Zaby, ptaci, savci). Z uvedenych studi vyplyva, Ze pohlavni vybér v ramci
akustické komunikace slouzi k rozpoznani nejvhodnéjsiho partnera (nejsiln€jsiho, nejzdravéjsiho apod.),
a zaroven k rozpoznani partnera vlastniho versus ciziho druhu.

K ptisobeni pohlavniho vybéru miize dojit dvémi cestami. Bud’to se vyvine urcity akusticky
znak a nasledné preference samic na tento znak, nebo se nejprve vytvoii preference samic na urcity
akusticky znak a teprve pozdéji dojde k jeho vzniku. Preference samic vSak v druhém piipad¢ nesmi byt
natolik odlisné od preferenci na pivodni akusticky projev samcii. To by totiz mohlo vést k tomu, Ze by
jiz nebyly schopné rozeznat samce svého druhu s ptivodnim akustickym projevem (Mayr 2002, review:
Ptacek 2000, Panhuis et al. 2001; Groning a Hochkirch 2008 — hmyz, zaby, ptaci, savci).

Pro fungovani pohlavniho vybéru je pfitom nezbytné genetické propojeni mezi samic¢imi
preferencemi a sam¢im signalem. Dalsi dtilezitou podminkou je, ze chybné rozpoznani partnera ciziho
druhu jako partnera druhu vlastniho, musi vést ke ztratam ve fitness (Mayr 2002, review: Ptacek 2000,

Panhuis et al. 2001; Groning a Hochkirch 2008 — hmyz, zaby, ptaci, savci).

PRIRODNI{ VYBER
MORFOLOGIE A FYZIOLOGIE

Selekce muze probihat také plisobenim ptirodniho vybéru a to skrze morfologii (zobak ma
vicero funkci, velikost téla se odviji kuptikladu od prostiedi a ovliviiuje pfitom vysku frekvence
vydavaného signalu, aj.) ¢i fyziologii apod. (review: nonhumanni primati - Ey et al. 2007; primati -
Fitch a Hauser 1995, Gros -Louis et al. 2008; hmyz - Mendelson et al. 2004; savci - Peters 2002; ptaci -
Tobias a Seddon 2009; netopyfi - Jones a Holderied 2007, Knornschild et al. 2009).

PROSTREDI

Dalsim jevem spadajicim so ptirodniho vybéru je selekce prostiedim. O plsobeni selekce skrze

prostedi je dobfe znamo, ze signdly s nizsi frekvenci a uzsim frekvennim rozsahem se Iépe prenasi v
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ey

hustém habitatu a naopak. MiiZe se proto stat, Ze druhy navzajem nepiibuzné, avSak Zijici ve stejném
typu habitatu, jsou si v disledku selekce na kvalitu prenosu signdlu v prostiedi svymi akustickymi
projevy podobnéjsi, nez ptibuzné druhy zijici v rizném prostiedi (review: Ey a Fischer 2009, hmyz pf.
Cocroft 2011). Na utvareni signaltl ma vSak vliv nejen propustnost prostredi, ale kuptikladu také
nadmoftska vyska, mira vlhkosti vzduchu v némz organismy ziji (Guillén et al. 2000), denni teplota
(Campbell et al. 2010), klima (Bried a Jouventin 1997), mira naruseni prostiedi ¢innosti cloveka (pf.
Rabin a Greene 2002, de la Torre 2009) ¢1i hlu¢nost (pf. Ryan a Brenowitz 1985, Grant et al. 2000,

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

VLIV PREDATORA, PARAZITA, KONKURENTA

Do ptirodniho vybéru majiciho vliv na utvareni akustickych signali, a to jak na Grovni
vnitrodruhové, tak i mezidruhové, patii také piisobeni vztahu mezi predatorem a kofisti (review: Fullard
a Yack 1993, Greenfield a Hohendorf 2009), parazitem a parazitovanym (ptaci - review: Garamszegi
2005, hnizdni parazitizmus u ptaki viz review: Parejo a Avilés 2009; hmyz - review: Vincent a Bertram
2010, Oberdorster a Grant 2007; zaby - Bernal 2006), a mezi konkurenty - tzv. eavesdropping.
Eavesdropping, neboli odposlouchéavani, slouzi k odhadnuti vlastnosti jiného jedince, k zisku potravy,
moznosti sparovani se s jinym jedincem, aj. a to na zakladé poslechu bud’to ptimo hlasového projevu
urcitého jedince (tzv. interception), nebo odposlechu interakce mezi dvéma jinymi jedinci a nasledné
diky tomu odhadnuti vlastnosti, zaméra aj. interagujicich jedincti (tzv. social eavesdropping) a to opét
jak na Grovni vnitrodruhové (netopyfi - review: Jones a Siemers 2011, vSichni Zivo€ichové - review:
Valone 2007) tak i mezidruhové (netopyfi - Loeb a Britzke 2010; hlodavci - Hughes et al. 2010;
kopytnici - Lea et al. 2008; plazi - Ito a Mori 2010; ptaci - Fallow a Magrath 2010). Na stejném principu
funguje eavesdropping i ve vztahu predator a kofist (pf. alarmni hlasy, detekce predatora) (review:

Earley 2010).

1. 4. KULTURNI EVOLUCE

Fenomén kulturni evoluce se projevuje u téch zivocisnych druha, které jsou schopny vokalniho

uceni. De la Torre a Snowdon (2009) ve své studii vénujici se vokalni komunikaci u lvickta (Pygmy
marmoset) definuji uceni se v rdmci akustické komunikace jako schopnost ucit se produktivni
komunikaci pomoci hlasovych projevil. Tato schopnost miZe byt ovlivnéna mimo jiné morfologii ¢1
fyziologii zivo¢icht (Armstrong a Coles 2007, de la Torre a Snowdon 2009).

Je dobte znamo, ze uceni se akustické komunikaci hraje klicovou roli v zivoté ptakt (Podos et
al. 2009) a moftskych savct (Janik 2009). U primati je tato schopnost spiSe limitovana (Naguib a Janik
2009) a u nonhumannich primatt se podle nékterych autort projevuje jen velmi omezené (Janik and

Slater 1997). VétSinu vokalizace maji vrozenou (Fichtel a van Schaik 2006). De la Torre a Snowdon
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(2009) vsak trvdi, Ze se mize jednat pouze o disledek nedostatku dat. Pravdépodobné to tak skute¢né
bude, neb nékteré studie ukazuji, Ze nonhumanni primati jsou pfinejmensim s piibyvajicim vékem
schopni naucit se kontext, ve kterém maji pouzit vhodny akusticky signal a jak na tento signal reagovat
(Fischer et al. 2000, McCowan et al. 2001, Fichtel a van Schaik 2006).

Kulturni evoluce vnasi potiZe do zji§tovani evolu¢nich mechanismi, které se podilely na
divergenci akustickych signalt, nebot’ v disledku kulturni evoluce se mohou projevované signaly liSit
nejen mezi riznymi populacemi urcitého druhu, ale také mezi jedinci téZe populace (ptaci - review:

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

2. MAKROEVOLUCNI PROCESY
2. 1. SPECIACE

Vznik druhi prostfednictvim speciace (Mayr 2002) miiZe potencidlné nastat v disledku oddéleni
populaci geografickou bariérou (Mayr 1963, 2002, Endler 1977), selekci prostiedim (Endler 1977,
Moritz 2000, Mayr 2002), piisobenim pohlavniho vybéru (Fisher 1930, Mayr 2002, Coyne a Orr 2004,
Boul et al. 2007), genetickym driftem (Nei et al. 1975, Nei et al. 1983, Mayr 2002) aj. Tyto

mechanismy mohou pusobit v ramci jedné populace nebo v ramci riznych populaci druhu.

Ke speciaci pomoci akustickych signalii dochdzi tak, Ze se akustické signaly dcefinné populace
odlisi od populace matetské. MoZznymi pti¢inami tohoto rozriiznéni jsou mechanismy popsané vyse:
nendhodné procesy, jako je pohlavni vybér a pfirodni vybér nebo procesy nahodné, tedy geneticky drift

a dalsi (review: Groning a Hochkirch 2008, Seddon et al. 2008).

2.2. FYLOGENEZE

Fylogenezi lze definovat jako vyvoj urcité skupiny druhti od spole¢ného piedka postupnym

odvétvovanim - vznikem druhti novych (speciacemi) az do soucasného stavu o ur¢itém poctu
odvétvenych druhti (Mayr 2002). Tento proces mizeme znazornit pomoci fylogenetického stromu, na
jehoz zacatku se nachazi spole¢ny predek a jednotlivé vétve predstavuji druhy vzniklé béhem evoluce
dané skupiny (Mayr 2002).

Jak ukazuji nékteré studie (hmyz - Dessuter-Grandcolas a Robillard 2003, Robillard a Dessuter-
Grandcolas 2004; zaby - 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, Paez-Vacas et al. 2010, Ron et al. 2010; ryby - Malavasi et al. 2008, Phillips a Johnston 2009,
Rice a Bass 2009; ptaci - 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, Gonzales et al. 2011; netopyii - Miller-Butterworth et al. 2005; hlodavci -
Hafner a Smith 2010; jelenoviti - Cap et al. 2008; primati: Burton a Nietsch 2010), vybrané akustické
parametry se velice dobte shoduji s fylogenezi skupin stanovenou na zdkladé molekularnich dat, a 1ze je
tedy vyuzit k mapovani fylogenetickych vztahli (viz ptiloha €. 1 - tab. I - 1, tab. I - 2). Zda se, Ze v
ptipadé, kdy akustické parametry pii stanoveni fylogenetickych vztahl nekoreluji s molekularnimi daty,
jde o disledek Spatné zvolenych akustickych parametrt ¢i jejich malého mnozstvi (Cannatella et al.
1998), ptipadné nizkého poctu taxonll zahrnutych do vyzkumu (Senter 2008). Problém mtiZe nastat také
v ptipad¢, ze doba, kterd ubéhla od odd€leni druht, je pomémé kratka (Grant et al. 2000), a/nebo
dochézi mezi nove vznikajicimi druhy stale ke kiizeni (Grant et al. 2000).

Velice vhodnou metodou, jak ziskat piedstavu o fylogenetickych vztazich zivo€icht, se zda byt
popsani a zmapovani akustickych projevii spojenych s urc¢itym chovanim (pfitomnost ¢i nepiitomnost
duetového volani, nacasovani akustického projevu v ramci dne aj.), neb i na tyto behavioralni znaky
muze pisobit selekce (pf. Geissman a Nijman 2006, Rice a Bass 2009).

Zajimavy piistup ke studiu fylogeneze skrze akustické projevy nabizi prace zalozena na
vyzkumu zpévu samic evropskych pévct (Garamszegi et al. 2006). Pomoci zmapovani piitomnosti ¢i
nepiitomnosti zpivajicich samic u evropskych druhii pévct zjistili autofi studie, Ze minimalné ve dvou
jimi stanovenych skupinach (Fringillidae a Muscicapidae) se vyskytoval piedek se zpivajicimi
samicemi. Pfi¢inou vymizeni tohoto znaku se zda byt pohlavni ¢i pfirodni vybér, které mohou
ovliviiovat zpév samic podobnym zplsobem, jakym plisobi na zpé€v samctl. Autofi navic zjistili, Ze vice
nez u poloviny jimi zkoumanych druhi (do studie zahrnuli 233 druh@ evropskych pévcli) nevime, zda
samice zpivaji €1 nikoliv, coz mize vysledky studie znacn€ ovlivitovat. Dalsi vyzkum tohoto fenoménu
tak mlze piinést prekvapivé vysledky (Garamszegi et al. 2006).

Problémem pfi zjisStovani vhodnych akustickych parametr pro zmapovani fylogeneze je, ze
nékteré faktory mohou tyto parametry maskovat. Jednim z takovych faktort je vySe zminéna kulturni
evoluce.

V dusledku kulturni evoluce se mohou projevované akustické signdly liSit nejen mezi riznymi
populacemi urcitého druhu ale také mezi jedinci téZe populace (ptaci - review: Baptista 1996 ¢i Handley
a Nelson 2005, Naguib a Janik 2009; obecné review: Tyack 2008).

DalSim z faktord maskujicich propojeni fylogeneze na akustické a genetické trovni je selekce, a
selekci se totiz Casto vyvijeji rychleji nez znaky genetické, coz se na molekuldrni irovni projevuje jako
slaba korelace mezi genetickou a akustickou vzdalenosti mezi populacemi jednoho druhu ¢i v rdmci
poddruhii (Castellano et al. 2002, Mayr 2002, Prohl et al. 2006, Ruegg et al. 2006, Campbell et al. 2010,
Tobias et al 2010).
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V dusledku vsech zminénych typtl selekce miize (ale nemusi - viz napt. Cocroft a Ryan 1995,
Goicoechea et al. 2009, Rice a Bass 2009, a dal$i) dojit k tzv. konvergentni evoluci v hlasovych
projevech, coz znamend, ze druhy navzajem neptibuzné se mohou akusticky projevovat velice podobné
(Mayr 2002, review: primati - Gros-Louis et al. 2008 - Cebus capucinus; netopyii - Jones a Holderied
2007, Knornschild et al. 2009; savci obecné - Peters 2002; hmyz - Mendelson et al. 2004; ptaci - Grant
et al. 2000, Tobias a Seddon 2009; obecné review: Tyack 2008).

3. GEOGRAFICKA VARIABILITA

V disledku plisobeni evolucnich procesii na akustické signaly se mezi zZivo€iSnymi druhy
ustanovuje geografickd variabilita (ptaci - review: Podos a Warren 2007; zaby - review: Ohmer et al.
2009; netopyfi - review: Jones a Siemers 2011; hmyz - Joyce et al. 2010) a to jak v mikrogeografickém
m¢éftitku, kdy se jednotlivé populace mohou potkavat, tak na irovni makrogeografické, kdy se populace
potkat nemohou. Na mikrogeografické skale se mezi populacemi mohou piisobenim kulturni evoluce
ustavit napt. tzv. dialekty znamé zjm. u ptaka (review: Handley a Nelson 2005), ptipadné¢ mize dojit k
tzv. sympatrickému posunu znak, kdy u dvou populaci majicich podobné akustické projevy a Zijicich v
sympatrii dojde k posunu v akustickém signalu tak, aby nedochazelo ke kiizeni neptibuznych jedincii
(pt. netopyfti - review: Jones a Siemers 2011; ptaci a hmyz - obecné review: Grether et al. 2009, pouze
ptaci - Lynch a Baker 1991, Qvarnstrom et al. 2006, Kirschel et al. 2009; zZaby - review: Lemmon 2009;
kytovci - Kyhn et al. 2010).

Existuje nékolik hypotéz, pro¢ dochéazi k geografickému rozriiznéni populacci a k jejimu
udrZovani. Jednou z nich je hypotéza adaptace na obyvané prostiedi. Riké, Ze riizné populace jednoho
druhu musi ptizpasobit své akustické projevy raznym podminkach dle obyvaného prostiedi, tak aby
optimalizovaly pfenos signalu (pf. ptci, Zaby, savci - review: Ey a Fisher 2009). Dalsi z hypotéz -
hypotéza genetické adaptace na dané prostiedi ikd, ze lokalni samci jsou lépe geneticky adaptovani na
dané prostiedi (Iépe odolni vii¢i nemocem aj.), a samicim se tudiz vyplati vybirat si lokalni samce s
lokalnim akustickym projevem (ptf. MacDougall-Shackleton a MacDougall-Shackleton 2001, Klappert
et al. 2007). Velmi dilezitou rolik v geografické variabilité hraje také kulturni evoluce (pf. Noad et al.
2000, obecné review: Tyack 2008). Hypotézou vysvétlujici geografickou variabilitu a spadajici do
kategorie kulturnich procesii je hypotéza socialni adaptace. Ta fikd, Ze v rdmci socidlnich vztahli mladi
samci po ustanoveni teritoria bud'to piejimaji repertoar starSich samcti, nebo mladi samci jiz maji
repertoar nauceny a usazuji se tam, kde ostatni samci zpivaji podobné (pt. Matthysen et al. 2002, Ellers
a Slabbekoorn 2003). Psobeni socialni adaptace se miiZze projevit také u samic a jejich mlad’at, kdy
napiiklad u nonhuménnich primatii je znamo, ze mlad’ata piejimaji hlasové projevy po matce (Egnor a
Hauser 2004). Z téchto hypotéz je ziejmé, Ze geografickou variabilitu neni mozné vysvétlit pomoci

jedné hypotézy, a vzdy je tfeba mit na paméti pravdépodobné spoluptisobeni rozli¢nych faktort.
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DISKUZE

Ve své praci jsem se zaméfila na evoluéni mechanismy designujici utvareni akustickych signala
a to jak na urovni mikroevolu¢ni, tak 1 makroevoluc¢ni. Ackoliv se jedna o zdanlive Siroké téma, nékteré
z evolucnich mechanismi jsou jiz dobie prostudovany (pfirodni a pohlavni vybér), zatimco jinym bylo
dosud vénovano jen malo pozornosti (nahodné procesy). Z toho diivodu jsem se zaméfila pravé na
mechanismy jako je geneticky drift a bottleneck, které jsou v dosavadnich studiich popsany jen
sporadicky.

Na téma geneticky drift v akustickych signélech jsem nalezla témét 30 praci, pouze 17 z nich
vSak uvadi geneticky drift jako jasné rozeznatelnou ptic¢inu akustického rozriiznéni sledovanych
populaci. Z uvedenych studii vyplyva, ze v disledku genetického driftu dochéazi v ramci akustickych
projevu k jejich ndhodnym zméndm (ndhodné promichani slabik, zmény ve struktufe aj.). Pomérné
nizky pocet praci, které se tomuto tématu vénuji, je dle mého nazoru disledkem jak spoluptisobeni
rozli¢nych evolu¢nich mechanismt pii utvareni akustickych projevii, a také maskovani téchto procest
jinymi faktory, jak jsem popsala vySe, tak 1 faktu, Ze geneticky drift prozatim zastava pii vyzkumu
akustické komunikace narozdil od selekce ponékud opomijen.

Prokézany a popsany vliv pisobeni bottlenecku na evoluci akustickych parametrii jsem nalezla
ve 14-1 studiich. Domnivam se, Ze i toto mnoZstvi vyplyva z podobnych pficin. Pokud je mozné z tohoto
nizkého poctu praci vyvodit najaké odpovéedi, pak by bylo mozné fici, ze bottleneck vede v akustickych
projevech zjm. k redukci variability.

Neméné¢ dualezitou soucasti mé prace bylo vyhledani praci, které mapuji fylogenetické vztahy
zivocicht na zakladé podobnosti ¢i rozdilnosti v akustickych projevech. Takto zamétenych studii jsem
nalezla 35, a krom¢ jedné studie (Cannatella et al. 1998) vSechny potvrzuji vyuzitelnost akustickych
parametra k tomuto ucelu. Dané studie pfitom probihaji napii¢ celou zivociSnou Tisi.

Veskeré studie, relevantni pro mnou studované téma a z nich vyplyvajici vysledky jsem shrnula
do tabulek (viz ptiloha €. 1 - tab. I - 1, tab. I - 2). Na zaklad¢ téchto tabulek pak je mozné nahlédnout
vhodnost ¢i nevhodnost jednotlivych, ve vyzkumu dosud pouZitych, akustickych parametrti pro studium
fylogenetického vyvoje danych zivocisnych skupin.

Tabulky jsem rozdélila podle toho, zda se jedna o parametry ¢asové &i spektralni. Casové
akustické parametry jako je délka elementi ¢i délka signalu pravdépodobné odrazeji jak fylogenezi tak 1
pusobeni prostiedi a kulturni evoluce, tudiz na jejich zéklad¢ ziejmée nelze mapovat fylogenetické
vztahy mezi piibuznymi druhy Zivoc€ichi. Oproti tomu délka intervalti mezi jednotlivymi akustickymi
elementy ¢i délka pulzl vychéazeji pro mapovani fylogeneze jako velice vhodné. Velmi dobie

vyuzitelnymi parametry jsou rovnéz ty, které se tykaji rychlosti akustického projevu. Co se tyce
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spektralnich parametrti, tak pravdépodobné problémy pii urCovani fylogeneze se mohou vyskytnout u
frekvenc¢niho rozsahu, minimalni frekvence, a frekvencni modulace signalu/elementii. Mozny nesouhlas
muze nastat také pii vyuziti hodnot maximalni frekvence ¢i dominantni (peak) frekvence. VSechny tyto
frekven¢ni parametry jsou diilezité pro prenos signalu v prostfedi, a neni se tedy ¢emu divit, Ze jsou jim
Casto ovlivnény. Oproti tomu ostatni akustické parametry jak ¢asové tak i spektralni, které jsou uvedeny
v priloze €. 1, se s fylogenezi zivocisSnych skupin (od hmyzu az po primaty) velice dobie shoduji.

Studie napfic¢ celou ZivociSnou tisi dokladaji, ze evoluéni zmény lze skute¢né mapovat pomoci
akustické divergence jednotlivych druhli. NejvhodnéjSim se jevi porovndni rliznych ptistupt -
akustického, molekularniho, morfologického a ekologického, nebot’ na utvareni akustickych signaltt ma
vliv velké mnozZstvi faktord.

Pravdépodobné nejpiesnéji 1ze evolucni zmény pomoci rozdilt v akustickych signalech urcit u
téch parametra, které prosly ndhodnymi procesy - tedy genetickym driftem ¢i bottleneckem, neb v
takovém pripad€ akusticka vzdalenost mezi populacemi daného druhu nebo jiz mezi oddélenymi druhy
koreluje se vzdalenosti genetickou. Faktory, na néz piisobi selekce, Casto podléhaji zménam velice
rychle a to nezavisle na zménach genetickych. Nékteré studie vSak piesto dokladaji, ze 1 akustické
signaly, které se rozriiznily ptisobenim selekce, mohou byt dobie vyuzity ke zmapovani evolu¢nich
procesu a fylogenetickych vztahd.

Vétsina studii vénujicich se mapovani fylogeneze na zaklad¢ podobnosti ¢i rozdilnosti
akustickych signalli byla provedena na ptacich a na Zabach. Na prvni pohled by se mohlo zdat, Ze
akustické signaly nelze pouzit pro mapovani u téch skupin zivocicht, které jsou schopny vokalniho
uceni. Uvedené studie vSak dokladaji, Ze to tak nutné byt nemusi. VZdyt' prave ptaci (pévci) disponuji
schopnosti uceni se zpévu aj. ve vysoké mite. Dulezité je vybrat vhodné akustické parametry, které jsou
na genetické bazi spjaty s vyvojem danych skupin. Oproti t€émto parametrim stoji parametry
designované prostiedim, které pro mapovani evoluce pouzit nelze nebo jen s neptesnostmi, neb selekce

prostiedim Casto vede v akustickych projevech Zivoc¢ichl ke konvergentnim projevam.

ZAVER

Ve své praci jsem se zaméfila na evolucni procesy a to, jak se jejich pisobeni odrazi v
akustickych projevech zivocichti. Na téma selekce v akustickych procesech bylo dosud sepsano mnoho
studii, ndhodnym procestim oproti tomu se vénuje jen nizky pocet praci. Z toho divodu jsem se
veénovala pravé ndhodnym procesiim a snazila se zjistit co nejvice o jejich dopadu na akustické projevy.

Nizky pocet studii na toto téma vyplyva pravdépodobné z neopravnéného opomijeni téchto
mechanismi autory téchto studii a ddle z obtizného rozeznani jejich ptsobeni.

Geneticky drift vede v akustickych projevech k jejich ndhodnym zménadm, a pii dostatecné

dlouhé izolaci oddélenych populaci mohou tyto zmény vést az ke speciaci. Bottleneck, zda se,
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zpusobuje redukci v akustické variabilité zivo€icha.

Dilezitym cilem mé prace bylo také na zaklad¢é dosud vydané literatury zmapovat akustické
parametry, které 1ze vyuzit pro stanoveni fylogenetickych vztahti mezi ptibuznymi druhy zZivocichu, a
také zjistit, které parametry naopak pro mapovani fylogeneze vyuzit nelze. Vysledky mého studia
shrnuje ptiloha €. 1.

Obecné lze fici, ze jako nejvhodnéjsi ke stanoveni fylogeneze se jevi ty parametry, které
nesouviseji s frekvenci akustickych projevii, neb se jedna o projevy utvarené mimo jiné prostredim,
které dany druh obyva, tudiz mohou podléhat konvergenci. Ostatni parametry, a to jak casové tak 1
spektralni, vychazeji z dosavadnich studii pro tento ucel jako velice dobie vyuzitelné.

Znalosti ziskané na zédklad¢ mé bakalarské prace bych rada vyuzila ve své diplomové praci, v

ramci niz se hodlam vénovat akustické diverzité ptakti na souostrovi Filipin.
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