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Abstrakt

Echolokace patii ke klicovym komponentam adaptivniho rozvrhu netopyrt. Jeji modifikace
jsou urcujicim faktorem pestré Skaly potravnich a loveckych strategii, diky nimZ netopyfi patii
mezi jednu z nejdiverzifikovangj$ich skupin terestrickych savci s celosvétovym rozsitenim.
Béhem svého vyvoje se potykali s mnoha vlivy formujicimi design signilu a vyuziti

echolokacnich schopnosti.

V této bakalaiské praci se zabyvam nékterymi z téchto vlivl a efektem, ktery maji na
netopyii spoleCenstva. Zminuji zde zakladni charakteristiky echolokacnich typh, vliv
Dopplerova posunu, strategie a vyuziti echolokace v riiznych prostfedich i1 pfizptisobeni
obranym schopnostem kofisti. Mimo jiné zde uvadim i historii a vyvoj detektorovych zatizeni

umoziujicich terénni vyzkum echolokacni biologie netopyri.

Kli¢ova slova: Netopyfi, echolokace, sonar, diverzita, adaptace, Stary svét

Abstract

Echolocation ranks among key components of adaptive setting of bats. It enabled them to
evolve a plethora of diverse foraging strategies and exploit an enormous spectrum of food
resources for which they represent one of the most diversified groups of terrestrial mammals
with a cosmopolitan distribution. Evolution of echolocation proceeded via responses to diverse
constraints and factors, both intrinsic and extrinsic, that effect particular variables of

echolocation biology.

The present bachelor surveys, based on literary records, briefly some of these effects
and their role upon structure of bat communities. I summarize basic characteristics of
echolocation types, influence of Doppler shift, strategy and use of echolocation in different
environments and adaptation against defensive abilities of a prey. Among other I provide
an account of history and evolution of bat detectors, the instruments essentially improving

current study of that topics.
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1 Uvod

Schopnost echolokace se stala hlavni slozkou senzorického svéta netopyrt, kterym oteviela
moznost létat a lovit v noci a spolu s vyvojem kiidel klicem k mimotadné diverzifikaci této
skupiny a nepieberného mnozstvi jejich specializaci. Diky spojenym morfologickym,
fyziologickym i behavioralnim adaptacim jsou netopyti schopni dokonale vyuzivat nejrizné;si
typy prosttedi — od hustého porostu tropického lesa po otevienou krajinu pousti a mirného pasu,
velmi Siroké spektrum potravnich zdroji od lovu vzdus$né kofisti po sbér pozemnich
bezobratlych 1 drobnych obratlovci, vyhledavani plodua ¢i kvétl, sbér z vodni hladiny, listovi

¢1 otevieného prostoru.

S echolokaci, jako zplisobem orientace ve tmé, pfi némz dochazi k emitaci zvukovych
vln, které se odrazi od okolniho prostfedi a majiteli pfindsi informace o jeho struktute (Griffin,
1958), se nesetkavame pouze u netopyrl, ale mizeme ji zaznamenat napfic¢ riznymi skupinami
pocinaje ptaky orientujicimi se v temném prostoru jeskyné (Fullard, Barclay and Thomas,
1993), ptes hmyzozravce, jako jsou rejsci (E. R. Buchler, 1976) ¢i bodlini (Gould, 1965), po
ozubené kytovce vyuzivajici ji k orientaci pod hladinou (Au, 1993). Podstatnou charakte-
ristikou netopyfi echolokace je vSak extrémni dokonalost tohoto orienta¢niho systému

a mimofadna rozmanitost echolokac¢nich hlasti i zpisobt analyzy jejich ozvén.

V priibéhu evoluce doslo k uzkym ptizptisobenim echolokac¢niho signalu ke specifikdm
vyuzivanych podminek a loveckych strategii. Poméry echoloka¢niho systému formovaly
ovSem 1 rizna fyzikalni omezeni a rizné morfologické a neuralni dispozice i behavioralni
specifika jednotlivych vyvojovych linii, diky ¢emuz ma kazdy druh sviij specificky echolokaéni

typ signalu, dle kterého je ¢aste¢né mozné s vyuzitim detektort jejich rozliseni.

V této bakalatské praci se nejprve zaméfuji na samotnou historii vyzkumu echolokac¢ni
schopnosti netopyrti a rozvoje jejiho vyzkumu spolecné s vyvojem instrumentalnich technik
tohoto vyzkumu, zejména pak ptenosnych ultrasonickych detektorti umoznujicich mimotadny
rozmach studia biologie netopyrii charakterizujici posledni desetileti vyzkumu této skupiny.
Rozebirdm zde jednotlivé slozky echoloka¢niho signalu se zaméfenim na jejich charakteristiky
vzhledem k vyuzivanému prostiedi a vlivy, se kterymi se netopyii béhem vyvoje signalu museli
potykat, at’ uz se jedna o vlivy fyzikalni (napt. Dopplertv efekt) ¢i vlivy zapfi¢inéné potravni
specializaci apod. Zavérem zmiiuji vzorovy ptipad lovecké strategie druhu Barbastella

barbastellus a vlivu prosttedi a potravy na uzptsobeni jejiho echolokacniho signalu.



2 Historie

Schopnost netopyrti orientovat se ve tm¢ v minulosti upoutdvala pozornost mnoha lidi. Jednim
z prvnich, kdo jejich schopnost orientace zacal védecky testovat, byl Lazzaro Spallanzani, ktery
tak ucinil v devadesatych letech 18. stoleti. Jeho pokusy se zrakem odhalily schopnost netopyra
orientovat se 1 bez vyuziti tohoto smyslu (Galambos, 1942). To potvrdili i jeho spolupracovnici
Abbé Vassalli z Turina a Pietro Rossi z Zenevy. Na dleZitost sluchu pfi orientaci netopyri
v prostiedi upozornil na ptelomu 18. a 19. stoleti Louis Jurine z Zenevy pokusy, pfi nichZ byly
netopyrim zalepovany usi voskem. Jak tento smysl vyuzivaji, bylo vSak dlouho neznamé a az
Hartridge, fyziolog a specialista zabyvajici se zvukem, inspirovan zvukovymi detektory
vyuzivanymi béhem prvni svétové valky, pfiSel s teorii, Ze by netopyii mohli vyuzivat
vysokofrekvencni zvuky k detekci predméti ve svém okoli (Galambos, 1942). Tuto teorii
vroce 1938 potvrdili George W. Pierce s Donaldem R. Griffinem, ktefi s pomoci nové
sestrojené¢ho pristroje schopného prevadét vysokofrekvencéni viny do slysitelné podoby poprvé
zaznamenali echolokac¢ni hlas druhlt Myotis lucifugus a Eptesicus fuscus. Namétena echolo-

kacni frekvence téchto druhti se pohybovala kolem 48 kHz.

Pojem echolokace Griffin poprvé pouzil v roce 1944 ve svém c¢lanku Echolocation by
blind men, bats and radar. Az v roce 1953 Griffin objevuje schopnost vyuziti echolokace nejen
k zaméfeni staciondrnich pfedmétd, ale i k ur€eni a naslednému uloveni kofisti. V pozdéjsich
letech jsou v ¢lanku Griffina, Webstera a Michaela (1960) popsany i tfi faze lovu. Prvni fazi
oznacuji jako fazi vyhledavaci s pfimym letem a s del§imi rozestupy mezi echoloka¢nimi
vykiiky, po niz nasleduje pfi zaznamenani potencialni kofisti faze piiblizovaci s vyssi Cetnosti
vykiikl. Fazi v tésné blizkosti kofisti s velmi ¢astymi vykiiky pak popisuji jako tzv ,,Feeding

buzz*“ (Griffin, Webster and Michael, 1960).

Své poznatky o echolokaci netopyrti ziskané do 60. let 20. stoleti shrnuje Donald

R. Griffin (1958) ve sv¢ knize ,,Listening in the dark: The acoustic orientation of bats and men*.

Od 60. let minulého stoleti se intensivni vyzkum echolokace rozviji na fadé pracovist’
zejména v USA, UK a v Némecku, soub€zné s vyuzitim poznatkii o echolokaci do behavioralné
ekologickych sledovani, analyz potravni biologie apod. Zakladnim vyzkumnym aparitem je
zde rychlobézny magnetofon s posunem pasku cca 1 m za sekundu — pii zpomaleni se celé
frekvencni spektrum ptevadi do slySitelné oblasti a frekvencni charakteristiky mohou byt

podrobné analyzovany. Tyto pfistroje byly ovS§em mimotadné¢ drahé a technicky velmi narocné.
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V obdobi 70. az 90. let vSak nastupuji postupné dalsi radikalni ptistrojové inovace a explosivni
rozvoj instrumentélnich technik umoziujicich rutinni vyuzivani echoloka¢nich dat také
v terénnim vyzkumu biologie netopyri (Fenton et al., 2016). Tomu odpovida i exponencialni

narast publikaci, které se problematikou echolokace netopyrii zabyvaji (Obr. 1).
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Obrazek 1: Grafické znazornéni priblizného mnozstvi ¢lankd zabyvajicich se echolokaci netopyra
v jednotlivych desetiletich od jejiho objeveni po soucasnost. Podle Google Scholar — key words:

echolocation, bats.

2.1 Analyza echolokace v terénnim vyzkumu biologie netopyru

Aktivni Zivot netopyri je v prvni fad€ charakterizovan noc¢ni letovou aktivitou, sttidanim lovist’
a ukrytd razného typu. Moznosti tradi¢nich vyzkumnych technik ke sledovani téchto stranek
biologie netopyrii byly z pochopitelnych divodi znaéné omezené. KrouZzkovani, tradicni
metoda charakterizujici vyzkumné aktivity 50. a 60. let, je v priibéhu 70. let rozSifeno o znaceni
netopyru svételnymi teré¢iky, ampulkami luminiscenénich roztokli (Cyalume — srv. Buchler,
1976) a odchyty v dobé nocni aktivity do specidlnich siti (Tuttle, 1974; Kunz and Brock, 1975;
Horacek and Zima, 1978). Tyto techniky sice oteviraji jist¢ moznosti zkoumani aktivniho Zivota
netopyrd, realné informace o tomto pfedmétu poskytuje vSak az aplikace pfenosnych pfistroji
umoznujici sledovani echolokace a akustickych projevli netopyr piimo v terénu — ultraso-

nickych detektort.



Prvni detektory byly slozeny z objemnych pfistrojl, jejichz manipulace v terénu byla
velmi obtiznd. Vystizné to popisuje Donald R. Griffin v knize ,,Bat Echolocation Research:
tools, techniques and analysis® (Brigham et al., 2004), kde piSe: ,,When I first studied the
orientation sounds of Eptesicus fuscus in the field in 1951, we needed a station wagon to carry
the necessary apparatus, which included a gasoline engine-driven AC generator, oscilloscope,
modified movie camera (to record the oscilloscope displays), and a long, deep parabolic horn
to increase microphone sensitivity. Ve stejném vyzkumu Griffin vyuzil a k aparatufe ptipojil
pienosné radio, a pievedl tak mikrofonem zaznamenany signal jak do oscilografu, tak do
slysitelné formy (Brigham et al., 2004). V pozd¢jsich letech byly osciloscopy postupné
nahrazeny zafizenimi schopnymi nahravat vysokofrekvencni zvuky a digitdlnim zdznamem

hlasu (Brigham et al., 2004).

V roce 1954 Kiihl a jeho spolupracovnici vytvofili detektor s umélohmotnou membra-
nou o konstantni citlivosti nejméné do 100 kHz (Kuhl, Schodder and Schréder, 1954; podle
Brigham et al., 2004). Nékteré moderni detektory na této bazi funguji dodnes (Brigham et al.,
2004). Velkym pokrokem se koncem padesatych let stal pienosny detektor vyvinuty MIT
Lincolnovou Laboratofi, ktery mél rozméry 25x10x20 a vazil pouhy jeden kilogram. Podobné
experimentalni pfistroje jsou vyvijeny od konce 70. let i v evropskych zemich, vzdy jde vSak
spiSe o jednotlivé, pracné konstruované experimentani sestavy, pro S$irSi terénni vyuziti
nevhodné. Prilomovym zafizenim se stavd aZ na pocatku 80. let miniaturni heterodynicky
detektor QMC mini vznikly v laboratofi D. Pyeho v Queen Marry College, London. Slo o prvni
sérove vyrabény a cenoveé dostupny detektor, jehoz obecné pouzivani nastartovalo soucasnou

etapu rutinniho vyuzivani detektorti v praxi vyzkumu netopyra.

Koncem 20. stoleti pfichazi detektory zaloZené na krystalickych mikrofonech, které,
ackoliv nepojimaji celé echolokacni spektrum, se staly cenové dostupnymi SirSi vetejnosti
(Brigham et al., 2004). Specializovani vyrobci (Petterson) vyvijeji soucCasné pfistoje, kde
zakladni heterodynicky modus (vnitini oscilator s nastavitelnou frekvenci + sméSovac
mikrofonového vstupu a zesileni interference) umozitujici rutinni druhové ur¢ovani je rozsitfen
o moduly umoziujici laboratorni analyzu frekvenéni struktury signalu. Zprvu jde o systém
frequency division 8x €1 10x sniZujici vstupni frekvenci na tkor spojitosti zdznamu - vysledna
nahravka vSak umoznuje redlnou analyzu frekvencnich chakteristik signalu. Pocatkem
soucasného stoleti jsou pak profesiondlni pfistroje doplnény systémem time-expansion. Jeho
principem je stejny postup, ktery v dfivejSich dobach echoloka¢niho vyzkumu zajistovaly

rychlobézné magnetofony, tentokrat ovsem prostiedky soucasné digitalni techniky. Moduly
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frequency division a time expansion umoznuji profesionalni analyzu akustickych charakte-
ristik, u soucasnych variant i s bezprostiednim obrazovym vystupem. I dnes jsou vSak dostupné
pouze u velmi drahych profesionalnich pfistroji. Levné piistroje, Siroce vyuzivané mnozstvim

amatérskych zajemct, jsou omezeny na zakladni heterodynicky modus (Neuweiler, 2000).

3 Echolokac¢ni biologie netopyri

Explosivni narlst poznatkli o echolokaci netopyri poskytl mnohacetna srovnavaci data
ukazujici mnozstvi druhovych specifik, modifikaci hlast, ontogeneticky vyvoj hlasovych
projevii atd. Pfes neobycCejnou rozmanitost echolokacnich projevl lze vSak z hlediska
zakladniho rozvrhu echolokacnich hlast rozlisit nékolik zakladni typii.

Prvnim kritériem je frekven¢ni uspotfadani echolokac¢nich pulsii: hovoii se zde o hlasech
frekvenéné modulovanych (FM), kdy se frekvence signalu v pribéhu vykiiku méni (zpravidla
pokles od vysokého k nizkému tonu) a o hlasech s konstantni frekvenci (CF), kdy jde o Cisté
tony s neménnou frekvenci. V riznych skupinach a rGznych situacich mohou byt konstantni
frekvencni hlasy dopliiovany i o FM slozku — takovéto typy se pak oznacuji jako
kvazi-konstantni (qCF). Dal§im kritériem muze byt rozdéleni podle frekvencniho rozsahu
echolokacnich hlast — rozdé€leni na hlasy nizkofrekvencni a vysokofrekvencni (Eick, Jacobs
and Matthee, 2005) nebo podle Sitky frekvenéniho pasma na Sirokopasmové a uzkopasmové
(Simmons, 1973). Mezi hlasy nizkofrekven¢ni (Low duty-cycle) patti FM signély a od nich
odvozené signdly qCF, vétSinou o krat$i délce a se spoleCnym mistem zpracovani v mozku,
vysokofrekvenéni hlasy (High duty-cycle) typu CF dosahuji zna¢né délky a pro zpracovani
vyuzivaji jinou skupinu neurond v mozku. Evoluéné jsou nizkofrekvencni hlasy vyuzivané
prevazné v ramci Vespertilioniformes, vysokofrekvencni pak nejvice skupinou Rhinolophoidea
(Simmons, 1973; Eick, Jacobs and Matthee, 2005; Schnitzler and Denzinger, 2011).

V této souvislosti se hodi pfipomenout obecné fyzikdlni principy ovlivijici
echolokacéni chovani: rozliSeni detailu je pfimo umérné frekvenci hlasu — ¢im vyssi frekvence,
tim detailnéj$i rozliSeni. Soucasné ovSem plati, ze ¢im vyssi frekvence, tim vétsi jsou ztraty
energie hlasu 1 ozvény se vzdalenosti. Tuto nevyhodu Ize kompensovat zvySenim intensity
hlasu. U netopyrt operujicich v hustém prostiedi (korunova vegetace apod.) jsou pak idealni
velmi vysoké hlasy s vysokou intensitou (typicky CF echolokace vrapencit). U netopyrt

vyhledavajicich potravu ve volném vzdusném sloupci jsou vyhodnéjsi energeticky méné



narocné hluboké tony dalekého dosahu s nizkymi ztratami, které jsou v ptipadé piiblizeni

dopliiovany vyssimi frekvencemi (FM echolokace).

3.1 Frekvencné modulovany signal (FM)

FM echolokacni typ se pravdépodobné vyvinul u vSech netopyrti a je pro n¢j typicky Siroky
frekven¢ni rozptyl vétsi nez pll oktavy (5 kHZ) a kratkd doba trvani. OdraZeny hlas je diky
svému Sirokému spektru vinovych délek zaznamenan vicero typy neuronovych filtri, které diky
rozdilnému ¢asu podrazdéni dokazi presné urcit tthel, polohu a tvar predmétu pred jedincem
(Schnitzler and Kalko, 2001). FM signaly jsou vhodné pro ziskavani zakladnich charakteristik
okolniho prostiedi ¢i velikosti, tvaru a povrchu kofisti. Kvuli pohlceni zvuku atmosférou je

u tohoto typu signélu dulezitd dostate¢na sila zvuku (Simmons, 1973).

3.2 Kvasikonstantni signal (qCF)

Ptisné vzato, termin qCF jako echolokac¢ni typ by mél byt oznacovan pouze pro hlasy skupin,
u nichz je CF design doplnén o FM slozku (typicky Rhinolophoidea s termindrnim
nizkofrekvencnim ténem). Technicky je toto oznaceni pouzivano i k oznaCovani nizko-
frekvencnich hlasit FM netopyrii pohybujicich se ve volném vzduSném prostoru, kdy je

sledovana pouze rdmcova ozvéna vzdalenych objekta.

Netopyti vybaveni FM echolokaci vyuzivaji qCF s uzkym frekven¢nim pasmem (do
5 kHz) pfedevsim ve spodni ¢asti frekven¢niho spektra svych hlasti — pii dostatecné silné
vstupni intenzité prochéazi takovéto hlasy a jejich ozvény i vlhkym tropickym vzduchem do
znacnych vzdalenosti a poskytuji relevantni informaci o vzdalenych objektech (napt. masovych
shlucich hmyzu ve vzdu$ném sloupci) a jsou typické pro lov v otevieném prostiedi zejména

u skupiny vysoce specializované na tento zdroj — ¢eledi Molossidae (Simmons, 1973).

Pti priblizeni ke kofisti se energie hlasu soustfedi do vyssich frekvenci a hlas nabyva
charakteru Sirokopasmovych FM signalii (Barataud, 2015). Oproti skupinam s dlouhym CF
signalem je FM slozka i qCF od ni odvozena zpracovavana stejnym sluchovym systémem

(Simmons, 1973).



3.3 Signaly o konstantni frekvenci (CF)

Né&kteti netopyfi z celedi Rhinolophidae, Hipposideridae a Mormoopidae vyuZivaji
dlouhotrvajici signaly CF o konstantni frekvenci pohybujici se v rozmezi 5 kHz, které jsou
vetSinou doplnény FM ¢asti signalu. Velké procento celkového vykonu je vSak vlozeno do
komponenty CF (Simmons, 1973).

CF a FM signaly jsou analyzovany ve dvou oddélenych populacich neuronii sluchového
systému (Ostwald, 1984). Oblast pro zpracovani FM signali je sdilena s ostatnimi FM
netopyry. Nejvyssi citlivost sluchu pro tyto dva typy je délena do dvou frekvencnich oblasti, na
jejichz hranici je citlivost naopak velmi nizkéd (Simmons, 1973)

Kromé schopnosti 1épe si zachovat energii pro detekci vzdalenych objektl jsou skupiny
vyuzivajici CF signal schopné pomoci specializovaného sluchového systému pro zpracovani
CF slozky kompenzace Dopplerova efektu, coz je vyhodna adaptace pro ptresnou lokalizaci

pohybujici se kofisti na staciondrnim pozadi (Schnitzler and Kalko, 2001).

V prostiedi, ve kterém se netopyii pohybuji, vétSinou dochéazi u jednotlivych typi ke
kombinacim a pravam uvedenych slozek. Signaly o konstantni frekvenci vhodné pro detekci
kofisti tak byvaji kombinované s FM signdly, které se uplatiiuji pii manévrovani (Schnitzler
and Kalko, 2001). Jako ptiklad si mizeme uvést echolokacni hlas rodu Rhinolophus skladajici
se z kombinace FM-CF-FM, kdy na zacatku vrapenec vyda FM ¢ast o zvysujici se frekvenci,

kterou nasleduje stala CF s navaznosti FM se snizujici se frekvenci (Barataud, 2015).

4 Vliv Dopplerova efektu

Mechanismus echolokace spociva ve vyslani signdlu jedincem a nésledném zaznamenani
ozvény sluchovym aparatem. Z relativniho Casu, za ktery se vlna vrati, pak Ize na n¢kolik
centimetrt urcit lokalizaci pfedméti ¢i kofisti v okoli jedince (Simmons, 1973). V zavislosti na
rychlosti pohybu netopyra ¢i jeho kofisti v prostiedi dochdzi k Dopplerovu posunu piivodné
emitované frekvence signdlu a k casové odchylce ptichodu frekvenéniho maxima oproti
klidovému stavu. Dochézi tak ke zkresleni ziskdvané informace. S timto posunem se netopyfi

vyrovnavaji dvéma zplsoby.



4.1 Vliv Dopplerova efektu na FM typ signalu

Prvnim zpusobem, ktery vyuzivaji netopyti s FM typem signalu, je uzpiisobeni emitované viny
do optimalniho tvaru odolného posunu frekvence (Simmons, 1973; Barataud, 2015).
Preciznost, se kterou se netopyii vyrovnavaji s fyzikalnimi vlivy, ovéfil i R. A. Altes (1970),
jehoz vypocteny idedlni tvar signdlu odpovidal tvarovym charakteristikdm signalu vyuzivan¢ho

druhem Myotis lucifugus.

4.2 Vliv Dopplerova efektu na CF typ signalu

Oproti FM signalim, které jsou schopné Dopplertiv efekt pouze tolerovat, CF signal

zpracovavany odlisnym systémem v mozku diky tomuto efektu piinési dalsi informace o okoli.

Dopplertiv efekt méni frekvenci ozvény: v zavislosti na sméru pohybu cile se zvysuje
nebo snizuje. To, o kolik se frekvence posune, zavisi na rychlosti letu netopyra vici kofisti.
Tento posun je zaznamenan a frekvence emitovaného hlasu je u CF signdlu aktivné upravena
tak, aby se frekvence ozvény pohybovala v blizkosti referencni hladiny frekvence (Schnitzler,
1973). Ta je pro kazdy druh i jedince specifickd a pfevazné se nachazi kolem 200 Hz nad
klidovou frekvenci, kterou jedinec vysild zpravidla pfed vzletem a neni ovlivnéna pisobenim
Dopplerova efektu. Udrzovat frekvenci echa v oblasti referencni hladiny je vyhodné proto, ze
tuto frekvenci dokdze zaznamenat nejvétsi mnoZstvi neurond schopnych zpracovat signal.
Tedy, je zachycen 1 signal slabSiho rdzu. U Rhinolophus ferrumequinum, modelového druhu
vyzkumu vlivu Dopplerova efektu na echolokaci, se pohybuje v rozmezi 83 az 84,5 kHz
(Schuller and Pollak, 1979). V rozmezi 81,5 az 83,3 kHz dochazi k poklesu prahové hodnoty
hlasitosti ozvény o 33 dB (Neuweiler 1970).

Netopyr vyuZzivajici CF echolokaci je schopen kompenzovat Doppleriv posun
zpisobeny jeho vlastni rychlosti letu (Schnitzler and Flieger, 1983). Po tomto vyrovnani se
v referencni hladin€ nachézi frekvence ozvény odrazené od stacionarniho prostfedi. Posun
frekvence mimo referencni hladinu signalizuje ptitomnost pohybujiciho se predmétu. Podle
charakteristiky a pravidelnosti vychylek je zména v signalu zpiisobend trepotanim kiidel ¢i
pohybem kofisti snaze zaznamenana a je umoznéna i jeji klasifikace, ktera je zalozena na typu
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a struktute kiidel a velikosti hmyzu (Trappe and Schnitzler, 1982; Schnitzler and Flieger, 1983;
Schnitzler et al., 1985). Vyzkum Jamese A. Simmonse (1973) uvadi u R. ferrumequinum
schopnost detekovat odchylky CF slozky mens$i nez 50 Hz od jeho normalni, referenéni hladiny
frekvence do 50 ms od jeji zmény. Reakce na posun o 1 kHz mu pak zabere 200 ms.
Po zaznamenani kofisti dochazi z diivodu lepSiho zaméteni pred vzletem jesté k prodlouzeni
CF casti signalu i o 60 ms (Schnitzler and Flieger, 1983; Neuweiler ef al., 1987). V kombinaci
s konstantnim signédlem, ¢asto o vysoké frekvenci, a citlivosti signalu na zménu frekvence, se
stava detekce a rozpoznani kofisti a jeji rychlosti v hustém prostredi snadnéjsi (Neuweiler,
1970; Schuller, 1972). Vyhodou velké citlivost neuront zpracovavajicich CF slozku na uzké
frekven¢ni pasmo je kromé detekce potravy i redukce maskovacich vlivii okolnich zvukl bézné
se vyskytujicich v hustém prostiedi (Suga et al., 1987). Simmons (1973) se domniva, Ze dalsi
vyznamnou funkci CF sonaru je diky vyrovndvani vlivu Dopplerova efektu v ozvéné

1 specifické vnimani naslednych FM slozek.

5 Vliv vyuzivaného prostredi na typ a zpracovani echoloka¢niho

signalu

Prostiedi, které netopyii vyuzivaji, hraje velkou roli ve stavbé jejich téla a kiidel,
v manévrovacich schopnostech, slozeni potravy a v neposledni fad€ i echoloka¢nim designu
hlasu. Netopyti obyvajici podobné podminky tak celi podobnym selekénim tlakiim, diky
kterym vznikla konvergentné stejnd uzplsobeni napii¢ rtiznymi skupinami (Aldridge and
Rautenbach, 1987). Podle vyuzivaného prostiedi a zpisobu lovu se netopyii daji de€lit do

nekolika skupin.

5.1 Echolokaéni prizpiisobeni pro lov v otevirené krajiné

Oteviend prostranstvi se daji oznacit jako tichd, jelikoz se zde nachazi velmi malo piekazek
a rusivych elementd, stejné jako nizké hustoty kofisti. Pro druhy vyuZzivajici tento typ prostiedi

jsou tak vétSinou typicka dlouha uzka kiidla umoznujici rychly pohyb v prostoru.



Aby netopyr mohl vyuzivat oteviené prostfedi, potiebuje signal, ktery je dostatecné
silny na to, aby pokryl dlouhou vzdélenost. Pti prostupu vzduchem dochazi k redukeci hlasitosti
zvuku vlivem roztaznosti zvuku v prostoru a absorpce energie vzduchem. Zatimco rozpinani
zvuku neni frekvenci ovlivnéno, absorpce energie v atmosféfe se s nartstajici frekvenci
1 vzdusnou vlhkosti a teplotou zvySuje (Griffin, 1971; Lawrence and Simmons, 1982). Fyzikalni
omezeni maji takovy vliv, Ze radius schopnosti zaznamenani echoloka¢niho signalu malokdy

ptekroci 50 m (Neuweiler, 1990).

Netopyii pohybujici se ve volné krajiné vétSinou vysilaji signaly o uzkém frekven¢nim
rozmezi pohybujici se ptevazné do 30 kHz s dlouhou dobou trvéani (az 210 ms). Diky velké
vzdalenosti od piekazek jsou tyto hlasy pfizplisobeny pirevazné k detekci potravy. Vzhledem
k tomuto uzptsobeni si signaly zachovaji vice energie a jsou schopny zaznamenat informace
z vétsi dalky, ¢ehoz lovcei otevienych prostranstvi vyuzivaji k zaznamenani vzdalenéjSich
objektl. Ve chvili, kdy dojde k detekei kofisti ¢i ke zvySeni hustoty prostredi, uzptsobuji svij
signal, ktery z uzkopadsmové podoby ptechdzi do Sirokopasmového FM signalu (Neuweiler,
1990). Jako ptiklad mtze slouzit Nyctalus noctula, ktery ve vyhledavaci fazi ve volném
prostranstvi vyuziva signdl o konstantni frekvenci mezi 22,5 az 25 kHz a délce trvani 10-50 ms,
zatimco po zaznamenani kofisti miize jeho frekvenéni rozpéti signalu zabirat od 50 do 20 kHz

a trvat 1-2 ms (Vogler and Neuweiler, 1983).

Mezi netopyry, ktefi toto prostiedi k lovu nejcastéji vyuzivaji, patii zastupci ze skupin

Emballonuridae, Verpertilionidae ¢i Molossidae (Neuweiler, 1990).

5.2 Echolokacéni prizpisobeni pro lov na hranici dvou prostredi

Echoloka¢ni signal netopyrl vyuZzivajicich hranice mezi otevienym a hustym prostfedim, tedy
pohybujici se naptiklad na okraji lesa, lesnich cestach, nad vodni hladinou, byva kombinaci
uzkopasmové komponenty dlouhé 6-60 ms vhodné k detekci hmyzu a Sirokopadsmové FM casti
zabirajici cca 5 ms, kterd je vhodnéjsi pro lokalizaci a charakterizaci pozadi. Dulezitou roli
tohoto signélu je jak detekce kofisti, tak 1 monitoring okolniho prostfedi (Neuweiler, 1990;

Schnitzler, Moss and Denzinger, 2003).
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5.3 Echolokaéni prizpisobeni pro lov v hustém prostredi

Problémem pohybu a vyuzivani echolokace v hustém prostredi, jako jsou lesy, kiovi apod., je
velké mnozstvi rusivych elementl, at’ uz se jednad o signdly odrazené od listovi a vétvi ¢i
zvukové Sumy piisobici v prostfedi. Jedinec tak musi vnimat akustické informace z riznych
zdrojii a sméri s rozdilnym Casem zaznamenani. S timto problémem se netopyii vyrovnali

vicero zpusoby.

5.3.1 Vyuziti konstantni frekvence k lovu v hustém prostiedi

Jednim z G¢innych zpisobl detekce kofisti v hustém prostiedi je vyuziti konstantniho signalu
(CF) v kombinaci s jednou ¢i dvéma slozkami frekvenéné modulovaného signalu (FM).
Ptitomnost FM typu neni vzdy nezbytna, ve vyhledavaci fazi, pii které nékteré druhy vyuzivaji
zaveSené polohy na vétvich, ze kterych skenuji svym sonarem okoli, se mtize vyskytovat pouze
CF cast signdlu, které je o FM prvky doplnéna az pti vzletu za detekovanou kofisti (Neuweiler
et al., 1987). Diky slozce o konstantni frekvenci jsou netopyii schopni s vyuzitim Dopplerova
posunu odlisit pohybujici se kofist od okolniho prostiedi. Jeji pohyb je pro skupiny vyuzivajici
CF echolokaci nezbytnou charakteristikou, bez kter¢ je t€zZko zaznamenana (Bell and Fenton,
1984). Polohu pohybujici se kofisti jsou schopni zaregistrovat na par centimetrti od staciondr-
niho pozadi (Goldman and Henson, 1977). Link, Marimuthu a Neuweiler (1986) uvadéji jako
je kritickym parametrem pii detekci kofisti. Pisi, ze pii frekvenci mavani kiidel nizsi
nez 10 mavnuti za sekundu se rozliSovaci schopnosti netopyrtt zhorSovaly. Pomémé dobra
schopnost rozliSovat pohybujici se kofisti byla popsana i pro netopyry vyuzivajici FM signaly.
Ve vyzkumu, ktery probéhl na druhu Pipistrellus stenopterus, byli jedinci schopni porovnavat
mezi dvéma cili podle frekvence mavani kiidel. Se 75% spravnosti dokdzali rozliSovat mezi

41 Hz a 50 Hz (Sum and Menne, 1988).
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5.3.2 Vyuziti zvuki generovanych kotisti k lovu v hustém prostiredi

Energeticky vyhodnym zptisobem detekce kofisti je orientace podle zvukii, které generuje, at’
uz umyslné ¢i svym pohybem. Pro netopyry pfizplisobené tomuto zplisobu lovu jsou typické
dvé frekvenéni hladiny citlivosti, jedna se nachéazi v niz§im frekvenénim pasmu kolem 20 kHz,
druha ve vyssi oblasti frekvencniho rozsahu jejich echoloka¢niho hlasu a je specializovana na
orientaci v prostfedi (Neuweiler, 1990). Oblast nizsi frekvence je obvykle citliva na nizké
intenzity zvuku pochézejici ¢asto od potencialni kofisti. Pfikladem mtze byt Megaderma lyra,
jejiz sluch je citlivy ve frekvencnim rozmezi 15-20 kHz a v oblasti 50 kHz. Intenzita zvuku, na
kterou receptory niz§i oblasti nejvice reaguji, neptesahuje 30 dB (Riibsamen, Neuweiler and
Sripathi, 1988). Za zminku stoji 1 rod Plecotus, jehoz extrémné zvétSené boltce jsou nejlépe
pfizplsobeny prave pro zaznamenavani zvuku s frekvenci mezi 8 az 20 kHz a intenzitou kolem
20 dB — svému nositeli umoziuji i efektivni vyuzivani pasivni lokace kofisti s vyraznou usporou

energetickych narokt aktivni echolokace (Coles ef al., 1989; Anderson and Racey, 1991).

5.4 Sbér potravy z vodni hladiny

Dalsi nesnaze piinasi lov kofisti z vodni hladiny ¢i zpod ni. Vodni hladina se chova jako
akustické zrcadlo, které znesnadniuje netopyrim zpétné zaznamendni echolokacniho signalu.
Netopyii vyuzivajici toto prostedi se tak zaméiuji na jemné reliéfy vzniklé na vodé a vyuzivaji
Sirokopasmové kratké signdly k jejich zaznamendni (Neuweiler, 1990). Diky poslouchani
a zapamatovani si celkového zvukového zabarveni odrazené¢ho signalu jsou netopyii schopni
odhalit nepatrné zmény v prostiedi zplisobené pohybem kofisti, a ur€it tak relativni rychlost
pohybu objektu. Jsou tedy schopni zjistit i polohu kofisti, kterd zmizela pod hladinou (Schmidt,
1988). Pro druhy vyuZzivajici toto prostredi jsou typické zvétSené dolni koncetiny urcené k lovu

kofisti nachéazejici se na hlading ¢i pod ni (Neuweiler, 1990).

Ptehled vyuzivanych echolokacnich signali ve zminovanych typech prostfedi shrnuje
obrazek 2. V zavislosti na dostupnosti potravy je u netopyri bézné prostiedi a zptisoby lovu
ménit. Ptikladem mize byt Myotis myotis, ktery je schopen lovit kofist jak ze vzduchu, tak

1 pohybujici se po zemi. Mimo jiné patii mezi druhy, pro které je typické sttidani prostiedi.
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Jejich echolokac¢ni signal se pfitom, oproti lovciim oteviené krajiny, ptili§ neméni (Neuweiler,
1990). Stidani prostfedi vSak neni vzdy vyhodné. Pro netopyry lovici v zarostlém, hustém
prostiedi je pfesun do otevienéjsi krajiny v urCité mife mozny, pro netopyry vyuzivajici
oteviené¢ prostory je vSak presun do prostiedi zarostlého, vzhledem k vlastnostem

echolokaéniho signalu, znaéné omezen (Schnitzler, Moss and Denzinger, 2003).
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Obrazek 2: Vzory echolokacnich signali vyuzivanych v riznych typech prostfedi. Signal emitovany pii hledani
potravy je oznacen jako s, signal ve fazi lovu jako c. Typy prostiedi zleva: otevieny prostor, hranice otevieného
a hustého prostiedi, prostor nad vodni hladinou, husté prostiedi a vyuziti CF echolokaéniho typu, husté prostiedi

a vyuziti sbéru potravy z povrchu. Podle Neuweiler (1989).

6 Teorie allotonického rozdéleni echolokaéni frekvence

insektivornich netopyri (AFH)

Echolokacni charakteristiky hlasu netopyrti nemusi vzdy souviset pouze s prizptisobenim se
vyuzivanému prostfedi. Jednim z debatovanych vlivll na strukturu signélu je obrannd reakce

hmyzu rozebirana v teorii allotonického rozdéleni echolokacni frekvence.

Teorie allotonického rozdéleni echolokacni frekvence insektivornich netopyrt piedpo-
klada rozdéleni echolokacni frekvence do oblasti mimo sluchové schopnosti tympanalnich

organil nocnich motyli (zejm. Noctuidae a Geometridae) a evoluci echolokacnich hlast
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netopyrt zaloZzenou pravé na sluchovych dovednostech kofisti. Mnozstvi potravy tohoto typu

pak koreluje s vyuzivanou echolokaéni frekvenci netopyrt (Schoeman and Jacobs, 2003).

Sluchové schopnosti no¢nich motylti byly pravdépodobné vyvinuty pravé z divodu
obrany proti echolokujicim netopyrim (Waters, 1996). Maximalni energie echolokac¢nich hlast
se pohybuji nejcastéji v rozmezi 20 az 60 kHz, coz je také rozmezi nejostiejsiho sluchu vétsiny
no¢nich motyla (Fenton et al., 1998). Nad a pod timto rozmezim citlivost jejich sluchu klesa,
coZz se projevuje rostouci koncentraci tympanalniho hmyzu v netopyii potravé (obr. 3),
(Schoeman and Jacobs, 2003). Citlivost sluchu neni u v§ech druhli no¢nich motylu stejna, zavisi
na tom, s jakymi predatory sdilely evoluéni historii. Rozsah citlivosti se 1isi mezi skupinami
a lokalitami (Jacobs, Ratcliffe and Fullard, 2008). Napitiklad africka Helicoverpa armigera ma
nejvyssi citlivost sluchu v oblasti mezi 80-100 kHz, coz odpovida echoloka¢nimu maximu
Rhinolophus capensis a dalSich vrapenct celoro¢né se vyskytujicich v dané oblasti (Jacobs,

Ratcliffe and Fullard, 2008).

Rel

(‘:@) 2

&
(=]

Moths in the diet
= 8

=

Ta Ms
.sp Eh MI Ec Mt.

o

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Echolocation frequency (kHz)

Obrazek 3: Vztah mezi nejvyssi intenzitou echolokaéniho hlasu a primérnym zastoupenim noc¢nich motyla
v potravé deviti druhii netopyrt chycenych v Algeria Forestry Station v Jizni Africe: Rhinolophus clivosus (Rc),
Nycteris thebaica (Nt), Miniopterus schreibersii (Ms), Myotis tricolor (Mt), Myotis lesueuri (M), Eptesicus
capensis (Ec), Eptesicus hottentotus (Eh), Sauromys petrophillus (Sp), a Tadarida aegyptiaca (Ta). Podle
Schoeman and Jacobs (2003).

Bogdanowicz, Fenton a Daleszczyk (1999) ve své studii uvadéji vliv echolokacni
frekvence na druhové sloZeni potravy, avSak pouze pro druhy netopyrii s maximem energie
echoloka¢niho hlasu do 100 kHz. Pro skupiny s maximem nad 100 kHz, tedy pro zastupce
¢eledi Rhinolophidae a Hipposideridae, tuto teorii nepodpofili, a autofi se tak domnivaji, ze by

vtomto frekvencnim rozmezi mohla vice rozhodovat morfologie téla. Pro evoluci
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vysokofrekven¢nich hlasi by pak sluchové tUstroji kofisti nemuselo hrat roli. Schoeman
a Jacobs (2003) pfipominaji, Ze pro echoloka¢ni hlas vy$si nez 100 kHz jsou ztraty energie
zvuku s narustajici frekvenci velmi vysoké, kolem 3 dB/m (Lawrence and Simmons, 1982).
Vyssi echolokacni frekvence sice poskytuje piesnéjsi informaci, schopnost detekce kofisti je
vSak omezena na krat$i vzdalenost a zvySuje potfebu rychlé reakce. Pfi vyssi frekvenci je
vyhodnéjsi mensi velikost téla a hbitejsi reakce, frekvence se stava negativnim prediktorem
velikosti, a vliv morfologie téla na slozeni kofisti je tak vyss$i nez u druht echolokujicich na

niz8i frekvenci (Bogdanowicz, Fenton and Daleszczyk, 1999; Schoeman and Jacobs, 2003).

6.1 Vliv AFH na morfologii netopyri

Ptedpoklada se, ze kviili sluchovym schopnostem kofisti a snaze je co nejlépe obejit doslo
v evoluci netopyrt k vyvinuti riznych morfologickych uzptisobeni (Jacobs, 2000; Schoeman

and Jacobs, 2003).

Morfologie lebky a dentice je kli€ovym znakem potravni specializace piislusné skupiny.
Specializace na vétsi hmyz se silnou kutikulou, naptiklad brouky, vede k piestavbam
charakterizovanym robustnéjsi lebkou se silnymi Celistnimi svaly, vét§im sagitalnim hifebenem
a kompaktni dentici s dobfe vyvinutymi Spi¢aky schopnymi prokousnout pevné télo kofisti,
jako je tomu naptiklad u druhu Scotophilus borbonicus (Freeman, 1979; Jacobs, 2000). Naopak
u forem schopnych zivit se pfevazné mékkym hmyzem, jako jsou no¢ni motyli ¢i zastupci
skupiny dvouktidlych, jsou charakteristické uzké, Siroce oteviratelné celisti se zvétSenou
molariformni dentici, v pfipad¢ orientace na vetsi kofist charakterizovanou ostrymi, dopiedu
orientovanymi $picaky a relativné vetsi lebkou (Freeman, 1979; Jacobs, 2000; Schoeman and

Jacobs, 2003).

S potravni specializaci je korelovana i télesna velikost vyjadfovana vétSinou délkou
predlokti. U druhi spliujicich AFH je podil velkého tympanalniho hmyzu v potravé piimo
umérny télesné velikosti. VEtsi formy majici vyssi echolokacni frekvenci, jako naptiklad
Nycteris thebaica a Rhinolophus clivosus, budou mit ve stravé vyssi podil no¢nich motyli nez
druhy mensi. VéEtsi velikost tlamy, delsi a uzsi kiidlo umoziiuje takto velkym netopyrtim lovit
rychle letici zastupce vétS§iho hmyzu nejcastéji zastoupeného praveé nocnimi motyly (Schoeman

and Jacobs, 2003). Selekce v tomto piipadé opét plsobi primarné¢ na echolokacni hlas,
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sekundarné¢ na morfologii kifidel umoznujici lov velkych noc¢nich motyla (Jacobs, 2000;

Schoeman and Jacobs, 2003) .

Vys$i procento zastoupeni no¢nich motyll v potravé miize byt ovlivnéno také hustotou
prostiedi. Kofist ma v hustém prostfedi men$i moznosti tniku, a stdva se tak snadné&ji
dostupnou. Zaroven je vyskyt nocnich motyli v hustém prostiedi vyssi nez v otevieném
prostoru, coz muze obsah kofisti u druhli vyuZivajicich tato prostfedi také ovlivnit (Jacobs,
Ratcliffe and Fullard, 2008). Schoeman a Jacobs (2011) pfipominaji na piikladé¢ druhu
Rhinolophus hildebrandtii, ze dlouhé CF hlasy vrapenct umoznuji velmi presnou detekci
koftisti podle charakteru tfepotani kiidel, coz s ohledem na vétsi plochu kiidel motylt, a tedy

snadng&j$i detekcei této skupiny, usti v preferenci této kofisti.

Jacobs, Barclay a Walker (2007) analyzovali piic¢inu vyssi frekvence echoloka¢niho
hlasu u Rhinolophus clivosus oproti syntopickému druhu Rhinolophus capensis s analogickymi
morfologickymi parametry, habitatovou preferenci 1 potravni specializaci, jehoz nejsilngjsi
echolokacni frekvence se ale pohybuje o 40 kHz nize nez u R. clivosus. Sympatricky posun
echolokaénich frekvenci je zde zesilen aspektem komunikaéniho vyznamu echolokaénich hlasii
u této skupiny: vyrazny frekvenéni posun odliSujici jednotlivé druhy vrapencti v dané oblasti

vyskytu mize byt tak i disledkem snahy po omezeni mezidruhovych interferenci.

6.2 Vliv sluchové schopnosti hmyzu na lovecké strategie netopyru

Sluchové schopnosti no¢nich motyli mohou predstavovat dalezity selek¢éni tlak na echolokacni
design netopyrii (Fenton and Fullard, 1979). Aby byl netopyr schopen ulovit kofist, co ho slysi,
musi co nejvice zkratit jeji ¢as na Unik. Toho mlze docilit naptiklad snizenim intenzity
echolokaéniho signdlu, navigaci pomoci zvukii vydavanych kofisti, echolokaci na hmyzem
hate slysitelné frekvenci (AFH), zvySenim rychlosti letu (Fenton and Fullard, 1979; Sierro and
Arlettaz, 1997).

Specifické tpravy vsech téchto shora probranych parametrti echolokac¢ni biologie (véetné
souvisejicich neurdlnich mechanismti a morfologickych korelath — upravy usnich boltct
a kiidel) ptedstavuji spolu s riznymi aspekty vybéru potravy zdkladni komponenty adaptivniho

rozdéleni jednotlivych vyvojovych linii. V nezanedbatelné¢ mife vymezuji i specifika
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jednotlivych druhti — nézorny ptiklad poskytujici napi. poznatky o vztahu jednotlivych

proménnych tohoto adaptivniho komplexu u druhu Barbastella barbastellus.

6.2.1 Echolokacni aspekty lovecké strategie druhu Barbastella barbastellus

Barbastella barbastellus patii mezi vzdusné lovce okrajovych partii vegetace vysoce
specializované na lov zastupct skupiny Lepidoptera. Jejich podil v celkovém potravnim slozeni

B. barbastellus muze Cinit az 99% (Sierro and Arlettaz, 1997).

Lovecka strategie druhu B. barbastellus pravdépodobné spocivd ve snizeni sily
echolokac¢niho signalu, kterd se pohybuje v priméru okolo 94 dB, zatimco u ostatnich
vzdusnych lovca, jako naptiklad u druhu Nyctalus leisleri, se pohybuje kolem 130 dB (Goerlitz
et al., 2010). Nizka intenzita hlasu vede k podrazdéni senzorickych bunék hmyzu
zodpovédnych za obrannou reakci az na velmi kratkou vzdalenost od predatora a reakcni Cas
kofisti na unik je tak velmi omezen. Senzorické bunky typu Al zvladaji zaznamenat lovici
B. barbastellus na vzdalenost 3,5 m, zatimco A2 reaguji az pii vzdalenosti 1,9 m od predatora.
Pti rychlosti netopyra 7,7 m/s tak bude mit kofist pouhych 0,5 s na reakci (Goerlitz e al., 2010).
Sluchové schopnosti netopyrti jsou citlivéjsi, nez je sluch tympandlniho hmyzu a pfi takto nizké
amplitudé signdlu dochézi k tomu, Ze B. barbastellus zvladne detekovat kofit diive, neZ je hmyz
schopen hrozbu zaznamenat a podniknout obrannou reakci. Sance B. barbastellus na ispéiny

lov jsou tak zna¢né zvyseny (Goerlitz et al., 2010).

Pro B. barbastellus jsou typické dva echolokacni typy hlasu liSici se mezi sebou svoji
strukturou 1 echolokacni frekvenci (viz obr. 4). Typ 2 se sklada z delsi, mélce frekvencné
modulované slozky a kratsi, strméjsi frekvenéné modulované slozky s nejsilnéjsi frekvenci
v oblasti kolem 43 kHz a délkou trvani kolem 6 ms (Denzinger et al., 2001; Barataud, 2015).
Echolokac¢ni hlas typu 1 je o néco malo frekvenéné modulovany a s délkou trvani kolem 3 ms
dosahuje frekvence zhruba 34,5 kHz (Goerlitz et al., 2010; Barataud, 2015). V priibéhu letu
dochdzi ke stfidani téchto dvou typl.. Velmi vzacné byvd zaznamenin i samostatné se
vyskytujici typ 1 (Barataud, 2015). Signaly mezi sebou sviraji vertikdlni uhel v rozmezi
50-70°. Tento uhel je dan rozdilnym zplsobem a vyuzitim echolokace. Typ 2 vysilany
nozdrami sméfuje, vlivem umisténi nozder, nad smérnici letu a pravdépodobné je primarné
vyuzivan k detekci a zaméfeni kofisti. Signaly v zaméfovaci fazi jsou odvozeny pravé od typu

2, nebot’ je vyssi frekvence a smétuje vzhiiru. Echolokacni typ 1 je vysilan tlamou a je vyuzivan

17



k urceni netopyra v prostoru. Diky thlu signalu 45° vedouciho pod smérnici letu jsou schopni
detekovat hranici lesa i na 9 m. Tento typ tedy vyrovnava nizkou detekéni vzdélenost pro
prostiedi, kterou poskytuje typ 2 specializovany k vyhledavani kofisti. V idedlnich podminkach
je pravdépodobné typ 1 vyuzit i pro detekci kofisti spolu s typem 2, a dochazi tak ke zlepseni
vyhledéavaci schopnosti netopyra (Seibert ez al., 2015).

100 kHz — 10ms

50 kHz

Obrazek 4: Echolokaéni signal druhu Barbastella barbastellus. (CESON, 2007)

Zkracené rozestupy mezi jednotlivymi signaly, které jsou typické pro piiblizovaci fazi
lovu, byvaji u B. barbastellus vysilany az v posledni fazi lovu (Barataud, 2015). Do té doby
B. barbastellus umi vyuzivat pasivni detekce. Ta je usnadnéna specializaci na no¢ni motyly,

ktefi jsou svymi kiidly dostate¢né hlasiti (Sierro and Arlettaz, 1997).

Michel Barataud (2015) ve své knize uvadi teorii, podle niz si B. barbastellus vyvinula
dva typy echolokace o riznych frekvencich k simulaci dvou rizné vzdalenych jedinct, jejichz
velka repeti¢ni vzdalenost nevyprovokuje kofist k obranné reakci. Jednalo by se tak o piipad
akustickych mimiker (Barataud, 2015). B. barbastellus mohla ptizplsobit signél typu 2 (typ B)
echolokacnimu signdlu rodu Pipistrellus, na jehoZ repeti¢ni vzdalenost tympanalni hmyz
reaguje az v piiblizovaci fazi. Diky schopnosti no¢nich motylti odliSovat zminované dva
echolokacni typy jako rGzné jedince a schopnosti B. barbastellus nezkracovat repeti¢ni
vzdalenost v pfiblizovaci fazi, nemusi hmyz na hlas predatora az do posledniho okamziku

reagovat (Barataud, 2015).
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7 Zavér

Diverzita echolokacniho chovani netopyrii je ohromnd. Existuje nepfeberné mnozstvi vliva
pusobicich na loveckou strategii netopyrtt od odvékého evolu¢niho zavodu s kofisti, pies
nastavené hranice prostiedi a fyzikalnich parametrt Sifeni akustickych vIn. Variabilita vSak
neni jen mezidruhova, ale i vnitrodruhové, 1i$i se mezi populacemi v zavislosti na struktuie
spoleCenstvi, stafi a pohlavi jedincli a nélezitosti ke skupiné a kolonii. Ovlivnéna je také
populaci vyuzivanym prostiedim a mezidruhovym spolecenstvim, ve kterém netopyii Ziji.
S instrumentalnim rozvojem, jehoz produktem jsou soucasné techniky terénniho vyzkumu
echolokace, se otevird moznost vSechny tyto dil¢i aspekty ovlivilujici echolokac¢ni chovani
studovat v pfirozeném prostiedi a se zohlednénim konkrétnich situacnich a behavioralnich

specifik. Soucasn¢é ovSem tyto moznosti oteviraji celé spektrum novych otazek a ukazuji, ze

mnoh¢ stranky této problematiky zlstavaji dosud nejasné.

Soucasnou etapu téchto vyzkumu oteviraji dalsi pfistrojové inovace — v prvni fad¢ jsou
to automatickd nahravaci zafizeni s pocitaCovymi moznostmi a programy schopnymi
automaticky zpracovat a vyhodnotit velké objemy potizenych nahravek. Manudlni zpracovani
nahravek je totiz zélezitosti Casové extrémné naro¢nou a ve vétSim objemu bez automatické
druhové identifikace echolokacnich z4dznaml piesahuje realné moznosti zpracovatele.
S vyuzitim novych programl (SonoChiro, Kaleidoscope) lze pak kvantitativné sledovat
celoroni dynamiku vyuzivani riznych lovist, reakci spoleCenstev na sezonni zmény ve
struktufe potravni nabidky apod. Timto se, mimo jiné, hodlam zabyvat i ve své budouci
diplomové praci. Kvli variabilit€¢ v echolokacnich signdlech a ¢astému piekryvu vnitro-
druhovych varianci hlasti s jinymi druhy vSak tyto metody, ackoliv jsou hojné vyuZzivané
a vyvijené pies dvacet let, nejsou stoprocentni a druhové zafazeni muze byt u nékterych
zaznamu obtizné. Kontrola lidskym faktorem je tak, i ptes zlepSujici se moznosti, stale dilezita

(Russo and Voigt, 2016; Rydell et al., 2017).
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