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1. ABSTRAKT

Ptedlozena prace shrnuje dosavadni poznatky o vokalizaci u veverkovitych hlodavci roda
Cynomys (psouni), Marmota (svisti) a Spermophilus (sysli). Obsahuje stru¢ny uvod do
problematiky antipreda¢niho chovani, které sestava z ostrazitého pozorovani okoli a vydavani
projevem téchto socidln€ zijicich hlodavci.

U psounti bylo dosud popsano piiblizné 12 zékladnich hlasovych projevi, u svistt je to
kolem 10 a u syslt kolem 13 hlasovych projevii. Kazdy rod ma ve svém repertoaru projevy,
které slouzi jako varovné signaly, vyjadiuji znepokojeni, strach, hrozbu nebo podiizenost a
tyto projevy jsou doprovazeny patfi¢cnym chovanim.

Ve struktufe varovnych signalii psount jsou zakodovany informace o typu predatora, jeho
velikosti, tvaru a barv€. Ve struktuie signalii se odraZzi i rozdily v habitatech, které zvirata
obyvaji. Tyto rozdily vedou k vytvoreni dialektd. Rozmnozovani psounti je doprovazeno
hlasovymi projevy, o jejichz ucelu toho zatim neni moc znamo. Na zaklad¢ porovnavani
hlasovych repertoart jednotlivych druhli psounti je mozné usuzovat na jejich vzajemné
vztahy.

Svisti prostiednictvim varovnych signalt tak podrobné informace o svych predatorech
nesd¢luji. Varovné signaly jsou spiSe odrazem toho, jak velké nebezpeci vokalizujicim
zvitatim hrozi. Signaly se li§i mezi jednotlivymi zvifaty a to umoZziuje ostatnim ¢leniim
kolonie rozpoznavat spolehlivé a nespolehlivé jedince a jejich volani. I u svist'h existuji

rozdily ve vokalizaci mezi jednotlivymi populacemi, jez plynou z dlouhodobé geografické
izolace.

U syslu se setkdvame s dvéma typy varovnych signalll, rozliSujicimi 1étajici a pozemni
predatory. Toto rozliSovani vSak neni ovlivnéno piimo typem predatora, nybrz velmi
casto nebezpecim, které zvitata pocit'uji pti setkani s nimi. Dale u nich nachdzime
mezidruhovou a vnitrodruhovou variabilitu. Zajimavé jsou reakce sysli na varovné signaly.
Tyto reakce se lisi u riznych skupin zvitat, naptiklad u mlad’at a dospélych. Na syslech byl
zkouman rozvoj reakci mlad’at na varovné signaly. V misté prekryvu vyskytu jednoho druhu
sysla a jednoho druhu svisté se tato zvifata naucila navzajem reagovat na své varovné signaly.
Vzhledem k rozpinani lidské civilizace je zajimava i otazka, jak se tito Zivo¢ichové

vypotadavaji s hlukem antropogenniho ptivodu.



2. UVOD

Vokalizace je velmi dilezitym prostiedkem komunikace u mnoha druhti savci 1 dalSich
skupin zivocicht. Jeji rozvoj a bohaty hlasovy repertoar 1ze o¢ekéavat predevsim u druhti

cey

spolecensky Zijicich. Vétsina zastupct veverkovitych hlodavet rodi Cynomys (psouni),
Marmota (svisti) a Spermophilus ( sysli) patii do skupiny zivo¢icht zijicich kolonialné.
Vokalizace patii mezi jejich bézné projevy a uvedeni hlodavci proto predstavuji vhodny
model pro jeji studium. Zkouméany jsou hlasové repertoary jednotlivych druhti a velmi
frekventovanym tématem mnoha praci jsou varovné signaly a otazka jejich evoluce. Studium
vokalizace nachézi své uplatnéni i v systematice a vyzkumu specia¢nich jevii. Vzhledem

k vysoké morfologické podobnosti nékterych zastupcu téchto tiéi rodi mtize byt vokalizace
uzivana 1 jako pomticka pro rozliSovani druht v terénu.

Zatimco se nékteré druhy, rozSifené pfedevs$im na Gzemi Severni Ameriky, zdpadni
Evropy a nekterych oblasti Ruska, t€si velkému védeckému zdjmu, rozsiteni jinych druhti
zatim neumoznuje solidni védecky vyzkum a tyto druhy zlstavaji v pozadi zajmu. Ptikladem
muze byt i sysel obecny (Spermophilus citellus), jediny zastupce téchto ti rodu zijici na
nasSem uzemi. O vokalizaci tohoto ohroZeného druhu neni zatim nic zndmo.

PtredloZena prace shrnuje dosavadni poznatky o vokalni komunikaci u veverkovitych
hlodavct rodt Cynomys, Marmota a Spermophilus, které by tak mohly poslouzit jako

metodicky a teoreticky podklad pro pldnovany vyzkum vokalizace u naSeho sysla obecného.



3. UVOD DO PROBLEMATIKY ANTIPREDACNIHO
CHOVANI A VAROVNYCH SIGNALU

Vokalizace ptredstavuje dalezity zptisob komunikace pro mnoho druhti savcti. Umoznuje
sdélovat velké mnozstvi informaci a nachazi uplatnéni za nejriizné;jsich situaci. Jako ptiklad
lze uvést, ze zvifatim pomahéa komunikovat na delsi vzdalenosti, orientovat se v prostoru,
ziskavat potravu nebo obhajovat sva teritoria. Vokalni komunikace je bohat¢ rozvinuta
predevsim u spolecensky Zijicich druhi. Do této kategorie Zivocichll spadaji témét vSichni
zastupci roda Cynomys, Marmota a Spermophilus. Predstavuji tedy vyborny model pro
vyzkum vokalni komunikace. Pfevazna vétsina praci zabyvajicich se vokalizaci téchto tfi rodt

je vénovana studiu antipredac¢niho chovani, které sestava z ostrazitého sledovani okoli a

vydavani varovnych signall po zaregistrovani predétora.
3.1. Ostrazitost

ZvySenou pozornost béhem piijmu potravy a Casté preruSovani krmeni sledovanim a
kontrolovanim okoli nazyvame kratce ostrazitost (Arenz & Leger 1997, 1999, 2000). Toto
chovani pomaha vcas zaregistrovat predatora. Mira ostrazitosti se mize u riznych jedinci
li$it. VSeobecné j1 mohou ovlivitovat faktory, jako je naptiklad velikost skupiny, ptitomnost
predatora, vzdalenost od Ukrytu a potieba piijmu potravy. Pokusy s boxy, u kterych bylo
mozno libovolné ménit prihlednost stén, prokazaly u druhu Spermophilus tridecemlineatus
zvySenou ostrazitost pii zakryti bo¢nich vyhledt (Arenz & Leger 1997) a velky vyznam
ostrazitého chovani pfedevsim jako obrany proti 1étajicim dravciim (Arenz & Leger 1999).

Vseobecné se predpoklada, ze vyssi riziko predace u urcité skupiny zvitat povede ke
zvysené ostrazitosti. AvSak mladata, jejichZ vysokd mortalita je velkym dilem zplisobena
predaci, vyssi stupei ostrazitosti nevykazuji. Byly navrzeny nésledné hypotézy, pro¢ tomu tak
u mlad’at je. Mlad’ata se naptiklad prvni musi patficnému chovani naucit a nebo nemohou byt
tak ostrazitd z divodl vyZzivnych a energetickych. (Arenz & Leger 1997). Zatimco dospéli
druhu Spermophilus tridecemlineatus potfebuji ziskat energii pro uspésné prekonani
hibernace, mlad’ata se potfebuji vykrmit ze stejnych diivodl a navic potfebuji energii k ristu.
Cas potiebny ke konzumovéni potravy mozna ziskavaji na ukor své ostrazitosti (Arenz &

Leger 2000).



3.2. Varovné signaly a teorie vysvétlujici jejich existenci a ucel

Sledovani okoli miize vyustit ve spatfeni predatora a nasledné vydani varovného signalu.
Naprosto uspokojujici a dostate¢na odpoveéd’ na otazku, pro¢ se u zvifat vyvinula schopnost
vydavat pomérné riskantni varovna volani misto toho, aby sama potichu unikla do bezpeci,
jesté nebyla nalezena. Jasné je pouze jedno. Vyhody plynouci z vydavani varovnych signalt
musi pievysSovat jejich cenu, jinak by takto se chovajici zvifata mezi svymi sobeckymi
konkurenty neuspéla.

Komu jsou tedy vlastné signaly ur¢eny? Mnoho autorii se domniva, ze svym druhtim a
ptibuznym, jini jsou pfesvédceni o tom, ze jsou urceny predatorim. Kofist se svou vokalizaci
snazi dat naptiklad najevo, Ze svého nepfitele spatfila a ptipadny ttok tak jiz nebude
momentem piekvapeni, coz je oblibend a také ti€elna strategie mnoha predatorti (Bergstrom &
Lachmann 2001, Shelley & Blumstein 2004).

Pokud jsou signaly ur€eny svym druhiim a pfibuznym, tak jakému tcelu slouzi? Navrzeny
jsou hned dv¢ protichtidné hypotézy. Signaly jsou bud’ upfimnym sdélenim jednoho zvifete
druhému, pfi¢emz oba dva téZi z vyhod z této komunikace plynoucich (,, information
hypothesis ““ nebo také ,, kin selection hypothesis *) (Smith 1965) a nebo jimi signalizujici zvite
ovliviiuje chovani ostatnich zptisobem, ktery zvyhodiuje jen jeho (,, manipulative hypothesis *
nebo také , selfish hypothesis “) (Charnov & Krebs 1975). Prvni hypotéza predpoklada, ze
signdly budou upiimné a pomérné bohaté co se informaci v nich obsazenych tyce. Druha
naopak tvrdi, Ze signaly budou strohé a velmi matouci. Existuji diikazy pro ob& dvé teorie.
Nekteré signaly jsou skute¢né dobie lokalizovatelné a obsahuji informaci o typu predatora i o
zvifeti, které je vydava (Owings & Leger 1980, Ackers & Slobodchikoff 1999, Blumstein et
al. 2004, Sloan et al. 2005). Navic existuje uzka souvislost mezi obdobim roku, respektive
dobou, kdy se na povrchu zacnou objevovat mlad’ata, a zvySenou intenzitou varovnych volani
(Davis 1984, Hoogland 1983, 1996). Jsou ale i jiné signaly, vyvolavané predevsim létajicimi
predatory, jez jsou lokalizovatelné velmi téZko a nejvice zvyhodiuji svého ptivodce (Owings

& Virginia 1978, Sherman 1985).
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Obr. 1. Cetnost varovnych signalti druhu Cynomys ludovicianus u tohoroénich samcti, dospélych
samci a dospélych samic. Tmaveé jsou znazornéni jedinci s piibuznymi zviraty v domovské kotérii,

svétle jedinci bez ptibuznych v domovské kotérii (pievzato z Hoogland 1983).

Pokud pfijmeme tvahu, ze alarmy jsou upfimnym sdélenim blizkym ptibuznym svého
druhu, jedna se potom o nepotismus, nebo jen rodi¢ovskou péci? Mnoho autorti vysvétluje
existenci varovnych signalti pomoci hypotézy, ktera predpoklada, ze cena varovnych volani je
vyvazena zvySenim svého inkluzivniho fitnes varovanim svych ptibuznych pted nebezpecim
(,, kin selection hypothesis ) (Hoogland 1983, Davis 1984). Toto chovani je podminéno
spolecenskym zplisobem zivota, kdy potomci ziistavaji v blizkosti svych rodict a ptibuzni
jedinci tak Ziji vedle sebe. Samice s piibuznymi a potomky ve svém okoli maji vétsi tendence
vokalizovat nez samice bez potomkl (Hoogland 1996) a u druhti, kde ztistavaji samci
Vv blizkosti samic, s nimiZ se pafili, také velmi ¢asto vokalizuji i tito samci, jako je tomu
naptiklad u Cynomys ludivicianus nebo Spermophilus richardsonii (Hoogland 1983, Davis
1984). Potom se vSak nabizi mozZnost, Ze takovato vokalizace pfedstavuje piedevSim péci o

potomstvo (Shields 1980).
3.3. Utelné referenéni signaly (,,functionally referential signals®)

Jak jiz bylo zminéno vySe, nékteré druhy rodt Cynomys, Marmota a Spermophilus
disponuji vicero typy alarm, jimiz mohou sdélovat konkrétné;si informace. Takové signaly
jsou rozsifené i mezi jinymi druhy savcu i ptaki. Jestlize tedy existuje silna asociace mezi

typem nebezpeci a vokalizaci a tato vokalizace vyvola u zvifat reakci, jako by se sama



s prislusnym typem predatora setkala, potom tyto signaly oznacujeme jako vysoce ucelné
referencni (,, functionally referential ). Evoluci téchto signall ziejmé predchazela schopnost
vydavat akusticky rozdilné typy volani a vedlo k ni hned n¢kolik ptfedpokladii (Blumstein
1999b, Evans 1997, Seyfarth & Cheney 2003). K rozvoji takto vysoce referenénich signala
mohly vést rizné strategie obrany proti odliSnym predatoriim. Zemni veverky voli
jednoduchou strategii tiniku pted vétSinou predatort, a to ukryti ve své note. Vokalizace
mnoha druhi se také za Gcelné referencni povazovat nedd a jsou spiSe odrazem miry rizika
hroziciho vokalizujicimu zviteti (Blumstein & Arnold 1995). U nékterych druhii vSak
nachdzime rozmanité typy alarmi, jezZ by takovému zpiisobu komunikace odpovidaly

vvvvvvvvvvvv

vyjadfovani (Blumstein & Armitage 1997).



4. ROD CYNOMYS (PSOUNI)

Rod Cynomys (psouni) zahrnuje celkem pét druht s denni aktivitou, které si buduji systém
nor pro svou ochranu. Zastupci tohoto rodu obyvaji travnaté plochy a plan¢ Severni Ameriky.
S vyjimkou druhtt Cynomys mexicanus a Cynomys ludovicianus se jedna o pravé hibernanty.
Ziji v rozsahlych koloniich, jez jsou slozeny z mensich skupin (tzv. kotérie). Jedna skupina
predstavuje zékladni spole¢enskou jednotku a je nejcastéji tvofena jednim dospélym samcem
(vyjimecné dvéma bratry), nékolika samicemi a mlad’aty. Samice zlstavaji soucasti kotérie,
V niz se narodily, samci si vyhledavaji novy systém nor, snazi se v ném prosadit svou
dominanci a zalozit novou kotérii. Zvifata mezi sebou udrzuji vzajemné vztahy pomoci
takovych aktivit, jakymi jsou naptiklad naso-nasalni kontakt, vzajemné lisani, péce o srst,
hrani si a také vokalni komunikace. Vysoky stupeini socidlni organizace se odrazi ve sloZitosti
jejich vokalnich projevi. Za zminku zde jisté stoji, Ze psoun (ang.: ,, prairie dog *“) ziskal sviij

nazev praveé diky jednomu ze svych hlasovych projevi, ktery piipomina psi Stékot.

Prace, které se zabyvaji vokalizaci u rodu Cynomys se zamétuji na tfi z péti dosud
popsanych druhti tohoto rodu. Jsou jimi Cynomys gunnisoni, Cynomys leucurus Merriam a
Cynomys ludovicianus. Jedna se ptedevsim o systematické studie zaméfujici se na kompletni
popis zvukovych projevi (Waring 1970; Smith et al.1977), na evoluci, funkci, obsah a
strukturu varovnych signalt (Hoogland 1983, 1996, Ackers & Slobodchikoff 1999,
Slobodchikoff et al.1991) a na existenci dialektd a jejich souvislost se zménami habitatu,

V némz tato spolecenska zvitata ziji (Slobodchikoff & Coast 1980, Perla & Slobodchikoff
2002). Otazce ucelu prekopula¢nich a postkopulacnich volani je také vénovana pozornost

(Grady & Hoogland 1986).
4.1. Hlasovy repertoar rodu Cynomys — popis a charakteristika

Jednou ze stézejnich praci je prace Waringova z roku 1970, ve které se zamétuje na
kompletni popis hlasovych projevi u tii jiz zminénych druhli psount. Jeji vyhodou oproti
jinym pracim je, Ze jednotlivé zvuky pojmenovava spiSe s ohledem na jejich fyzikalni aspekty
a ne na funkei, které slouzi. Jeden zvuk totiZ mize byt vydavan za riznym tcelem za riznych
situaci. Waring popisuje 9 vokalnich projevi u druhu C. ludovicianus, 6 u C. leucurus, 8 u C.

gunnisoni a celkem jich u nich rozlisil 12 zakladnich (,,repetitious barks*, ,, chatter barks *,



, rapid barks “, ,, chuckles “, ,,wee-00*, ,, laughing barks “, ,, raspy chatter*, ,, snarl*, ,,growl ",
,scream ™, ,,purr”, , tooth chatter ). Vokalizace druhu C. ludovicianus je dale zpracovana
Vv praci Smith et al. z roku 1977, kde rozlisuji pouze 5 zakladnich zvuka (,,barks and barking

patterns“, ., rasp*, ,, scream”, ,,yip“, ,, tooth chatter*).

»Repetitious barks*“

Patii do repertodru vSech tii druhii. Obecné se jedna o vokalizaci, kterou predstavuje série
kratkych a opakujicich se signald. Tyto signaly jsou nejkratsi u C. leucurus (20-40 ms) a
nejdelsi u C. gunnisoni (70-180 ms). Intervaly mezi jednotlivymi signaly se 1isi druh od druhu
a jejich délka se pohybuje mezi 80-1470 ms. Tato délka se obvykle zkracuje se vzrustajicim
pocitem ohrozeni. Signal je tvofen harmonickymi tony, které na spektrogramu svym tvarem
u C. gunnisoni (900-1200 Hz) a nejvyssi u C. leucurus (2000-2200 Hz). Dominantni
frekvence lezi u C. ludovicianus na druhém harmonckém tonu a u C. gunnisoni na tietim a

¢tvrtém harmonickém tonu (Waring 1970).

TIME (01 sec intervals)

TIME (01 sec intervals)
Obr. 2. Spektrogramy hlasovych projevi Obr. 3. Spektrogramy hlasovych projevi C.
C.ludovicianus I. A. monosyllable repetitious bark, ludovicianus Il. A. raspy purr, B. snarl, C.
B. bisyllable repetitious bark, C. indefinitesyllable  scream, D. growl, E. tooth chatter (pfevzato
repetitious bark, D. chuckle, E. chatter barks, F. z Waring 1970).

wee-oo (pfevzato z Waring 1970).



., Chatter barks*“
Tento vokalni projev byl popsan u C. ludovicianus. Jednotky jsou pfedstavovany velmi
kratkymi zvuky (10-70 ms), mezi nimiz je interval 20-540 ms. Na spektrogramu maji tvar

obraceného pismene U. Jsou vydavany v sériich. Zékladni frekvence prvniho harmonického

tonu je 900-1350 Hz (Waring 1970).

»Rapid barks“

Vokalizace popsana u C. gunnisoni. Tvofi ji kratsi jednotky ve tvaru obraceného pismene U
o délce 20-100 ms vydavané v sériich. Interval mezi nimi se pohybuje od 80-360 ms.
Zakladni frekvence prvniho harmonického tonu je 1000-1300 Hz (Waring 1970).
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Obr. 4. Spektrogramy hlasovych projevu C. Obr. 5. Spektrogramy hlasovych projevii C.
leucurus. A. repetitious barks, B. chuckle, C. gunnisoni. A. repetitious barks, B. typical rapid
laughing barks, D. snarl, E. scream, F. growl barks, C. modified rapid barks, D. chuckle, E.
(ptevzato z Waring 1970). raspy chatter, F. growl (pfevzato z Waring 1970).
» Chuckles*

U C. ludovicianus odpovida tato vokalizace kratkym sériim ,, repetitious barks *“, u C.
leucurus se jedna také o jejich jiz popsané ,, repetitious barks“ a u C. gunnisoni jde o ,, rapid
barks®. Zngji vsak trochu rozdilné v disledku toho, Ze zvitata je vydavaji, kdyz vbihaji do
svych nor a vyssi frekvence se tak v systému nor ztraceji. Nejspodnéjsi frekvence se pak stava

dominantni slySitelnou frekvenci (Waring 1970).



,» Wee-00“

Tento hlasovy projev je charakteristicky pro C. ludovicianus. Je to dvouslabi¢né volani.
Prvni slabika trva ptiblizné 90-400 ms, druha byva o néco kratsi a trva asi 80-350 ms. Pauza
mezi slabikami je 10-380 ms dlouha. Zakladni frekvence prvni slabiky je 500-1800 Hz a
druhé¢ 400-2200 Hz (Waring 1970). Tato vokalizace je velmi tzce spjata s charakteristickym
pohybem zvifete (viz kapitola 3.2.) a tyto dve ¢innosti jsou od sebe ziidkakdy oddéleny.
Nekteti autofi je tedy popisuji jako neoddélitelny celek a nazyvaji je ,, jump-yip ““ (Smith et al.
1976).

wLaughing barks*

Vokalizace popsana u C. leucurus. Tento hlasovy projev tvofi série opakujicich se
zékladnich jednotek, kterych miize byt v jedné sérii 2-15. Zakladni jednotka je 30-310 ms
dlouhy zvuk a intervaly mezi nimi jsou v rozsahu 20-910 ms. Prvni jedna nebo dv¢ jednotky
jsou asi 0 40% delsi nezli ty nasledujici. Zakladni frekvence nejspodnéjsiho se pohybuje mezi
800-1000 Hz. Dominantni frekvence jsou na druhém, tfetim a ¢tvrtém harmonickém tonu

(Waring 1970).

»Raspy chatter*

Hlasovy projev u C. gunnisoni. Jedna se o kratké série slozené z 2-15 jednotek
opakovanych s nepravidelnymi intervaly. Jedna jednotka muze trvat 30-140 ms a intervaly se
pohybuji v rozmezi od 30 do 130 ms. Je to malo intenzivni zvuk s vy$§im obsahem Sumu, jez
se pohybuje ve frekvencich alespoii do 8000 Hz. Harmonické tony nejsou zietelné a mohou i

chybét (Waring 1970).

wSnarl“

Patii do repertoaru vSech tii druhti. Jedna se o zvuk o délce 110-650 ms bez harmonickych
tond, ktery se na spektrogramu jevi jako Siroky pas Sumu. Frekvencéni rozsah se pohybuje od
100 do 8000 Hz (Waring 1970). U C. ludovicianus tento typ vokalizace odpovida ziejmeé
hlasovému projevu, ktery byl jinymi autory pojmenovan ,, rasp “ (Smith et al. 1977).

., Growl*
Vyskytuje se u vech tii druhd. Tento malo intenzivni zvuk trva v rozmezi 70-780 ms a je
bez harmonickych tond. Frekvenéni rozsah u C. ludovicianus je méné¢ nez 100 a vice nez 8000

Hz, u C. gunnisoni nepiesahuje 3000 Hz a u C. leucurus 4000 Hz (Waring 1970).
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wScream

Tento vokalni projev patii do repertoaru vSech tfi druht. Je to spise tissi zvuk
S harmonickymi tony o délce od 50 do 150 ms. Zakladni frekvence se pohybuje od 300 do
1800 Hz. Dominantni frekvence mohou lezet na prvnim, druhém, tfetim a Ctvrtém

harmonickém tonu (Waring 1970).

o Purr (,raspy purr)

Vokalizace popsana u C. ludovicianus. Je to tichy zvuk trvajici 80-240 ms. Frekvence
nepifesahuje 700 Hz a harmonické tony chybi. Nejvic intenzivni je pod 500 Hz (Waring
1970).

,» Tooth chatter

U C. ludovicianus je to dobfe slysitelny cvakavy zvuk vydavany ne za pomoci hlasového
aparatu, ale pti pohybech dolni ¢elisti, kdy dochazi ke styku okrajii hornich a dolnich fezaki.
Jedno cvaknuti trvd 10 ms 1 méné, je bez harmonickych toni a pohybuje se ve frekvenénim
rozsahu niz§im nez je 100 Hz az vy$§im nez 8000 Hz. Nejvic intenzivni je pod 1500 Hz.
Interval mezi jednotlivymi cvaknutimi se nachazi v rozmezi od 30 do 50 ms (Waring 1970).
Cvakani fezaki byva obc¢as doprovazeno slabou vokalizaci (,,muffled barks* nebo ,,high
pitched whistles) a nékdy dokonce i velmi slabou, kratkou a variabilni vokalizaci podobnou
,,barks “ (Smith et al. 1977).

Témer neslysitelné ,, tooth chatter“ bylo zaznamenano i u C. gunnisoni. (Waring 1970).

Ostatni zvuky

Dalsi zaznamenané zvukové projevy u rodu Cynomys jsou naptiklad ,, coughing noise “,
,,scolding sounds “, ,, squeaking “, ,, chirping sounds“ (Waring 1970) a ,, mating calls *“ (Grady
& Hoogland 1986).

4.2. Funkce hlasovych projevii a chovani s nimi spojené

»Repetitious barks*“
Tento hlasovy projev se da oznacit jako projev znepokojeni zvitat a je reakci na rusivy

element, jakym miize byt tfeba jiny druh zvitete nebo ¢lovek. Piipomind psi Stékéani a to
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ziejme vedlo k pojmenovani této skupiny. Vydavaji je dospéli samci i samice a dokonce i
mlad’ata po par dnech, kdy opustila bezpeci své nory. Prilezitostné psouni $tékaji, aniz by
k tomu méli jakykoliv divod (Waring 1970).

Stékajici psoun leZi na biige, sedi, stoji na viech ¢tyfech a nebo na zadnich. Hlava je
drZena tak, Ze Cenich a oci jsou v jedné horizontalni roviné. Tlama C. ludovicianus je béhem
vokalizace ¢astené oteviena, zbylé dva druhy oteviraji tlamu zcela s kazdym vydanym
zvukem a mezi nimi ji ¢aste¢né zaviraji. Zfetelné jsou kontrakce abdominalniho svalstva pfi
kazdém S$t€knuti u vSech tii druht. C. ludovicianus doprovazi §t€kani kmitanim ocasku. Jedno

St€knuti rovna se jedno kmitnuti. Zbylé dva druhy ocadskem nekmitaji (Waring 1970).

,» Chatter barks*“
Ozyvaji se tak hlavné dospélé samice, které nestoji o pfizent samce v dobé rozmnoZovani.
Vokalizace je vydavana i po vzéjemnych honickach. Mlad’ata tak mohou reagovat na blizkost

dospé€lého samce (Waring 1970).

»Rapid barks*
C. gunnisoni je vydava pti pocitu ohroZeni a znepokojeni. Zvuky byly zaznamenany
naptiklad pfi pfevozu zvifat autem. Jedna mlada samicka chovana v zajeti takto vokalizovala

nekolik minut béhem silného vétru, ktery predchéazel bouti (Waring 1970).

,» Chuckles*
Ozyvaji se tak ob¢ pohlavi a jedinci star§i dvou mésict vSech ti druhti pfi vypusténi na

svobodu po predchozim odchyceni, kdy vbihaji do bezpeci své nory (Waring 1970).

» Contagious vocalizations*

Vsechny tii druhy rodu Cynomys vydavaji volani, kterym iniciator nakazi ostatni zvifata
v kolonii. ,, Wee-oo ““ druhu C. ludovicianus vyvola okamzitou reakci ¢lenti kolonie. U zbylych
dvou druhil je volani zopakovano nékterym ze zvitat az po n¢kolikasekundovém odmlceni.
,, Wee-00 ““ je dvouslabi¢né volani. Prvni slabika je vydana pii postaveni se na zadni nohy
S vyhrbenym hibetem. Druha pfi zpétném dopadani na vSechny ¢tyfi. Cely akt trvd méné nez
jednu sekundu. Sousedici zvitata zatnou volani opakovat diive nez jeho ptivodce vyda druhou
slabiku.

Situace, v nichz jsou tyto zvuky vydavany se dost lisi. Nékdy se jedna o vsuvku béhem

krmeni nebo odpocinku v blizkosti nory. Zvifata se takto ozyvaji po prvnim opusténi nory po
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ranu €1 po ukryti pred nepfitelem nebo béhem vzajemnych honicek. Nékteti jedinci v zajeti
pry timto zpusobem reagovali na lidské kaslani (Waring 1970). Samci se tak ozyvaji i béhem
sport o teritoria (Smith et al. 1977).

,, Laughing barks* jsou vydavany druhem C. leucurus pokud se citi byt v bezpeci.
Vokalizujici zvifata sedi, stoji nebo pomalu béhaji. Ostatni ¢lenové kolonie vzdy po néjakou
dobu pokracuji ve svych aktivitach, poté volani zopakuji. ,, Raspy chatter C. gunnisoni se da

charakterizovat obdobn¢ jako ,, laughing barks *“ (Waring 1970).

wSnarl“

Piedstavuje hrozbu cizim jedinctim svého druhu. Casto nasleduje utok. Zvitata takto
vokalizuji, pokud se citi v bezprostfednim ohrozeni zivota (spary dravce ¢i lidska ruka). U
druhu C. leucurus nebyl takovy hlasovy projev zaznamenan ve volné piirodé. Vzdy byl
vyvolan manipulaci ¢lovéka s jedincem tohoto druhu. Vokalizujici psouni sedi nebo lezi,
zvedaji predni koncetiny do vySe a oteviend tlama upozoriiuje na odhodlani zvifete branit se

kousanim (Waring 1970).

5 Growl“

Samci i samice vSech tfi druhd timto zpisobem reaguji na ne pfili§ vyhrocenou hrozbu,
kterou nepovazuji za bezprostfedni ohrozeni svého Zivota. Po ,, growl “ obvykle néasleduje
,,chatter barks “. Psouni obvykle sedi, jsou pfipraveni kousnout a zvedaji ptedni koncetiny

(Waring 1970).

wScream
Nasleduje po ,, snarl“. Zvuk byl zaznamenan v situacich, kdy zvitata citila bolest,
napiiklad doslapla na zranénou koncetinu (Waring 1970) nebo byla neustale pronasledovana a

napadana agresivnéjSimi sousedy v populaci s extrémni hustotou Zijici v zajeti (Smith et al.

1977). Manipulace ¢lovéka se zvifetem také vede ke ,, scream .

S Purr
Tento hlasovy projev nebyl zaznamenan ve volné ptirod€. Vydavaji jej vétSinou ochocena
zvitata, pokud jsou tfeba drbana a hlazena &lovékem. Casto nasleduje ,, wee-oo “ (Waring

1970).
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., Tooth chatter*

Doprovazi ptredevsim agonistické chovani (Smith et al. 1977). Produkce ,, tooth chatter*
jsou schopna ob¢ pohlavi u C. ludovicianus, nicméné nejcastéji se tak ozyvali v zajeti chovani
samci v dob¢ rozmnozovani. Vokalizace byla adresovana chovatelim a zvifata se vici nim
chovala nepfatelsky. U druhu C. gunnisoni vydaval velmi slaby ,, tooth chatter“ samec
chyceny v pasti (Waring 1970).

4.3. Evolu¢ni vztahy rodu Cynomys urcené na zakladé

hlasovych projevii

Popsané hlasové projevy rodu Cynomys mohou slouzit jako pomucka k identifikaci a
rozliSeni druhi v terénu. VétSina zvukd, ackoliv se lisi na fyzikalni trovni, slouzi u vSech tii
druhti k podobné funkci. Kazdy druh vlastni repertoar zvuka pro vyjadieni hrozby, ostrazitosti
a skupinové soudrznosti. Neékteré zvuky zni naopak stejné, slouzi vSak jinému ucelu.

Z hlediska vokalizace se zda, Ze k sob¢ maji k mnohem blize druhy C. leucurus a C.
gunnisoni, nez oba dva tyto druhy k C. ludovicianus. Varovné signaly C. leucurus a C.
gunnisoni jsou tvofeny sériemi §tékani, tlamy jsou pti tom hodné oteviené a nikdy nebylo
pozorovano doprovodné kmitani ocaskem. Kontaktni signaly predstavuji série zvuki
doprovazené podobnymi postoji u obou druhti. C. ludovicianus vyjadiuje své ohrozeni
nepietrzitym St€kanim, pfi emZ ma jen ¢aste¢ne otevienou tlamu a kmitd ocadskem. Kontaktni
signal je dvouslabi¢né volani doprovazené specifickymi postoji. C. ludovicianus ma, pti
srovnani se zbylymi dvéma druhy, mnohem blize k C. gunnisoni. Jen u téchto dvou druht se
vyskytuje ,, tooth chatter a jsou schopni vydavat nepfetrzité série zvuki.. Podobnost je
napadna hlavné u ,, chatter barks*“ druhu C. ludovicianus a ,, rapid barks “ C. gunnisoni.

Ze zvukovych projevi nelze usuzovat na uzké vztahy rodu Cynomys k rodim
Spermophilus a Marmota. Varovné signaly a projevy hrozby v téchto tiech rodech jsou s
vyjimkou ,, footh chatter “ zcela odlisné. Kontaktni volani se zda byt charakteristické pouze

pro rod Cynomys (Waring 1970).

4.4. Varovné signaly

Pro rod Cynomys neni charakteristické rozliSeni varovnych signald na signaly upozoriujici

na pozemni predatory a signaly upozoriiujici na 1étajici predatory, jako je tomu u rodi
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Spermophilus a Marmota (Waring 1970, Smith 1977). Varovny signal rodu Cynomys pro
pozemni predatory predstavuji série kratkych a opakujicich se ,, barks “ (Waring 1970).
Podrobngjsi studie vokalizace druhu C. gunnisoni ovsem odhalily, ze informace skryta ve
Stékani miize byt mnohem variabilnéjsi, nez by se mohlo na prvni pohled zdat. Pro jejich
varovné signaly je charakteristické, (1) ze obsahuji informace o typu predatora (pes, ¢lovék,
kojot, dravec a dalsi) (Slobodchikoff et al. 1986), (2) dale informace o rozdilech ve velikosti,
tvaru a barvé mezi riznymi jedinci predatora (Slobodchikoff et al. 1991), (3) také informace o
rychlosti a sméru, odkud predator prichazi, (4) a ze existuji dialekty mezi koloniemi

(Slobodchikoff & Coast 1980, Perla & Slobodchikoff 2002).

4.4.1. Typ predatora

Zastupci tohoto rodu jsou schopni rozliSovat nejen pozemni predétory od dravci, ale
V rdmci téch pozemnich rozeznavaji rozdily mezi ¢lovékem, domécim psem nebo kojotem
(Slobodchikoff et al. 1986). Clovék miize byt bezpochyby pokladan za jejich predatora,
jelikoz jiz ptivodni obyvatelé jej povazovali za zpestieni svého jidelni¢ku a bili kolonisté za
zemédéElského Skidce. Predatory, s nimiz se psouni ve volné pfirod€ nesetkavaji a neznaji je,
klasifikuji vSechny jako neznamé, at’ se jedna o ¢tyifnohé ¢i dravce, nicméné pro kazdy
z téchto druhl maji rozdilny signal. Takova fakta zfejmé naznacuji, ze C. gunnisoni a mozna i
dalsi zéastupci tohoto rodu by mohli disponovat rudimentarni formou abstraktniho jazyka

(Slobochikoff et al. 1986).

4.4.2. Velikost, tvar a barva

Informace o velikosti a tvaru je ve varovnych signalech zakédovana prosttednictvim
variability ve spektralnich charakteristikach téchto signald, a to zfejmé ve frekvenci spodniho
harmonického tonu a v kombinaci frekvence dominantniho harmonického tonu a intervalu
mezi harmonickymi tony. Zmény v charakteristikach vyvolaji pouze siluety predatori a tak
specifickych alarmi (Ackers & Slobodchikoff 1999). Informace o zbarveni je dal§im
komponentem zabudovanym do varovnych signald tohoto rodu. Tato zvifata maji
dichromatické barevné vidéni (Jacobs & Pulliam 1973). Béhem experimentl zvitata Spatné
rozeznavala lidi v bilém plasti, ktery je matl nejen co se barvy, ale 1 tvaru tyce. Dobie patrné
rozdily ve tvaru a barvé vSak byla schopné zahrnout do své vokalizace (Slobodchikoft et al.

1991).
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4.4.3. Dialekty a souvislost jejich existence se zménami habitatu

Existence dialektii byla potvrzena u druhu C. gunnisoni (Slobodchikoff & Coast 1980,
Perla & Slobodchikoff 2002). V alarmech C. gunnisoni zuniensis spolu uzce koreluji pocet
slabik, délka slabik a délka intervalu mezi nimi. Pocet slabik silné koreluje s celkovou délkou
vokalizace a tyto dvé charakteristiky jsou zavislé na struktufe a slozitosti habitatu. Slozit¢jsi
habitat vyzaduje vétsi pocet slabik a del$i vokalizaci. Na délku slabik a délku intervalu mezi
nimi nema vsak prostfedi, v némz zvifata ziji, velky vliv. To by napovidalo tomu, ze v evoluci
dialektd u C. gunnisoni je zména v délce slabik a intervald zpusobena driftem v dusledku
izolace, zatimco délka vokalizace a pocet slabik je siln¢ ovlivnén selekénim tlakem, jez
vyvolava struktura habitatu (Slobodchikoff & Coast 1980). Ve slozitém terénu se zvirata hiife
orientuji a lokalizovat predatora i své ptibuzné je o néco t&éz8i. Varujici zvitata proto
vokalizuji déle, aby se ujistila, Ze jejich pfibuzni se o pfitomnosti predatora urcit€ dozvi

(Slobodchikoff & Coast 1980).

Freapuamay [KHzh

Obr. 6. Spektrogram tii varovnych signala C. gunnisoni (Perla & Slobodchikoff 2002). Oznac¢ena
mista predstavuji proménné dilezité pro analyzu vokalizace pii studiu dialektti. MF = maximalni
frekvence, FF = zakladni frekvence, DF = dominantni frekvence, IL = délka intervalu, SL = délka

signalu, SB = pocet signall (pievzato z Perla & Slobodchikoff 2002).

Alarmy v kolonii se méni i v prub&hu roku. Tyto rozdily jsou vsak stale mensi nez rozdily
mezi koloniemi. Za¢atkem léta vydavaji zvifata signaly nesouci se na kratkou vzdalenost.
Koncem Iéta je tomu naopak. Vysvétlenim miize byt otazka ceny a zisku varovnych signala.

Zacatkem léta je vegetace kratkéd a neposkytuje zvitatiim dostatecny ukryt pred predatory.
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Jejich mlad’ata se touto dobou pohybuji jeste v teritoriich svych rodici. Vydavaji proto kratké
varovné signaly, jez mlad’ata urcité€ uslysi a nepratelim zase neposkytnou moc moznosti je

lokalizovat. Koncem léta, kdy vegetace rapidné vzroste a mlad’ata se vzdali od svych

vvvvvv

delsi vzdalenosti (Perla & Slobodchikoff 2002).

4.5. ,,Mating calls* u C. ludovicianus a pro¢ jej samci tohoto druhu

vydavaji

Samci druhu C. ludovicianus vydavaji unikatni série $t€kani, ktera se nazyvaji ,, mating
calls . V pracech Waring (1970) a Smith et al.(1977) nebyl tento druh vokalizace popsan.
Piedchazeji pateni (,, pre-copulatory calls *), a nebo nasleduji hned po ném (,, post-copulatory
calls **). Pareni vSak velmi casto doprovazeji oba dva typy hlasovych projevi. Samice se tak
nikdy neozyvaji.

K emu ,, mating call “ slouzi neni dostate¢n¢ znamo. Polovina pozorovanych pafeni se
obejde bez n¢ho. Volani mize byt urceno bud’ samici v fiji nebo kompetujicim samciim ¢i
samicim, které jesté do fije nepfisly. Samci se tak mozna snazi snizit agresivitu samic vaci
nim, avSak v tom pifipad¢ se jevi vydavani postkopulacnich signall jako zbytecné.
Postkopulac¢ni signadly mozné ptredstavuji varovani pro konkurenéni samce. Jenze zjisténa data
ukazuji, Ze tyto signaly pravdépodobnost pafeni samic s dal§imi samci nesnizuji. Navic vétsi
tendence k vokalizaci vykazuji samci z kotérii, kde Zije jen jeden samec, nez-li z téch, kde je
jich vice. Pokud by vokalizace byla smérovana samicim, které jesté nepfisSly do fije,
existovala by ur¢ita korelace mezi frekvenci volani a dobou, kdy k vokalizaci dochazi. Nic
takového vSak nebylo prokazano. Velmi zajimavé je odhaleni pozitivni korelace mezi
,,mating calls ““ a uspesn¢ odchovanymi potomky. Samice, jez se spafily se samci
vydavajicimi ,, mating calls “ vykazovaly mnohem nizsi tendence odstavovat mlad’ata (Grady

& Hoogland 1986).
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5. ROD MARMOTA (SVISTI)

Rod Marmota (svisti) zahrnuje 14 druhi vyskytujicich se na severni polokouli. Obyvaji
oteviené biotopy jako jsou stepi, alpinské louky, pastviny a okraje lest. Buduji zde riizné
rozsahlé systémy nor s né¢kolika vchody. Jsou to denni a pfevazné pozemni hlodavci. Nékteré
druhy vSak prilezitostné Splhaji ve vétvich stromt a kefd. Soucasti jejich zivota je hibernace,
ktera mtze trvat az devét mésici. Chovani a socialni organizace se u jednotlivych druht lisi.
Ovlivnéno je to pfevazné typem prostiedi, v némz svisti ziji. Nékteré druhy jsou obyvateli
niz8ich poloh a ziji tu na okrajich lesti (M. monax), jiné miizeme bez problémt zatadit do
skupiny savcu zijicich v nejvyssich polohach (M. himalayana zije od 4000 do 5500 m.n.m.).
Vseobecné se da fici, ze ¢im severngji a v ¢im vétsich nadmotskych vyskach svisti ziji, tim je
krat$i obdobi jejich aktivity a mlad’ata zistavaji déle se svymi rodici, ktefi o n€ pecuji.
Zvétsuje se také velikost socidlnich skupin. Rod Marmota tedy zahrnuje druhy jak solitérni
flaviventris). K rozmnozovani dochézi jednou v roce a to kratce po probuzeni ze zimniho

spanku.

Obsahem praci s tematikou vokalizace u rodu Marmota je popis a charakteristika
hlasovych projevi (Waring 1966, Taulman 1977, Blumstein 1999a, Lloyd 1972) a ptedevsim
struktura, obsah, evoluce a funkce varovnych signali (Blumstein 1995a, 1995b, Blumstein &
Daniel 2004, Hauber & Sherman 1998, Blumstein & Munos 2005, Blumstein & Armitage
1997, 1998). Studovana byla i geograficka variabilita a mezidruhové signaly (Nikolskii 1974,
Shriner 1998, 1999).

Urc¢it, kolik hlasovych projevll bylo doposud popséano je nelehky tikol. Autofi se Casto
rozchézeji v terminologii a hlasovy repertoar tohoto rodu je bohaty a lisi se druh od druhu.

S jistotou se da ale fici, ze je nam dosud znamo pies 10 typt vokalizace (,,flat call “,
,,ascending call“, ,,descending call“, ,, accelerating call“, ,,chuck*, ,, two-part whistle “,

L kee-aw*, ,, growl”, ,, whining*, ,, scream*, ,, tooth chatter").

5.1. Hlasovy repertoar rodu Marmota — popis a charakteristika

,» Whistle“
Je to nejcasté;si hlasovy projev svist'li a je pro néj charakteristicka nesmirnd variabilita, at’

jiz v ramci jednoho druhu, ¢i riznych druh. Waring (1966) popisuje u M. flaviventris jakysi
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zékladni motiv ,, whistle “, ktery mize byt dale modifikovan. Tento motiv piedstavuje kratky a
hlasity vykiik o délce 0,564 + 0,073 s. Tvoii jej nejméné tfi harmonické tony. Prvni z nich
zacind na 3200 Hz, vrchol mé ve 4000 Hz a poté rychle klesa. Soucasti signalu mohou byt i
harmonické tony v ultrazvukovém spektru. Vykiik je nejintenzivnéjsi mezi 3000 az 5000 Hz a
hodnota této hlasitosti je 101,3 dB.

Od tohoto zékladniho motivu ,, whistle “ je odvozeno Sest hlasovych projevii. Jednou
wLong-interval whistle“ (1) se sklada z nékolika signalt, které jsou opakovany tiikrat i
vicekrat za sekundu. Délka intervalu mezi nimi je 10 s. Pokud pocit ohrozeni upada, intervaly
se prodluzuji. KdyzZ se pocit ohrozeni zvysuje, intervaly se zkracuji az postupné prechazeji v
wShort-interval whistle (2), jehoz interval ma délku kratsi nez 3 s. ,,Quiet whistle* (3)
predstavuji slabé, vysoké, opakujici se signaly doprovézené nejasnymi zvuky. Interval
nepiesahuje svou délkou 10 s a neni kratsi nez 1 s. ,,Accelerado whistle* (4) zaCina hlasitym a
jasnym zékladnim motivem. Intervaly mezi nékolika prvnimi signaly jsou delSi nez 3 s,
postupné se zkracuji a stejné tak kvalita signalti se méni z jasného zakladniho ,, whistle “ ke
kratkym cvakanim vydévanych béhem jednoho vydechnuti. Po vydechnuti ¢asto nasleduje
., tooth chtter “ nebo ,, short-interval whistle . ,, Barking whistle (5) vydavany v béhu
obsahuje Sum a signaly svou délkou piesahuji zakladni motiv ,, whistle “. Intervaly mezi
signaly jsou razn¢ dlouhé. ,, Mono-emphatic whistle* (6) je tvofen jednim velmi hlasitym
signalem (Waring 1966).

Taulman (1977) u M. caligata nepojmenovava zadny z hlasovych projevt pfimo jako
., Whistle “, ale jeho popisy zvlast’ definovanych ,,long call“, , descending call“, ,, ascending
call“, ,,accelerating chirp“ a ,,low frekvency call*“ v mnohém piipominaji nejriznéjsi

modifikace zakladniho ,, whistle “ Waringova (1966).

»Flat call* neboli ,,long call*

Je to Cisty ton o délce kolem 0,74 s s konstantni frekvenci kolem 3200 Hz obsahujici
harmonické tony. Za minutu zvifata vydavaji pfiblizné 4,4 signali (Taulman 1977). ,, Flat
call“ byl dale popsan u M. olympus a M. vancouverensis (Blumstein 1999a).
wAscending call®, ,,chirp“,“ accelerating chirps“ neboli ,,trill*

Jsou to navzajem hodné si podobné opakujici se signaly, které se 1i$i predev§im svou
délkou a délkou svych intervald. Zakladni spole¢na vlastnost je rozdil v pocatecni a konecné

frekvenci. Pocatecni frekvence je vzdy nizsi nez ta konecna. ,, Ascending call* M. caligata
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zaCind na 2000 Hz a konc¢i na 3200 Hz (Taulman 1977). Tyto signaly jsou stejn¢ tak jako ,, flat
call“ bézné i pro ostatni druhy rodu Marmota, popsany byly i u M. olympus a M.

vancouverensis (Blumstein 1999a).

wDescending call“
Jsou to opakujici se signaly popsané u druhtt M. caligata, M. olympus a M. vancouverensis
(Taulman 1977, Blumstein 1999a). Frekvence se v prib¢hu signalu méni, ale na rozdil od

,,ascending call“ je vysS§i na zacatku nez na konci.
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Obr. 7. Spektrogramy hlasovych projevi Marmota caligata. A. long call, B. descending call, C.
ascending call, D. accelerating chirps (pfevzato z Taulman 1977).
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Obr. 8. Spektrogramy repertoart varovnych signald M. olympus, M. caligata a M. vancouverensis

(ptevzato z Blumstein 1999a).

wLow frekvency call“ neboli ,,chuck*
Tento hlasovy projev byl popsan u nékolika druhti rodu Marmota (napt. M. caligata, M.
olympus). Jedna se o slabé signaly o nizké ménici se frekvenci, ktera se na zacatku rychle

zvySuje a poté postupné klesd (Taulman 1977, Blumstein 1999a).
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Obr. 9. Low frekvency call druhu Marmota caligata (pfevzato z Taulman 1977).
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» Two-part whistle*
Je to hlasovy projev charakteristicky pro solitérné zijici M. monax. Jedna se o vokalni
komplex sestavajici ze sedmi zékladnich elementl. NejvyraznéjSim elementem je pocatecni

vykiik. Po ném nasleduje n€kolik méné¢ hlasitych trylkt (Lloyd 1972).
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Obr. 10. Two-part whistle u Marmota monax. (pfevzato z Lloyd 1972).

»Kee-aw*
Jedna se o hlasity projev o nizké frekvenci. Byl popsan u M. vancouverensis a ¢asto je

zakomponovan do jiného typu vokalizace, napf. nasleduje po delSich ,, whistle “ (Blumstein
1999a).

., Growl
U M. caligata je to vokalizace o rtizné hlasitosti. Existuji dva dobie odliSitelné typy. Na

spektrogramu se jevi jako $irSi pas Sumu bez harmonickych struktur (Taulman 1977).

M
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Obr. 11. Growl u Marmota caligata (pievzato z Taulman 1977).
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» Whining
Tento typ vokalizace popsal Taulman (1977) u M. caligata. Na spektrogramu je
rozeznatelny jako nékolik celkem ¢istych signalt pfipominajici ,, whistle “ nebo ,, long call “ 0

velmi nizké frekvenci (300-900 Hz).
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Obr. 12. Whining u Marmota caligata (ptevzato z Taulman 1977).

wScream“
Zminuje se o ném Waring (1966) v praci o vokalizaci druhu M. flaviventris. Tento zvuk
pfipomind prodlouzené ,, whistle . Je variabilni ve své délce trvani a postrada harmonickeé

struktury. Frekvence se pohybuje mezi 1500-2500 Hz.

,, Tooth-chatter*
Je to nevokalni projev vznikajici pohybem celisti a stykem fezakt. Sklada se z nékolika
rychle po sob¢ jdoucich cvakani. M4 velky frekvenc¢ni rozsah, zahrnuje frekvence do 8000 Hz

a délka trvani jednoho cvaknuti je méné nez 0,01 s (Waring 1966, Taulman 1977).

5.2. Funkce hlasovych projevii a chovani s nimi spojené

» Whistle“

Predstavuje predevsim varovny signal. ,,Long interval whistle* je vydavan, pokud situace
vyZaduje ostrazitost, avSak stale neni pravym alarmem. Vydavaji ho svisti star$i jednoho
meésice a nejcastéji pii tom leZi na biiSe, sedi nebo stoji. ,,Short interval whistle“ je Casto
vydéavan pii setkdni s predatorem (napft. psem nebo kojotem). Ozyvaji se tak kojena a rocni
mlad’ata i dospéli obou pohlavi. VSichni vydavaji i ,,quiet whiste* pti ptiblizeni ¢lovéka

k jejich nofe nebo pfti znepokojeni. Zvifata béhem vokalizace sedi stejné tak jako béhem
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vydavani ,,accelerado whistle“, coz je vokalizace doprovazejici agonistické interakce.
» Barking whistle* vydavaji jedinci star$i jeden mésic béhem utéku do bezpec¢i nebo do mist,
kde si mohou rusivy element bezpecné prohlédnout. Podobné ,,mono-emphatic whistle“ je

vydavan pied navratem zvifete do bezpeci své nory nebo pied utékem (Waring 1966).

»Flat call“ neboli ,,long call“

Predstavuje varovny signal. Svisti béhem vokalizace nejcastéji nehybné sedi na zadnich a
jedinym postiehnutelnym pohybem je Siroké otevirani tlamy a kontrakce abdominélniho
svalstva (Taulman 1977). Ostatni zvifata se vétSinou snazi ukryt ve svych norach (Blumstein
1999a).
wAscending call®, ,,chirp*,“ accelerating chirps“ neboli ,,trill“ ptedstavuji formy varovnych

signald, stejné tak jako ,,descending call“.

» IT'wo-part whistle
Funkce této vokalizace neni dosud dostatecné objasnéna a mozna bude jina nez varovani ¢i
obhajovani teritoria, jako je tomu u jinych typl ,, whistle “. Béhem trylkovani jsou na zvifatech

pozorovatelné lehké vibrace téla (Lloyd 1972).

»Kee-aw*
Tento signal je reakci na ne pfili§ zdvazné ohroZeni a doprovazi znepokojeni. Casto
nasleduje po jiném varovném signalu. Zvifata po zaznamenani této vokalizace utikaji do

bezpeci nebo ji ignoruji (Blumstein 1999a).
,» Growl“
Je to hlasovy projev doprovazejici socidlni interakce, hry a honicky mnoha druht rodu
Marmota.
» Whining“
Jeden jedinec druhu M. caligata se takto odpovidal ze své nory jinému zviteti, které

vydavalo ,, growl“ (Taulman 1977).

wScream“
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Tyto zvuky jsou soucasti socialnich interakcich a vydavaji je submisivni zvifata, ktera jsou

pronasledovana dominantnimi jedinci (Waring 1966).
., Tooth-chatter“
Tento projev byl zaznamenan pouze u zvitat ze zajeti. Je vysledkem zna¢ného znepokojeni

¢i agresivity vici lidem (Waring 1966, Taulman 1977).

Tab. 1. Souhrn hlasovych projeva druhu Marmota flaviventris (pievzato z Waringa 1966).

Name of sound Characteristics Common function

Primary whistle motif (PWM) | Formant at 4000 cycles/sec Motif of all whistle series

Long-interval whistles PWM series with intersound | Alert

interval of 3 sec or more

Short-interval whistles PWM series with intersound | Alarm

interval less than 3 sec

Quiet whistles Low intensity PWM series Alert or alarm

with gular noise

Accelerando whistles PWM series with progressive | Threat or alert
decrease in inter-sound

interval

Barking whistles Variable interval PWM series | Threat or alert

given while running

Mono-emphatic whistle Single loud PWM Descending into burrow
Screams Undulating squeals Fear or pleasure
Tooth chatter Clicking incisors Threat

5.3. Varovné signaly

5.3.1. Informace o riskantnosti situace ve varovnych signalech

Rod Marmota vydava pfi setkani s nejriiznéjsimi predatory mnoho typt alarmu. Tyto
jejich specifity je pocet jednotlivych signalt v celé sérii vokalizace a jeji rychlost. Mezi
témito parametry a typem predatora jsou postichnutelné vztahy. Jeden jediny signal je u M.
marmota nejcasteji vydavan pii setkani s 1étajicim predatorem, n€kolik za sebou jich je

vydavano pfi setkani s pozemnim predatorem. Neplati to vSak stoprocentné a mezi obéma
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typy vokalizace existuje spousta prechodnych typt. Pfitomnost ¢lovéka miize vyvolat Sirokou
Skalu hlasovych projevl a pocet signalii je piimo imérny vzdalenosti vokalizujiciho zvifete a
Cloveka (Blumstein & Arnold 1995). Zvirata tedy zifejmé nehodnoti situace podle typu
predatora, ale podle toho, jak moc jsou riskantni (Blumstein & Arnold 1995, Blumstein
1995a, Blumstein & Armitage 1997). Jeden signal byva vysledkem nebezpeéné situace, kdy
se predator nachazi velmi blizko, naopak nékolikanasobné signaly jsou produkovany pfi

setkdni s pomaleji se pohybujicim a vzdalenym predatorem (Blumstein 1995a).
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Obr. 13. Vztah mezi poétem signall v jedné sérii vokalizace a vzdalenosti ¢lovéka od jedince druhu

Marmota marmota (pfevzato z Blumstein & Arnold 1995a).

5.3.2. Variabilita v signalech umoziujici identifikaci jedincu

Varovné signaly mohou poskytovat informace nejen o situaci, v niZ se volajici zvirata
nachazeji, ale také v nich miiZze byt zabudovana informace o jejich v€ku, pohlavi nebo tieba
velikosti. Rychlost vokalizace u M. flaviventris vyjadiuje riziko situace, délka trvani a
frekvence jsou naopak nastrojem k zakodovani informace o identit€ vokalizujiciho zvifete
(Blumstein & Armitage 1997). Zvitata jsou podle téchto parametrii naptiklad schopna
rozeznat, jestli signal pochézi od dospé€lého jedince nebo mladéte, pfi¢emz jsou mnohem
citlivgjs$i na alarmy mlad’at nez na alarmy dospélych (Blumstein & Daniel 2004), coz je velmi
piekvapivy vysledek. U nékterych druht (S. beecheyi a M. bobac) je tomu naopak (Hanson &
Coss 2001, Nesterova 1996).

5.3.3. Neochota vydavat varovné signaly
Vydavani alarmtli neni pro zvifata takova samoziejmost, jak by se mohlo zdat. Bylo
pozorovano mnoho jedinct M. flaviventris, ktefi o¢ividné spatfili a zaregistrovali predatora,

ale alarm nevydali (Blumstein & Armitage 1998). Tento fakt zna¢né komplikuje spravnou
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interpretaci o funkci a ucelu téchto varovani. Moznym vysvétlenim takového chovani je
kompetice mezi zvifaty (Blumstein & Armitage 1998). Zalezet mtze také na typu predatora
(Owings et al. 1986) nebo na tom, jestli se zvife samo nachazi v bezpeci ¢i ne (Blumstein &
Armitage 1997). Také matky se zranitelnymi mlad’aty vokalizuji mnohem casté&ji, protoze tak
ziskaji mnohem vice ve srovnani s jedinci, ktefi nemaji zadné potomky ve své blizkosti
(Blumstein & Armitage 1997).

fyziologické zmény, konkrétné hladina glukokortikoidu v téle zvitete, jsou zodpovédné za
tuto variabilitu. U zvifat vydavajicich varovna volani byla hladina glukokortikoida v téle
vy$$i nez u zvitat nevarujicich. Hladina hormont v téle mtze byt zodpovédna také za
vnitrodruhovou variabilitu ve varovnych signalech a jeji rozliSovani ostatnimi zvitaty, protoze
vy$s§i mnozstvi glukokortikoidil v téle pravdépodobné snizuje kriticky prah pro alarmovani a
takova zvifata potom zbytecné varuji i pii pomérné malo nebezpecnych situacich. Vyhodou
pro ostatni je, umét takové jedince a jejich volani odlisit od téch spolehlivéjsich (Blumstein et

al. 2005).
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Obr. 14. Grafické znazornéni hladiny glukokortikoidi u jedinct druhu M. flaviventris, ktefi varovné

signaly nevydavali a u jedincu, ktefi je vydavali (pfevzato z Blumstein et al. 2005).

5.3.4. Geograficka variabilita

Dlouhodobé izolace populaci zplisobena geografickymi bariérami mize vést k vzniku
poddruhti a poté 1 druhii. Zmény v disledku izolace se projevuji 1 ve vokalizaci. Varovné
signaly populace M.caudata z pohoii vychodniho Pamiru jsou podstatné kratsi nez signaly

populace z pohoii Tan-Sanu (Nikolskii & Orlenev 1980).
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Jak muze geograficka variabilita ovliviiovat strukturu vokalizace dokazuje 1 prace
Nikolskiiho (1974), ktery prokézal souvislost mezi typem varovného signalu a vertikalnim

¢lenénim terénu u M. bobac, M. baibacina a M. sibirica.
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6. ROD SPERMOPHILUS (SYSLI)

Ze vsech zde zminovanych tii rodt je rod Spermophilus (sysel) druhové nejpocetné;si.
Zahrnuje 41 druht zijicich na severni polokouli. Mezi biotopy obyvané timto rodem patii
stepi, tundry, skalnaté oblasti, mirné zalesnéné plochy, opusténé farmy a pousté horského
charakteru. Vyhybaji se hustym lesim. VétSina druhti si buduje nory, v nichz hleda ukryt.
Mohou byt rizn¢ slozité podle toho, ktery druh je vyhrabal. Stejn¢ jako u rodu Marmota
muzeme 1 v tomto rodu najit druhy, které dobie $plhaji, at’ jiz po skalach ¢i ve vétvich stromu
a ket (S. beecheyi). VSechny druhy jsou aktivni ve dne. Druhy obyvajici jizné&jsi ¢asti arealu
zustavaji aktivni po cely rok, prestoze obdobi nedostatku potravy piezivaji ve svych norach.
Severnéji zijici druhy pfeckavaji zimy pomoci hibernace. Zastupci tohoto rodu ziji ¢asto
V koloniich. Malé socialni jednotky jsou charakteristické naptiklad pro druhy S. variegatus a
S. columbianus. Jsou slozeny z jednoho dominantniho samce a né¢kolika piibuznych samic. U

nékterych druht sdili jednu noru vice samic (S. beecheyi, S. beldingi). Mlad’ata se rodi jednou

do roka a k pareni dochazi kratce po ukoncéeni hibernace.

Prace, které se zabyvaji studiem vokalizace rodu Spermophilus se zamétuji piedev§im na
nasledujici: (1) popisuji a charakterizuji repertoary jednotlivych druhu (S. armatus Balph &
Balph 1966, S. tridecemlineatus Matocha 1977, S. beldingi Leger et al. 1984, S. undulatus
Melchior 1971), (2) srovnavaji razné druhy mezi sebou (Fagerstone 1987), (3) zabyvaji se
Sirokou problematikou varovnych signald. K feSenym otazkam patii evoluce a funkce (Davis
1984, Sherman 1985), struktura a aspekty, které ovlivituji prenos prostfedim (Brown &
Schwagmeyer 1984), variabilita v signalech i odpovédich na né zavisla na pohlavi, véku a
typu predatora (Hare 1998, Volodin 2005, McCowan & Hooper 2001, Loughry &
McDonough 1989), variabilita mezi populacemi a mezidruhové varovné signaly
sympatrickych druht (Shriner 1998). Stfedem zajmu je také rozvoj antipredacniho chovani
mlad’at a u€eni se patficnym odpoveédim na varovani jinych zvitat (Mateo 1996a, 1996b,
Mateo & Holmes 1997, 1999a, 1999b). Varovné signaly jsou téZ vybornym prostfedkem ke

studiu schopnosti uc¢eni se novym asociacim (Shriner 1999).

6.1. Hlasovy repertoar rodu Spermophilus — popis a
charakteristika

Kompletnimu popisu typti vokalizace se vénuje jen n¢kolik praci. Matocha (1977) popisuje
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hlasovy repertoar S. tridecemlineatus. Balph & Balph (1966) se zaméfuji na S. armatus.
Neékteti autofi se nevénuji pouze jednomu druhu, nybrz hned nékolika najednou a snazi se o
jejich srovnani. Poznatky jimi ziskané vyraznou mérou pfispivaji k objasnéni vztahii mezi
jednotlivymi druhy (Koeppl et al. 1978, Fagerstone 1987). VéEtsina praci se zabyva popisy
typa varovnych signalu a jejich srovnanim (Melchior 1971). Celkem bylo popséno kolem
tiinacti hlasovych projevi (chirp, churr, whistle, trill, chatter, chat, whisper, long purr, purr,
squeal, squawk, growl, chitter, tooth-chatter), které se mohou vyrazné ménit v ramci druhti i
situaci, za nichz jsou vydavany. Prvnich sedm muze fungovat jako varovna volani, ostatni
zvitata vydavaji hlavné pii vzdjemnych interakcich, jsou napt. projevem hrozby ¢i

submisivniho chovéni.

Chirp*
»
Muze se skladat z jednoho i vice signalt, které se na spektrogramu jevi jako silnéjsi

horizontaln¢ jdouci ¢ary. Po¢atecni frekvence je Casto vyssi nez konecna, jeji pokles je bud’
postupny po celé délce signalu, nebo klesé rychleji na konci, ¢i v prvni poloving signalu.

Je to velmi variabilni typ vokalizace a zna¢né se mezi druhy liSi. Nejvyznamnéj$imi znaky,
jez urcuji mezidruhovou variabilitu téchto signdli jsou doba trvani signalu, pocet signalti a
pocatecni frekvence (Fagerstone 1987).

Tato vokalizace se 1i8i nejen mezi druhy, ale i1 v rdmci druhu jednoho. Napiiklad soucasti
velmi §irokého hlasového repertoaru S. columbianus jsou tii az Ctyfi typy (,, basic chirp
dissonant chirp“, ,,soft chirp“, ,, attenuated soft chirp ). ,, Soft chirp “ se vyznacuje
pritomnosti harmonickych tonii (Fagerstone 1987).

Rozdily nachdzime i mezi pohlavimi (Balph & Balph 1966). Signal samce S. armatus ma
pramérnou délku trvani 0,08 s a frekvenci 4500 Hz. V jedné sérii vyda 2-5 signalil a intervaly
mezi nimi maji pfiblizn¢ stejnou délku jako samotné signdly. U samic se délka trvani jednoho
signalu pohybuje kolem 0,06 s a frekvence je 5200 Hz. Jsou tedy vyrazn¢ kratsi a ve vyssi

toning.

Churr*
»
Na spektrogramu se podoba ,, chirp “. Je to série nékolika signali, jejichz tvar zlstava

Vv ramci jedné vokalizace stejny, avSak mezi druhy se 1i8i a muze plynule ptechéazet od
rovnych horizontalnich ¢ar po obracené pismeno U. Do vokalizace je ¢asto inkorporovan
jakysi Gvodni signal, ktery se svym tvarem napadné odliSuje od nasledujicich signalt (Koeppl

et al. 1978). S. armatus vydava piiblizné 20 signald o délce 0,4-3,0 s za sekundu. Frekvence
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V nejvyssim bodé je 6100 Hz (Balph & Balph 1966).
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Obr. 15. Spektrogramy hlasovych projevi Spermophilus armatus. Chirp (vlevo) a churr (vpravo).
(ptevzato z Balph & Balph 1966).

» Whistle*

., Whistle *“ ptipomind ,, chirp “, rozdil je vSak v tom, ze ,, whistle “ tvofi ve vétSin€ pripadi

jen jeden signal o jiné frekvenci a délce trvani. Je to Cista harmonicka struktura s minimalnim

mnoZstvim Sumu nebo zcela bez Sumu a na spektrogramu se jevi jako dlouhé horizontalni

¢ara s viceméné konstantni frekvenci. Zakladni frekvence u S. beecheyi lezi obvykle nékde

mezi 3,5 a 4,0 kHz. Harmonické tony dosahuji az k 20 kHz (Owings & Virginia 1978).
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Obr. 16. Spektrogramy hlasovych projevi
Spermophilus richardsonii. a. chirp, b. whistle
vyvolany psem, c. whistle vyvolany jezevcem.

(pfevzato z Davis 1984).



Obr. 17. Spektrogram whistle Spermophilus columbianus (pfevzato z Koeppl et al. 1978).

Trill“
»
Toto volani se sklada z vétsiho poctu opakujicich se signalti (Matocha jich v priméru

uvadi 16,18 pro S. tridecemlineatus a Robinson 15,5 pro S. beldingii). Prvni signal byva delsi
nez druhy signal. Nasledujici signaly se jiz od druhého nelisi. Interval mezi prvnim a druhym
signalem je krat$i neZ jsou nasledujici. Jiz zminéna prvni slabika byva velmi variabilni co se
tvaru tyCe. Mize mit ostry vrchol, byt $ir§i bez vyrazného ostrého vrcholu nebo mit vrcholy
dva. Zda se, ze tyto rozdily jsou v korelaci s celkovym poctem slabik tohoto hlasového
projevu (Robinson 1980). Tvar nasledujicich signal je jiz stejny jako tvar signalu druhého.
Mohou to byt horizontalni ¢ary nebo mohou mit viceméné tvar obraceného pismene U.
Robinson (1981) uvadi, ze ,, trill “ odpovida ,, churr“, ktery byl popsan Turnerem (1973).
Vzhledem k existenci uvodni slabiky a podobnému tvaru téch nasledujicich se ziejmé

skute¢né jednd o jeden a ten samy vokalni projev.

-.,\\\\_\\\\\«\\\\\\\\.,...

‘
q

Obr. 18. Trill druhu Spermophilus beldingi (ptevzato z Robinson 1981).

,» Chatter*
Zminuje se o ném Melchior (1971) u S. undulatus. Mohou se skladat ze tii, dvou nebo ctyt

signald, které se na spektrogramu jevi jako ne piili§ Cisté tony. Patii i do repertoaru S.

beecheyi. Sklada se z nékolika signalt, kterych mtze byt rizny pocet. Maji rychle klesajici a
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nasledné stoupajici frekvenci (Owings & Virginia 1978).

»Chat*
Owings & Virginia (1978) jej popisuji jako celkem variabilni projev. Jeho tvar se na

spektrogramu miize jevit jako Cisté harmonické struktury, mize obsahovat i trochu Sumu nebo
muze mit extrémni mnozstvi Sumu s jen nepatnym naznakem harmonickych toni. Je velmi
¢asto pouhym komponentem jinych typl volani (,, chatter ‘) nebo je vydavan opakované

Vv dlouhych sériich trvajicich desitky minut (Owings & Virginia 1978).

» Whisper call“ (ultrazvukové signal)
S. richardsonii produkuje signaly o vysoké frekvenci kolem 50 kHz. Délka trvani prvni

slabiky je 225 + 8 ms a dominantni frekvence je 48,0 + 2,3 kHz (Wilson & Hare 2004).
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Whisper Tone Audible

Obr. 19. Ultrazvukovy whisper call u Spermophilus richardsonii. a. spektrogram, b. doba, béhem niz
byla zvitata ostrazitd ptedvydanim whisper call (¢erné sloupce) a béhem whisper call (bilé sloupce) a
srovnani s jinymi impulzy, jez vyvolavaji ostrazitost (background, tone, audible) (pfevzato z Wilson &

Hare 2004).

""Long purr"
O ,,long purr* a ,,purr* se zminuje Matocha (1977) u S. tridecemlineatus. ,, Long purr*

ptedstavuje jakysi ptechod mezi ,, trill “ a ,, purr*. Sklada se ze série kratkych signali (22,06
ms) podobnych signalim ,, till“, ale u ,, long purr* jsou tyto signaly slabsi. Interval mezi
nimi je 29,49 + 1,55 ms. Cela vokalizace je kratka, trva asi 0,63 s. Frekvence se pohybuje
kolem 4700 Hz. Energie je nejvySsi hned na zacatku, po kratkou dobu zlstava konstantni a

pied ukoncenim vokalizace rychle klesa.
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Purre
»
Je to kratké a ne pfiliS hlasité volani. Tvoii jej série signali, jejichz opakovani je rychle;jsi

nez u,,trill* a ,, long purr“. Distribuce energie je podobna jako u predeslého ,, long purr*.

"Squeal™
O téchto vokalnich projevech se mnoho nepise a pftiliS toho neprozradi ani spektrogramy,

kterych neni v dostupné literatute priliS. Uvadi se, Ze jsou to zvuky velmi variabilni ve
struktufe, frekvenci a délce. Mohou je tvofit harmonické tony s undulujicimi frekvencemi
nebo mohou mit ostré vrcholy, které vznikaji v disledku rychlého nértistu a nasledné poklesu
frekvence. Primérna délka trvani "squeal™ u S. tridecemlineatus je 0,29 + 0,02 s primérna
frekvence je 5414 + 140 Hz (Matocha 1977).
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Obr. 20. Spektrogramy hlasovych projevi Spermophilus armatus. Squel (vlevo) a squawk (vpravo)
(ptevzato z Balph & Balph 1966).

"Squawk"*
O tomto typu vokalizace se zminuji jen Balph & Balph (1966) u S. armatus. Piedstavuje

jej neékolik chraptivych zvukii o délce asi 0,01-2,0 s a se zdkladni frekvenci kolem 4500 Hz.

"Growl"
Na spektrogramu se jevi jako Siroky pas Sumu bez urcitého tvaru. Nékdy mohou byt pasy

dva i vice. Frekven¢ni rozsah se méni. V literatuie se objevuji hodnoty od 0-4500 Hz. Délka
trvani se pohybuje v desetinach sekund. Matocha (1977) uvadi pro S. tridecemlineatus

pramérnou délku trvani 0,49 + 0,17 s a priimérnou frekvenci 4557 + 86 Hz.
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Obr. 21. Spektrogramy growl u Spermophilus armatus (vlevo) a Spermophilus columbianus (vpravo)

(ptevzato z Koeppl et al. 1978).

Chitter*
»
V literatufe se toho o ,, chitter “ mnoho nepiSe. Tento hlasovy projev byl zaznamendn u S.

columbianus (Koeppl et al. 1978). Tvofi jej série signalt s vyrazné klesajici frekvenci.

Obr. 22. Spektrogram chitter Spermophilus columbianus (pievzato z Koeppl et al. 1978).

,» Tooth — chatter*
Rychly pohyb spodni €elisti je pti¢inou opakovaného cvakani zubt. Jednotliva cvaknuti

(dale signaly) jsou velmi kratka, byva jich i nékolik za sekundu (20 jich uvadi Balph & Balph
u S. armatus, 13 Fagerstone u S. elegans a S. richardsonii) a interval mezi nimi je konstantni.
Hodnoty obou znaki, délky signalu i intervalu mezi nimi, se pohybuji v setinach sekundy.
Signaly jsou tiché a Casto ne piili§ dobfe slySitelné. Frekvenéni rozsah je velky (160 Hz az 16
kHz podle Fagerstone u S. elegans a S. richardsonii). Vétsina spektrogramu ukazuje "tooth-
chatter™ jako svislé ¢ary ve frekvencich kolem 1-3 kHz (Koeppl et al. 1978).
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Obr. 23. Teeth chatter u Spermophilus armatus (pievzato z Balph & Balph 1966).

6.2. Funkce hlasovych projevi a chovani s nimi spojené

» Chirp“
,, Chirp““ je jednim z projevi, pomoci né¢hoz sysli vyjadiuji obavy z pfitomnosti predatora.

Z 89 zaznamenanych ,, chirp ““ u S. beldingii bylo 52% reakci na leticiho predatora a pouhych
9% na pozemniho. Zbyl4 procenta doprovézela niZe zminéné situace. Zda se tedy, Ze se jedna
o alarmy upozornujici na dravce. Volajici jedinci vétSinou béZi nebo se kréi. Nebylo
pozorovano, ze by vokalizaci doprovazeli kmitanim ocasku. Pti setkani s dravcem se mnohem
Castéji ozyva vice zvifat nez jen jedno. Odpovédi ostatnich na toto varovani je utek, kréeni se
¢i ukryti v nofe (Robinson 1981).

., Chirps ““ jsou téz doprovodem agonistického chovani. V dob& rozmnozovani je vydavaji
samci z vyznamnych mist ve svém teritoriu, napiiklad z blizkosti svych nor nebo vyvysenych
mist. Jsou reakci na ptibliZeni ¢i Gtok jiného samce. Neobvyklym jevem neni ani samec takto
vokalizujici bez zjevné pficiny. Vysvétlenim miZe byt, Ze toto chovani je do velké miry
ovlivnéno kolovanim hormont v téle v obdobi pafeni. Ostatni samci na né reaguji stejnym
volanim, ptiblizenim, ¢i it€kem. Samice se o n¢ vétSinou viibec nezajimaji nebo za¢nou byt
ostrazité. Po obdobi rozmnoZovani se samci jiz tak ¢asto neozyvaji. Samice timto volanim
doprovazeji agresivni chovani béhem své biezosti (Balph & Balph 1966). ,, Soft chirp “

S harmonickymi tony jsou vokalnim projevem samic, jejichz mlad’ata opustila svou
domovskou noru. Harmonické tony pomahaji lokalizovat zdroj zvuku a mlad’ata se zfejme

pomoci této vokalizace orientuji (Koeppl et al. 1978).

. Churr
,, Churr“ mé podobny vyznam jako vokalizace piedesla. Sysli jej vydavaji pii setkani
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s predatorem. S. armatus je vétSinou vydaval pti odhaleni pozemniho predatora (Balph &
Balph 1966). Reakce sousedicich zvitat byvaji podobné jako u ,, chirp “.

Dalsi moznosti uziti ,, churr“ je pro sysly agonistické chovani. Balph & Balph (1966)
uvadéji, ze jej v tomto sméru uzivaly pouze samice. Reagovaly tak na ptibliZzeni nebo utok
cizich zvitat a timto zptisobem se jim skute¢n¢ podaftilo vétSinu takovych pokust odrazit.

Uziti ,, churr* tedy odpovida ,, chirp “, rozdilem se zda byt pouze vzdalenost. Cim mensi je
totiz vzdalenost mezi zvifetem a jeho nezvanym hostem, tim spiSe se snazi jej odrazit pomoci

,,churr (Balph & Balph 1966).

Whistle“
”»
Toto jedno dlouh¢ volani se zdé byt uzivano pouze pfi setkdni s predatorem a to hlavné

nizko leticim a rychle se pfiblizujicim draveem. ,, Whistle “ doprovézejici jiné interakce mezi
zvitaty byl pozorovan jen velmi vzacné (Leger et al. 1984). K chovani spojenému s touto
vokalizaci patii postoj na zadnich, uték do tkrytu, ¢i rovnou do nory, pfikréeni (Owings &

Virginia 1978).

Trill“
»
Je to velmi bézny vokalni projev. Situace, za jakych je vydavan se lisi a stejné tak se

spole¢né s nimi 1i8i 1 struktura ,, #ill ““. SlouZi jako varovné volani, doprovazi rozmnozovani a
velmi Casto je vydavan bez jakychkoliv viditelnych pficin. Obsahuje pouze zékladni
informace o hrozicim nebezpeci. Z 320 pozorovani u S. beldingii ptedstavovalo 17% reakce
na pozemniho predatora, 12% reakce na dravce, 3% vyvolala neSkodna zvitata, 7% bylo
soucasti socidlniho chovani a 61% prob¢ehlo bez jakychkoliv pfic¢in (Robinson 1980). ,, Trill

malokdy vyvola reakce, jakymi jsou Uték do ukrytu ¢i nory a kréeni (Robinson 1980).

,» Chatter“a ,,chat*
Jedna se o dalsi typ varovného signélu, kterym sysli varuji hlavné pied pozemnimi

predatory (Melchior 1971, Owings & Virginia 1978). U ostatnich vyvolava ostrazitost, postoj
na zadnich a uprk do svych nor. Ob¢as nebyla pozorovana zadna reakce (Owings & Virginia

1978).

» Whisper“
Tento ultrazvukovy signél zfejmeé slouzi jako alarm s tou vyhodou, Ze je urcen jen tém,

kteti jsou schopni jej slySet. Pravdépodobnost, ze ho detekuje predator, je mald. Reakce na

., Whisper “ nejsou tak vyrazné, jako tfeba reakce na jiny slySitelny varovny signal. Mozna
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tedy predstavuji méné urgentni varovani nebo se na né zvifata snazi reagovat nenapadné

(Wilson & Hare 2004).

wlLong purr
S. tridecemlineatus ho vydava pokud se citi bezprostifedné ohrozen (Matocha 1977).

Purr<
324
Toto volani ¢asto produkuji samice S. tridecemlineatus, jejiz mlad’ata jsou vyruSovana

(Matocha 1977).

wSqueal“
Predstavuje prvni hlasovy projev mlad’at a zachovava se po cely zivot (Matocha 1977).

Mlad’ata se tak ozyvaji, pokud jsou napadena dosp&lymi. U S. armatus je ,, squeal “ nejvice
slySet dva tydny po tom, co se mlad’ata poprvé opustila svou domovskou noru a kdy dochazi
k jejich disperzi po okoli. Pokud pii tom vstoupi na uzemi nékterého dospélého jedince, jsou
jim Casto napadena (Balph & Balph 1966). Dospéli jedinci vydavaji ,, squeal “ pti
opakovaném napadeni dominantnim zvifetem a také pokud s nimi manipuluje ¢lovék (Balph

& Balph 1966, Fagerstone 1987).

wSquawk“
., Squawk “ méa podobny vyznam jako ,, squeal “. Vyvolavaji ho podobné pticiny a mé témér

stejnou funkci. Ozyvaji se tak zvifata napadend dominantnim jedincem. ,, Squawk “ vSak spise

doprovazi konflikty, pfi nichZ dochazi 1 k fyzickému kontaktu.

. Growl*
Je to vokalizace doprovézejici agonistické chovani. Casto predchézi Gitoku (Balph & Balph

1966, Matocha 1977).

,, Chitter*
Tento zvuk vydavala samice S. columbianus kratce po oddéleni od svych mlad’at (Koeppl

et al. 1978).

,, Tooth-chatter*
Souvisi s agonistickym chovanim. Ozyvaji se tak oba ucastnici agresivnich interakci a

honicek (Balph & Balph 1966). Také piiblizujici se ¢loveék vyvolava takové reakce
(Fagerstone 1987).
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6.3. Varovné signaly

6.3.1. Informace o typu predatora a hrozicim nebezpeci ve varovnych signalech

Mnoho druhii rodu Spermophilus ma ve svém hlasovém repertoaru alespon dva odlisné
typy alarmti. Mohou to byt ,,churr* a ,,chirp“ u S. armatus (Balph & Balph 1966), S.
columbianus (Koeppl et al. 1978), S. elegans (Koeppl et al. 1978) a S. richardsonii (Koeppl et
al. 1978). ,, Chatter“ a ,,whistle “ vydavaji S. beecheyi (Owings & Virginia 1978) a S.
undulatus (Melchior 1971), ,,trill“ a ,, chirp “ jsou charakteristické pro S. beldingi (Turner
1973, Robinson 1981). Jejich uzivani neni ndhodné, nybrz zavislé na situacich, které je
vyvolavaji. Kratce trvajici varovani jako ,,chirp “ a ,, whistle “ jsou vyvolany setkdnim
s Iétajicimi predatory a naopak déle trvajici ,, churr*, ,, chatter a ,, trill “ jsou vydavany pii

odhaleni predatorti pozemnich.

Tab. 2. Pti¢iny vyvolavajici whistle a chatter-chat (pfevzato z Owings & Virginia 1978).

Kind of N Apparent elicitors of vocalizations

vocalizations Large Raptor Social chase | Unknown
mammal

Whistle 107 0 64 7 36

Chatter-Chat |92 6 1 2 83

Rozdilnosti v uziti takovych signalll v§ak ziejmé nespocivaji pfimo v rozliSovani typu
predatora, ale jsou spiSe odrazem toho, jaké nebezpeci a bezprostfedni ohroZeni vokalizujicim
syslim hrozi. Setkani s rychle létajicim dravcem prob&hne vétSinou nahle a hrozici nebezpeci
je velké, proto je rychld odpovéd nezbytna. Pozemniho predatora si zvifata v§imnou ¢asto
mnohem dfive, nez se dostane do jejich bezprosttedni blizkosti a proto maji vice ¢asu jak na
Ne vsichni dravci pfedstavuji pfimou hrozbu nebo 1étaji v bezprostredni blizkosti své kofisti.
Takova setkani jsou zvifaty vyhodnocovana jako ne pfiliS riskantni a jejich odpovédi potom
muze byt napiiklad déle trvajici ,, trill “. Naopak rychle bézici pes vyvola kratky alarm jako
,,Chirp“ nebo ,, whistle “.

Turner (1973) odhalil i vztah mezi uzitym typem vokalizace a it¢kem do patfi¢né nory pfi

setkani s predatorem u S. beldingi. Setkani s pozemnim predatorem, u n¢hoz se da
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piedpokladat, ze bude schopen svou kofist z nory vyhrabat, vydavali sysli pfedevsim alarmy
typu ,, churr* a ukryt hledali ve vétSing ptipadil v norach s dvéma vchody. Pii setkani

S létajicim dravecem pouzili patfi¢ny typ vokalizace a skryli se v nejblizsi note bez ohledu na
pocet jejich vchodi.

Struktura varovnych volani také vypovida o asociaci s rizné riskantnimi situacemi.

., Chirp““ a ,,whistle “ jsou kratké a nepravidelné, ¢i viibec neopakované signaly, které je
ziejm¢& mnohem téz8i lokalizovat nez delsi a pravidelné se opakujici ,, trill “, ,, chatter “ nebo
,, churr* (Owings & Virginia 1978, Koeppl et al. 1978). Prvni typ signalti minimalizuje
moznost, ze uz tak bezprostiedné ohrozujicimu predatorovi pomohou svou kofist jesté 1épe
lokalizovat. Druhy typ naopak strhdva pozornost ostatnich na jedince, ktery jej vydava a
pomaha tak sdélovat dalsi informace, naptiklad o sméru, kterym se predator ptiblizuje,
pomoci vizualni komunikace. Jak moc je situace nebezpecna nemusi byt samoziejme
vyjadieno jen za pomoci moznosti ,, trill “ vs. ,, chirp “, ale také pomoci délky trvani varovani
nebo poctu a identity varujicich jedinct.

S riskantnosti situace souvisi rychlost a smér pohybu predatora. Pfedpoklad, Ze by rod
Spermophilus, konkrétné S. richardsonii, mohl informaci o sméru pohybu predatora
zabudovat do svych varovnych volani se ale nepotvrdila (Wilson & Hare 2003).

Jednim z nejvariabilnéjsich typi vokalizace, co se informace o situaci tyce, je ,, chatter “ u
S. beecheyi. Tento druh rozliSuje pozemni predatory od Iétajicich a v ramci téch pozemnich je
schopen rozli$it hady a savce. Byl odhalen i maly naznak v rozliSovani jezevce od kojota a

rysa (Owings & Leger 1980).

6.3.2. Vnitrodruhova variabilita a individualita

Variabilita ve vokalizaci nezavisi jen na vnéjSich podminkach a situacich, kter¢ ji
vyvolavaji, ale je také ovlivnéna mnoha faktory ze strany vokalizujicich zvirat. Mze byt
ovlivnéna napiiklad rozdilem v pohlavi, vékem nebo individualnimi rozdily. Balph & Balph
(1966) popisuji rozdily v ,, chirps “ samct a samic u S. armatus. ,, Chirps “ samicek jsou kratsi
a ve vyssi toniné nez ,,chirps* samci. Takové rozdily mohou byt vysvétleny rozdilnou
velikosti samcti a samic. Kromé téchto strukturalnich odliSnosti zaznamenali také vyrazny
rozdil v uzivéni této vokalizace. Samci se tak ozyvali mnohem castéji a to predevsim v dobé
rozmnozovani. Naproti tomu, ,, churr“, pouzivaly v socidlnich interakcich pouze samice
(Balph & Balph 1966).

Podobné rozdily byly pozorovany u S. beecheyi, kde byla porovnavana vokalizace mezi
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samci a samicemi pii setkani s pozemnim predatorem nebo pii vzajemnych honi¢kach. Samci
pii pronasleovani jinych samcii vokalizovali mnohem ¢astéji nez samice (Owings & Leger
1980). Koeppl et al. (1978) popisuji individualni rozdily v ,, chirp “ a ,, churr “ u ¢tyt druhti
rodu Spermophilus. Variabilita existuje i v ,, chatter “ S. beecheyi (Owings & Leger 1980).
Postkopula¢ni ,, trill “ a ,,chirp “ S. beldingi vykazuji téZ individualni variabilitu, coZ mozna
hraje roli v dominantnim postaveni samct a obhajovani svych teritorii nebo v dokazovani své
identifikovat (Leger et al. 1984).

Individualni rozdily a ptibuzenské podobnosti v ,, chirp “ u S. beldingi predstavuji
spolehlivy zptisob v rozliSovani jedinct a mohly by ndm proto slouzit jako nastroj
k individualnimu sledovani a pozorovani zvifat a vyzkumu disperze a popula¢ni dynamiky
(McCowan & Hooper 2002). Samotnym sysliim zase existence individualni variability
pomaha ziskat vice informaci o hrozicim nebezpeci. Schopnost rozpoznat, jestli varovny
signal vydava blizky soused nebo piibuzny je pro né velmi uzite¢na (Hare 1998). Predevsim
pro mlad’ata, ktera nesmi plytvat energii a musi vénovat co nejvice casu ke svému vykrment,
je velmi dulezitd schopnost rozlisit spolehlivé varovné signély od falesnych poplachti.
Mlad’ata S. richardsonii jsou takového rozliSovani skuteéné schopna a dokazi si také takovy

nespolehlivy varovny signal spojit s jeho ptivodcem (Hare & Atkins 2001).

6.3.3. Mezidruhova variabilita

O dialektech jiz bylo zminéno v kapitole 4.4.3. Takovéto rozdily ve vokalizaci spole¢né se
socidlnim chovanim, jez jsou disledkem dlouhodobé&jsi izolace mohou vést ke speciaci,
vzniku novych druhti. Vokalizace se miize stat jednim z klicovych znakt k rozliSovani druht,
vzhledem k morfologické podobnosti zastupcti rodu Spermophilus (Nikolskii & Rumyantsev
2004).

Srovnavaci studie hlasovych projevi, piedevsim ,, chirps “ a ,, churrs ““, pomohla potvrdit,
ze pavodni S. richardsonii je vlastné smési dvou druhd, S. richardsonii a S. elegans. Alarmy
obou druhti se vyrazné odliSuji v poctu jednotlivych signall, v trvani signdli a v pocatecni

frekvenci (Koeppl et al. 1978, Fagerstone 1987).
Varovné signaly S. lateralis a S. saturatus jsou také spolehlivé rozliSitelné. V ramci

jednoho druhu, S. lateralis, byla prokazana existence dialektt a geograficka variabilita mezi

jednotlivymi poddruhy. Rozdily mezi poddruhy jsou mensi nez rozdily mezi druhy. Ke
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vzniku dialekti muze dochazet velmi rychle a vokalizace je tedy ¢aste¢né naucené chovani,
coz je v souladu se zjisténim, Ze sysli jsou schpni se naucit novym signalim (Shriner 1998,
1999)a s vysledky plynucimi ze studia rozvoje tohoto chovani u mlad’at (Mateo 1996a,
1996b).

6.3.4. Rozdily v odpovédich na varovné signaly zavislé na pohlavi a véku a na obdobi
roku

Po zaregistrovani signalu zviraty vétSinou nastane jejich reakce. Tato reakce samoziejmé
z4&visi na tom, jaké riziko ohrozeni je prostfednictvim varovného signalu sdélovédno a podle
toho mohou odpovédi zvitat prechdzet od rychlého uprku k bezstarostné ¢innosti, jakou je
tieba krmeni. Mélokdy se stava, ze by zvifata po ujisténi, Ze jim jiz nic nehrozi ihned skokem
piesla z ostrazité bdélosti k n&jaké naprosto bezstarostné cinnosti. Spise jesté dlouho zlstavaji
ostrazita a mira této ostrazitosti je jednim ze zékladnich pozorovanych faktort pii sledovani
rozdilnosti v odpovédich na alarmy u rtiznych skupin zvifat.

Na rtizné typy predatorti a varovani reaguji jinak samice a samci a také dospéli a mlad’ata.
Miru, s jakou se budou zvitata signdlem zabyvat urcuje také obdobi roku, respektive to, jestli
jsou v kolonii pfitomna bezbranna mlad’ata. Mlad’ata jsou po opusténi své domovské nory
snadnou kofisti pro mnoho druhti zvifat. Byvaji ohrozovana utoky nejen z fad jinych druht,
ale také z fad dospélych svého druhu. V préaci Loughry & McDonough (1989) se nepotvrdilo
byla pii krmeni dokonce o néco méné pozorna nez dospéli. Ziejmée vyuZzivaji pozornosti
ostatnich, a to predevSim své matky. OstraZitost vyvolana varovnym signalem jiz tak rozdilna
mezi mlad’aty a dosp€lymi nebyla. V tomto ptipad¢ se mlad’ata viditeln€ spoléhala sama na
sebe, panackovala a kontrolovala okoli (Loughry & McDonough 1989). Hanson & Coss
(2001) zaznamenali, Ze ve srovnani s dospélymi mlad’ata reagovala mnohem urgentnéji na
,,chatter“ a mén¢ urgentné na ,, whistle “ dospélych.

Vék hraje diileZitou roli i co se zdroje vokalizace tyce. Dospéli reaguji na varovné

signaly mlad’at mnohem méné neZ na signaly dospélych (Hanson & Coss 2001).

6.3.5. Heterospecifické signaly

Mnoho druhui zvitat Zije v tésné blizkosti jinych druhti a spousta z nich se tohoto faktu
brzy nauéi vyuzivat ve svtij prospéch. Jednou z takovych vyhod souziti je obrana proti
spole¢nym predatorim. V Kalifornii v USA vedle sebe ziji sysel S. lateralis a svist’ M.

flaviventris, ktefi si potravné ani jinym zptisobem nekonkuruji. Ob¢ skupiny jsou v§ak
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vystaveny stejnym predatoriim, a to predevsim orliam (Aquila chrysaetos) a kojotim (Canis
latrans). Schopnost rozeznavat varovné signaly ciziho druhu je proto velkou vyhodou pro
preziti a tyto dva druhy se tomu skute¢né naucily (Shriner 1998). Je zfejmé, ze v takovém
chovani hraje velkou roli uc¢eni, coz dokazuje i chovani mlad’at, jez na varovna volani

odpovidaji jinak nez dospéli (Mateo 1996a, 1996b).
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Obr. 24. Délka trvani antipreda¢niho chovani u (a) M. flaviventris a (b) S. lateralis po pirehrati
varovného signalu svého vlastniho druhu, sympatrického druhu a kontrolniho zpévu ptaka (pievzato z

Shriner 1998).

Pti experimentu s dospélymi jedinci S. lateralis bylo prokazano, ze jsou schopni si propojit
novy signal s pfitomnosti predatora. Sysli byli po néjakou dobu opakované vystavovani
neznamému signalu o frekvenci 3 kHz spole¢né s modelem kanéte. Odpovédi na signal pied
jeho spolec¢nou prezentaci s kanétem a po ni byly porovnany. Sysli na signal ze zac¢atku vitbec
neodpovidali, ale velmi rychle se naucili vnimat jej jako b&ézny varovny signdl svého druhu a

patfi¢né€ na néj reagovali (Shriner 1999).

6.3.6. Vyvoj reakci na varovné signaly u mlad’at

Jak jiz bylo zminéno v pfedeslych kapitolach, mlad’ata na varovné signély odpovidaji jinak
nez dospéli a rozliSovat je a patficn€ na né reagovat se uc¢i kratce po opusténi svych
domovskych nor. Rozvoj tohoto chovani byl studovan pfedevsim u S. beldingi (Mateo 19964,
1996b, Mateo & Holmes 1997, 1999a, 1999b).

Pii srovnani volné Zijicich mlad’at s mlad’aty zijicimi v chovnych zafizenich v pé¢i ¢lovéka
y y
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vyplynulo, Ze voln¢ Zijici mlad’ata jsou schopna se naucit rozpoznévat a odpovidat na signaly
mnohem rychleji. Reakce na varovné i jiné signdly jsou u mlad’at z chovnych zatizeni
,»prehnané* a doba, po kterou zlstavaji ostrazitd je mnohem delsi. Tento rozdil je vyrazny u
reakcina ,, trill“. ,, Whistle “ vyvolal reakce pfiblizné stejné u obou skupin. Rozdily se zdaji
byt s nejveétsi pravdépodobnosti zpisobeny odliSnym zptisobem Zivota do doby pfed prvnim
opusténim nory. Toto obdobi se u obou skupin vyrazné lisi, at’ jiz sluchovymi ¢i vizudlnimi
podnéty patticimi jejich druhu nebo majicimi jiny ptivod (Mateo & Holmes 1999b).

Ve volné piirodé se mlad’ata S. beldingi naucila od sebe rozeznavat nékolik typtu alarmt a
vokalizaci jiného druhu béhem péti dni po prvnim opusténi své domovské nory, pficemz
mnohem rychleji rozeznavala a odpovidala na ,, whistle “ nez na ,, trill “. Reakce na varovné
signaly se ménily jest¢ behem dalsich Ctyt tydnd, ale v obdobi disperze jiz pripominaly reakce

dospélych jedincti (Mateo 1996a).
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Obr. 25. Pocet odpoveédi mlad’at S. beldingi na varovné a nevarovné signaly v prvnim dni a
V péti dnech Zivota po prvnim opusténi svych domovskych nor v procentech (ptevzato z

Mateo 1996a).

V tomto sméru maji na mlad’ata nepiimy vliv dospéli, a to predevs§im jejich matky, které
jim slouzi jako modely chovani vlastniho druhu. Neptitomnost matky schopnost rozliSovani a
odpovidani na ,, alarm calls “ mirn€¢ zpomali, ale jinak na n¢j nemé vétsi vliv (Mateo &

Holmes 1997).
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6.3.7. Vliv antropogenniho hluku na strukturu varovnych signala u S. beecheyi

Prostfedi v némz zviftata ziji formuje strukturu a podobu varovnych signalil, jez vydavaji
(Slobodchikoff & Coast 1980). Zajimavou se proto jevi otdzka vlivu antropogenniho hluku na
vokalizaci.

Experiment s kolonii S. beecheyi Zijici v blizkosti dalnice, jejimz produktem byl hluk o
amplitud¢ 82-86 dB s frekvenci kolem 4 kHz prokazal zmény ve varovnych signalech
(,, chatter ) téchto zvirat. Frekvence prvniho harmonického tonu ziistala nezménéna (2,8-5,1
kHz), ale maximalni energie se posunula na druhy az tfeti harmonicky ton, kde se

nepiekryvala s okolnim hlukem (Rabin et al. 2003).
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7. ZAVER

V této praci jsou shrnuty zakladni poznatky o vokalni komunikaci u veverkovitych
hlodavci roda Cynomys (psouni), Marmota (svisti) a Spermophilus (sysli). Prace by méla
slouzit jako metodicky a teoreticky podklad pro studium vokalizace u naseho sysla obecného
(Spermophilus citellus), coz bude napli mé diplomové prace.

V budoucnu bych se chtéla zabyvat nahravanim vokalnich projevi sysli na rtiznych
lokalitach v CR. Mym cilem je v prvni fadé vypracovani spektrogramii jejich hlasovych
projevu, ptedevsim varovnych signaltl, a pfipravit tak podklady pro feSeni dalSich otdzek
tykajicich se jejich vokalizace.

Sysel obecny je jednim z naSich nejohrozenéjsich druhii savcl. O jeho vokalizaci neni
zatim nic zndmo. Na nasem Uizemi Zije jiZ jen v malych, navzijem od sebe odd¢lenych
populacich. Nékteré poznatky uvedené v této praci naznacuji, Ze takovato izolace by mohla
vést k lokalnim rozdiliim ve struktufe varovnych signalt. Toto a jisté i fada dalSich otazek

spojenych s touto problematikou by jisté stidlo za podrobné&jsi studium.
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