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Abstrakt

Cilem této literarni reSerSe je shrnout dosavadni poznatky o pfi€indch a vyskytu mezidruhové
hybridizace a jejim vlivu na hlasové projevy u ptaki. Snazi se také nastinit mozné disledky
téchto zmén na Zivot hybridizujicich jedinci. Mezidruhové kiiZeni je relativné rozsitenym
jevem vyskytujicim se u mnoha taxonomickych skupin Zivo€ichil a rostlin. Jejim studiem se
lidé zabyvaji jiz vice nez 150 let. V soucasné dob¢ existuje n€kolik hypotéz testujicich kdy
a za jakych podminek k hybridizaci dochdzi. Velmi specifickou roli v tomto procesu hraje
u ptaktt zpév, ktery je dulezitym prezygotickym reprodukénim mechanismem. Béhem
druhotného kontaktu blizce pfibuznych druhit mtZe dojit, podle typu interakce,
ke konvergentnimu nebo divergentnimu posunu znakli nejen ve zpé&vech, ale iv dalSich
vlastnostech kliCovych pro rozpozndvani druh. Konvergentni posun znakii a nebo velkd
plasticita zpévu muze mit v nékterych piipadech za ndsledek genovy tok mezi
populacemi.Vlivem hybridizace dochdzi u hlasovych projevii krtzné intenzivnim
strukturdlnim, a nebo funkénim zméndm.Ve vétSin€ pripadd se u hybridi vyskytuji smiSené
zpévy obsahujici prvky obou rodicovskych druhti. Tento jev nastdvd jak u druhd s geneticky
determinovanym zpévem, tak i u druhti, které se zpévu uci. Mezidruhové kiiZzeni a

reprodukéni dspéSnost hybridit mize v disledku urychlovat, nebo zpomalovat vznik novych

druhti, speciaci.
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Abstract

The aim of this thesis is to review the existing knowledge on the role of interspecific
hybridisation on vocal communication in birds and vice versa, and their mutual effects on the
life-history of hybrids. Interspecific hybridization is a relatively widespread phenomenon in
many plant and animal taxa, and it has attracted the attention of scientists for over 150 years.
As such, it is one of the most intensively studied processes in ecology and evolution. There
are several hypotheses that test when and under what conditions hybridization takes place in
birds, many of which relate to bird songs. Bird songs play an important role in mate
recognition and thereby act as an important prezygotic reproductive isolation mechanism.
Sympatrically occurring species can, depending on the type of interaction, show convergent
or divergent character displacement, in song patterns as well as in other key characteristics of
species recognition. Convergence of song patterns or wide plasticity of song can in some
cases even increase the rate of interspecific gene flow. Hybridization can entice structural or
functional changes of various levels/intensities in vocalizations. In most cases hybrids show
mixed songs that contain song elements of both parental species. Mixed songs occur both in
hybrids of species with genetically determined calls and also in species with learned songs.
Finally, interspecific hybridization and reproductive success of hybrids may finally increase

or decrease the rate of speciation.
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Uvod

Hlasové projevy tady Zivocichll jsou jednim z nejdiilezitéjSich prezygotickych reprodukéné
izola¢nich mechanismi. Mayr (1963, podle Derégnacourt and Guyomarc'h 2003) ve svém
konceptu biologického druhu povaZzuje vznik reprodukéné izolacnich mechanismi za velmi
dalezity krok pfi speciaci. Tyto reprodukéni bariéry jsou obecné d€leny na prezygotické
a postyzgotické. Vedle vokalizace je mezi vyznamné prezygotické bariéry fazena napiiklad
i sezonalita reproduk¢nich cykll, selektivni vybér sexudlniho partnera nebo preference pro
urité prostiedi. Postzygotickou bariérou muize byt mortalita zygot, sterilita nebo
nezivotaschopnost hybrida (Flegr 2005).

Mezidruhové kifZzeni umoZiuje vznik novym genotypim pomoci kombinace
genofondu, které byli diive izolované. PrestoZe pocet jedinct, ktefi se kiiZi s jinymi druhy je
nizky, vyskyt obcasnych hybridiza¢nich uddlosti miZe stafit na to, aby doSlo
k dlouhodobému ovlivnéni celych evolu¢nich linii. Mimo to lze diky mezidruhové hybridizaci
studovat v pfirozeném prostredi vztahy mezi genetickou a ekologickou diferenciaci (Schwenk
et al.2008). Stejné tak jako u jinych skupin organizmil, mezidruhova hybridizace mize miti
u ptakli zna¢ny vliv nejen na hlasové, ale i na jiné behaviordlni projevy nebo na morfologické
znaky.

Zpév, ktery Casto byva pocitkem interakce dvou jedincli, miize obecné fungovat jako
prvotni reprodukéné izolaéni mechanismus u mnoha druhti ptdkd (Martens 1996). VétSina
studii zaméfenych na problematiku reprodukcnich bariér se zabyva takovymi znaky, které
jsou geneticky pfeddvané, a to v€etné vokalizace. Nicméné u tfech skupin ptakli — papouskd,
kolibfikovitych a pévcii — jsou zpév a jeho struktura ovlivnény interakci mezi kulturni
a genetickou evoluci a predavany socidlnim ucenim (Catchpole a Slater 1995). Problematika
vztahu mezi genetickym pozadim a akustickymi projevy u hybridizujicich taxond je proto

u téchto skupin obzvlasté zajimava.



1. Akusticka komunikace u ptaki

Jednim z nejndpadnéjSich projevii chovani ptakl je akustickd komunikace, kterd ma zasadni
vyznam zejména u pevcll (Passeriformes), pro néZ jsou hlasové projevy ovliviiovany jak
geneticky, tak ucenim (Gee 2005).

Zpévy jednotlivych druhii ptakii se mohou lisit a kategorizovat podle mnoha aspekti,
jako je komplexita, typ nebo funkce.
interagovat na velkou vzdalenost (Todt a Naguib 2000). Ta byva vétsi nez pii vizudlnich
interakcich. Ptaci vyuZivaji zpévy b&hem rozmnoZovaci sez6ny nebo béhem celého roku
k vyznaCovani a obhajovani svého teritoria, k signalizaci kvality samci, kterd je rozhodujici
pro samice pii vybéru partnera, nebo napiiklad k ritudlnim ndmluvam. Zp¢ev je dulezity také
pti individudlnim rozpoznavani jedincli, komunikaci ve skupin€ a jako zptsob varovéni pred
preddtorem (Catchpole a Slater 1995, Nowicki a Searcy 2004).

Podle typu  mlzeme rozliSovat hlasové projevy u pévcli na komplexnéjsi
a individudlng variabilng;si ,,songs*, a ,,calls®, typicky kratsi a jednodussi zpévy, jejichZ nazev
je odvozen od Sirokého spektra vzorcii chovani, v nichZ je pouZit. Catchpole a Slater (1995)
definuji ,,songs* jako dlouhé, komplexni vokalizovdni samcti béhem rozmnozovaciho obdobi,
coz plati zejména pro druhy ptakii v temperatni zoné. ,,Calls* jsou pak definovany jako kratsi,
jednodussi vokalizace obou pohlavi béhem celého roku. Existuji vSak vyjimky, kdy se
jednotlivé definice prekryvaji. Samostatnou skupinou jsou geneticky podminéné hlasové
projevy nepévcu, v anglicky psané literatufe ¢asto oznacované také jako ,.calls*. Na oba tyto
typy hlasovych projevli ma vliv mnoho fylogenetickych i ekologickych faktorti (Farnsworth
a Lovette 2008).

Zatimco u nepévcil se zpév vyviji hned na za¢atku Zivota i kdyZ je jedinec v naprosté
izolaci, pévci potiebuji k uCeni zpévu urcity vzor (Kroodsma a Konishi 1991). Jednotlivé
druhy se uc¢i rizné — samci nekterych jsou schopni naucit se zpivat i podle nahravky, jini
nutné¢ potiebuji Zivého ,ucitele”. Nckteré druhy, napiiklad pénkava obecna (Fringilla
coelebs), jsou vnimavé k uceni v rané fazi Zivota, jiné b€hem celého Zivota - napiiklad Spacek
obecny (Sturnus vulgaris). Stejné tak existuje velka variabilita ve schopnosti imitovat zpévy
jinych ptakt. Druh, ktery je zndmy svou schopnosti €asto imitovat zpév jinych ptdka je
sedmihldsek hajni (Hippolais icterina). Naopak napiiklad zpév lindusky lesni (Anthus
trivialis) neobsahuje Zadné imitace. Velikost repertodrt je také velmi rozdilnd. Jako ptiklad

druhii pévcl s extrémné rozvinutym repertodrem (danym v téchto ptipadech poctem typii



zpévl) lze uvést slavika obecného (Luscinia megarhynchos; Hultsch a Todt 1981) nebo
drozdce mnohohlasého (Mimus polyglottos; Derrickson 1987, podle Kroodsma a Miller
1996).

Ne vSechny zvukové projevy ptakil pouZivané pro vnitrodruhovou komunikaci jsou
hlasovym projevem. Piikladem takové nepravé vokalizace miiZze byt charakteristické meceni
samctl bekasiny (Gallinago sp.) pti zdsnubnich letech, kdy je zvuk tvotfen proudénim vzduchu
mezi rydovacimi pery (Byrkjedal1990), nebo teritoridlni tlu¢eni né€kterych Splhavcii zobdkem

do kment stroma.

2. Definice, pri¢iny a frekvence vyskytu mezidruhového kiiZeni
2.1 Definice hybridizace

Mezidruhové hybridizace je velmi vyznamnym a pozornost poutajicim fenoménem nejen u
ptaku, ale u vétsiny skupin Zivo€ichi i rostlin. Jiz 150 let, od dob Charlese Darwina, se védci
zabyvaji kfizenim a jeho souvislosti se speciaci.

Stejné jako u nékterych jinych termint ve védecké literatuie, také u pojmu hybridizace
v ptirozeném prostfedi mizeme nalézt nékolik alternativnich definic, jejichZ odli§nost spociva
v pojeti trovné genetické rozdilnosti hybridizujicich jedincti (Harrisson 1993, podle Arnold
1997). V definici podle Harrisona (1990) odpovida pojem hybridizace uspéSnému kiizeni
jedinct ze dvou populaci anebo skupin populaci, které se od sebe odlisuji na zdklad¢ jednoho

nebo vice dédi¢nych znak.

2.2 Vyskyt mezidruhového kiiZeni

V soucasné dobé€ 1ze nalézt mnoho praci, v nichZ jsou popisovany pifipady mezidruhovych
hybridizaci. Udaje o mnoZstvi hybridizaci v rdamci jednotlivych skupin se 1i§i. Podle Mallet
(2005) patii mezi skupiny s relativné vysokou frekvenci kiiZeni druht naptiklad evropsti
motyli (12 %), octomilky (1 %), evropsti savci (6 %) a také ptaci (10 %). O tom, jak Castym
jevem je hybridizace u ptdkl, se polemizuje hned v n€kolika studiich. Podle Grant a Grant
(1992) je hybridizace v pfirozeném prostiedi dokumentovdna u 895 druhi, coZ odpovida
9,2 % z celkového poctu 9672 popsanych ptacich druhii. Tato hodnota se znaéné lisi od
puvodné piedpoklddanych 2 % druhti ptdki se zaznamenanym mezidruhovym kiiZenim
a dalSich 3 % druht s ptilezitostnym kiiZenim podle Meise (1975, podle Grant a Grant 1992).
Pokud bychom uvaZovali 1 skuteCnost, Ze né€které skupiny (pf. Tinamiformes, tinamy) jsou

obecné kryptické a mdlo prostudované (ohled je tfeba brit predev§im na molekuldrni studie



odhalujici mnoho novych druhtll), je jasné, Ze tato hodnota nemusi byt kone¢nd. (Sibley
a Monroe 1990, podle Grant a Grant 1992). Schwenk et al.(2008) vSak v nejnové¢jsi studii
argumentuji tim, Ze pokud pocet praci zabyvajicich se mezidruhovym kiiZenim zhruba
odpovidéd skutenému mnozstvi ptipadil, jednd se o jev relativné vzdcny, s frekvenci cca 1 %
(0,1 —3%), kterd by méla byt stejnd pro vSechny velké taxonomické skupiny.

Avsak jednotlivé fady v ramci tfidy Aves podle Grant a Grant (1992, viz.Tab. 1) se
kiizi vrizném méfitku, nckteré z nich, pfibliZzn¢ jedna tfetina z celkového poctu,
nehybridizuje vibec. Nejednd se jen o skupiny malé, c¢itajici jen nckolik madlo druht

(pt. Coliiformes, mysaci), ale i o velké tady, jako jsou napiiklad svistouni (Apodiformes).

Mezi nejvice hybridizujici fady patii pévci (Passeriformes) a vrubozobi (Anseriformes).

Tabulka 1: Vyskyt mezidruhové hybridizace u 23 fdda ptdkd. Seznam skupin ptdka podle Sibley a Monroe
(1990), seznam hybridizujicich druhti Panov (1989), doplnéné o nové zdznamy (podle Grant a Grant 1992).

Rad Pocet Hybridizujici druhy
druht pocet %
Struthioniformes 10 0 0,0
Tinamiformes 47 0 0,0
Craciformes 69 2 2,9
Galliformes 214 46 21,5
Anseriformes 161 67 41,6
Turniciformes 17 0 0,0
Piciformes 355 48 13,5
Galbuliformes 51 2 3,9
Bucerotiformes 56 0 0,0
Upupiformes 10 0 0,0
Trogoniformes 39 0 0,0
Coraciformes 152 8 5,3
Coliiformes 6 2 16,7
Cuculiformes 143 4 2,8
Psittaciformes 358 27 7,5
Apodiformes 103 0 0,0
Trochiliformes 319 61 19,1
Musophagiformes 23 0 0,0
Strigiformes 291 2 0,7
Columbiformes 313 10 3,2
Gruiformes 196 17 8,7
Ciconiiformes 1027 139 13,5
Passeriformes 5712 460 8,0
Celkem 9672 895 92




Z doposud publikovanych dat se zdd, Ze hybridizace je Castéjsi u terestrickych druhti
obyvajici mirné podnebné pasmo, prestoze vétSina druhtl ptdkl obyvé tropy. Tento paradox
lze vSak do znacné miry vysvétlit tim, Ze studované taxony nejsou vybirdny ndhodné, ale

podle dostupnosti dat a preferenci jednotlivych védeckych tymii.

2.3 Priciny mezidruhové hybridizace u ptaku

Hybridizace u ptdka je relativné Casty jev (Grant a Grant 1992). Ve snaze zodpovédét na
otdzku pro€ a za jakych podminek k hybridizaci dochdzi bylo publikovano nékolik hypotéz,

které se obCas svym obsahem ptekryvaji nebo doplituji.

2.3.1 Hypotéza vzicnosti

Podle Wirtz (1999) k hybridizaci dochdzi nejvice v oblastech kontaktu dvou blizce
ptibuznych druhti ptdkd, z nichZ jeden je vyrazné vzacnéjSi nez druhy. Ve vétSin€ piipadd,
kdy je mezidruhové kiizeni v pfirozeném prostiedi uspé€Sné, ndlezi samice k vzacnéjSimu
druhu. To souvisi se skutecnosti, Ze u vétSiny druhi ptdka si partnera vybird samice diky jejim
vy$$im ndkladiim na péci o potomstvo a potiebou zajistit ispéSnou reprodukci. Ve snaze se
rozmnozit, sparuje se samice s nesprivnym samcem, protoze ho potkd mnohem castéji nez
konspecifického partnera. Risch a Andersen (1998) tento jev pozorovali u poddruhl vrany
obecné (Corvus corone corone a Corvus c. cornix). Na druhou stranu tato hypotéza
nevysvétluje piipady, kdy k mezidruhovému kiiZeni dochdzi paralelné¢ s konspecifickym
parovanim. Tato situace nastdvd napiiklad u pénkavek prosttednich (Geospiza fortis)

a pénkavek kaktusovych (G. scandens) (Grant a Grant 1992, 1997a).

v 2z 766

2.3.2 Hypotéza ,,Heterospecificky partner lepsi nez zadny

Ptaci mohou hybridizovat diky rozdilnému poméru pohlavi v populaci. Pokud jsou vSichni
jedinci limitujictho pohlavi sparovani, zbyli hybridizuji (Grant a Grant 1997a, Randler 2002).
Tento jev byl pozorovan napfiklad u papezika lazurového (Passerina amoena) a indigového
(P. cyanea), ktefi v hybridni z6né preferuji konspecifické parovdani, ale péaruji se radéji

heterospecificky nez viibec (Baker 1996).



2.3.3 Hypotéza Spatné samic¢i volby

Za pticinu hybridizace se zde povazuje chybovani pii rozpoznavani sexudlnich partnerd, které
se tykd prevdzné samic. Tento piipad miiZe nastat, je-li samice v Casové tisni zplisobené
kratkou dobou vhodnou pro hnizdéni, ptipadné pokud dochazi ke konkurenénimu boji mezi
samicemi (Gowaty 1997, Alatalo et al. 1986).

Zasadni miZe byt také chyba v akustickém, vizudlnim nebo behaviordlnim odliSeni
druhii. Tyto aspekty hraji roli pfedevsim u sesterskych druhil, mezi nimiz jsou pouze velmi
malé rozdily v kliovych znacich pouZivanych pro rozliSovani mezi obéma druhy (Helb et al.
1985). Jako ptiklad 1ze uvést papeziky, u nichZ je zbarveni pefi popsano jako nejdilezitéjsi
znak slouZzici ke spravnému vybéru partnera samicemi papeziki lazurovych a indigovych
(Baker a Boylan 1999). K hybridizaci u nich miiZe dojit nasledkem chyby ve vizudlnim
odliSeni téchto znak.

Podobny efekt mize mit i smiSeny zpév heterospecifického samce, tedy pfipad, kdy se
samice rozhodne pro samice jiného druhu, protoZze jeho zpév obsahuje elementy slouZici
k rozpoznavéni partnerd jejtho druhu. Ulohou zpévu pii hybridizaci se podrobn&ji zabyvam
v nasledujici kapitole.

Pii vybéru partnera hraje roli i kvalita teritoria. Pokud obsadi kvalitnéjsi teritorium
heterospecificky samec, samice mlize dat prednost jemu (Alatalo et. al 1990, podle Randler
2002). Je otdzkou, zda se v takovém piipad¢ vZdy jednd o rozhodnuti ovlivnéné Spatnou

samici volbou, nebo jde o projev adaptivniho chovéni samice.

2.3.4 Hypotéza nezkuSenosti

Podle této hypotézy, kterd se svym zpusobem casteén¢ piekryva s predchozi, dochdzi
k hybridizaci tehdy, kdy mladi a nezkuSeni jedinci, ktefi nemaji jeSté zcela vyvinuty
rozpoznavaci systém, Spatné€ zvoli svého partnera a vyberou si jedince jiného druhu (Grant

a Grant 1997a).

2.3.5 Hypotéza supernormdlniho stimulu

Podle této hypotézy dochazi k hybridizaci ve chvili, kdy si samice vybere vzacnéjSiho
heterospecifického samce, protoZe na ni plisobi supernormdlnim stimulem. Tim miiZe byt
vyrazn€j$i vzhled, komplikovanéjSi zp&v nebo socidlni dominance oproti konspecifickym

samcum. Takova situace mlZe nastat u druht, kde se partnefi rozpozndvaji podle znak, jezZ
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Voev s

umoznuji odliSovat intenzivnéjsi stimulus, napfiklad barevnost peti nebo atraktivnost zpévu.
SmiSené zpévy u heterospecifickych druhi jsou zndmé u celedi pénicovitych (Sylviidae)
a Soupdlkli rodu Certhia (Helb et al. 1985), tedy u takovych druhii, které si jsou
v morfologickych znacich velmi podobné. Samice druhli preferujicich komplexné&jsi zpév
mohou intenzivnéji reagovat na smiSeny zp€v nez na hlasové projevy svého druhu v piipadé,
kdy smiSeny zpév obsahuje pfidané elementy jiného druhu. Napiiklad zpév rdkosnika
obecného (Acrocephalus scirpaceus) obohaceny o elementy rakosnika zpévného (A. palustris)
je samicemi rakosnika obecného vnimén jako atraktivnéjSi (Lemaire 1977, podle Randler
2002).

U vizudln€ rozliSovanych znakl jsou trendy podobné. V piipadé, Ze samice urcitého
druhu preferuji barevnéjsi nebo pestiejsi samce, ma barevné vyrazny heterospecificky samec
moZnost kompeti¢né zvitézit. To bylo dokumentovano v piipadé samic lejskii ¢ernohlavych
(Ficedula hypoleuca), které si vybraly barevnéjsi samce lejska bélokrkého (Ficedula
albicolis) (Saetre et al. 1994).

2.3.6 Dalsi moZné ptiCiny hybridizace

a) Mimoparové kopulace

Jako dalsi pfi¢inu lze uvést mimopdrovou kopulaci mezi jedinci odliSnych druhii. Pfi
té se mohou uplatiiovat i nékteré z vyse uvedenych scénaia.

Prikladem je hybridizace mezi samici vlaStovky obecné (Hirundo rustica), ktera je
v Texasu béZnym druhem, a samci vzacné se vyskytujici vlastovky jeskynni (Petrochelidon
fulva). Hybridni mldd’ata byla nalezena v hnizdech mezi mlad’aty H. rustica (Martin 1980,

podle Randler 2002).

b) Imprinting a kulturn{ vliv

Sexudlni imprinting je definovéan jako schopnost mladych ptakl naucit se rozpoznavat
druhové specifické znaky, coZ jim umoZni v dospélosti Uspés$né nalézt vhodného partnera pro
rozmnozovani (Bateson 1966, Clayton 1993, podle Irwin a Price 1999). Mladd’ata se vétSinou
uci rozpoznavat od svych rodi¢li. Sexudlni imprinting je velmi rozsifeny a zndmy u vice nez
poloviny ptacich fadl (ten Cate et al. 1993).

Pokud druhy hybridizuji, imprinting a schopnost rozpoznani jedinct jiného druhu
v dospélosti miiZze podporovat asortativni pareni a tedy speciaci (Irwin a Price 1999). Samice,

které si voli partnera podle toho, jestli zpivad podobné jako jejich otec, v nékterych ptipadech
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chybuji a vybiraji si heterospecifické samce. To se dé&je tehdy, pokud otec samice zpival
heterospecificky diky Spatnému imprintingu, pifipadné se jeho zpév zpévu jiného druhu
podobal (Grant a Grant 1997a).

V rdmci jedné generace si v populaci mohou jedinci navzdjem preddvat zkuSenosti
takzvanym horizontdlnim pfenosem, ktery miize byt dal$i moZnou pficinou hybridizace. Mlze
se stat, jako v pripadé¢ vlhovci hnédohlavych (Molothrus ater), Ze se samice z ruznych
populaci mohou navzdjem kulturné ovliviiovat a piebirat od sebe Spatné preference pro vybeér

partnera. Ty se pak mohou preddvat ddl z generace na generaci (Freeberg 1999).

3. Uloha zpévu pii hybridizaci

Projevy pfi ndmluvach, zejména takové, které jsou socidlné pieddvany ucenim, jsou
povazovany za zdsadni pro reprodukéni izolaci druhti. Mezi alopatrickymi populacemi lze
v téchto signdlech najit vyrazné odliSnosti (Price 1998). Zpév ptdkl patii mezi takové
vyznamné prezygotické reprodukéné izolaéni mechanismy a jeho role pfi speciaci miZze byt
rozhodujici (Grant a Grant 1996). O tom vypovid4 naptiklad studie hodnotici zpév jako
dalezity znak pro speciaci a isolaci konkrétn¢ u podruht budni¢kt rodu Phylloscopus (Bensch
et al. 2002).

Pokud dojde k sekunddrnimu kontaktu dvou blizce pfibuznych druhd, miiZe nastat
posun znakl v druhové specifickych zpévech. Jestli bude ndsledovat divergence nebo
konvergence znakti zdleZi na typu mezidruhové interakce (Grant 1972). Selekénim tlakem na
reprodukéni izolaci nebo ekologické oddéleni mize dojit k lokdlnimu rozrtiznéni znakd,
tzv. character displacement — a vyustit v reprodukcni izolaci (Saetre 1997). Selekce bude
ktefi maji zpév konspecificky snadné€ji rozpoznatelny jejich vlastnim druhem. K divergenci
znakii miZe dojit i pti pfimé adaptaci na akustické prostfedi.Vlastnosti akustického prostredi
se totiZz méni s vlastnostmi habitatu. Signdl, ktery se dobie prendsi v jednom typu prostiedi,
miZe byt siln¢ degradovan v prostfedi odlisSném. Nasledkem toho mtize dochazet k divergenci
znakl u populaci Zijicich v odliSném prostiedi (Boughman 2002). K rozriznéni znakli dochazi
také vlivem mezidruhové kompetice o bézny zdroj (Schluter 2000). V takovém ptipad¢ 1ze
tuto divergenci povaZovat za ndsledek koevoluce signdli spolecné s jinymi rozdélujicimi
znaky (Podos 2001). Dikaz divergence ve zpévech u velké skupiny sesterskych druht
predlozila Seddon (2005) ve své studii zaméfené na neotropickou celed’” mravencikovitych

(Thamnophilidae).
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Konvergentni posun znakli miize mit za disledek mezidruhovy genovy tok v pfipade,
kdy ma kiiZzeni slaby nebo Zadny negativni efekt na zdatnost hybridii nebo tehdy, kdyz
k sekundarnimu kontaktu doSlo relativné neddvno a druhy se na sebe nestaCily adaptovat.
K posunu znakii dochdzi také vlivem piipadné mezidruhové teritoriality (Secondi et al.
2003a,b). Schopnost rozpoznat heterospecifického konkurenta miiZe iniciovat prostorové
oddeleni druhii. To by mohlo vést, diky absenci mezidruhovych interakci, k ndsledné
konvergenci zpévl. Dal$im moZnym scéndfem vedoucim ke sbliZovani znakli ve zpévech je
selekéni tlak na znaky dulezité pro pienos a prizpiisobeni signdlu akustickéhm prostiedi
(de Kort 2002a).

Hodné plasticky zpév, ktery je nauceny, miZe bud’ naruSovat nebo posilovat bariéry
vedouci ke genovému toku mezi druhy (Lachlan a Servedio 2004). Pokud je nové vznikajici
zpév natolik odliSny, Ze je mezi populacemi narusena schopnost jej rozeznat, mize dojit
k divergenci znakd ve zpévu a reprodukénimu oddéleni jedinci od rodi¢ovské populace
(Slabbekoorn a Smith 2002). Naopak pokud naucené zpé€vy umoziuji snazs$i rozpoznavani
mezi jednotlivymi populacemi, reprodukéni bariéry mohou byt naruseny. Piikladem muiZe byt
situace v hybridni z6ng, kde diky kopirovani dochdzi ke vzniku novych smiSenych zpévii
tvofenych zpé&vem jednoho druhu obohacenych o elementy druhému druhu. To ma za
ndsledek rozmach heterospecifického parovani nebo pozménénych preferenci (Haavie et al.
2004).

Tento jev byl dokumentovan napt. v sympatrické z6n& dvou druhii lejskti ve Svédsku,
kde dochdzi ke konvergenci zpévii mezi lejskem bélokrkym a lejskem ¢ernohlavym. AZ 65 %
samcu lejska cCernohlavého vklddd do svého repertodru prvky zpévu lejska bélokrkého.
Samice lejska bélokrkého se paruji se samci lejska cernohlavého prave tehdy, pokud zpivaji
smiSeny zpév. Proto zde muizZe dochizet s vysokou pravdépodobnosti k hybridizaci, kterou
autofi v této populaci na zdkladé€ svych dat odhadli az na 20 % (Qvarnstrom et al. 2006).

U sesterskych druhti a poddruhii se také muze liSit mira, s jakou jsou si schopny
selektivné vybirat konspecifické partnery. Tento jev popisuji Derégnaoucourt a Guyomarc'h
(2003), ktefi na zdklad¢ playbackovych experimentl u japonskych a evropskych poddruhti
kiepelek zjistili, Zze evropsky poddruh kiepelky (Coturnix c. coturnix) je schopen selektivné
odliSovat a reagovat na konspecificky podnét, ale u japonského poddruhu (Coturnix
c. japonica) se toto nepotvrdilo a dochdzi u ngj tudiz snadno k hybridizaci. Zda se, Ze tato
situace nastdvd i ve volné pfirodé¢ v oblasti pfekryvu jejich aredli rozSifeni a mohla by

v disledku ohrozit vyskyt populaci evropského poddruhu kiepelek.
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V nékterych piipadech nehraje zpev pii hybridizaci tak vyznamnou tlohu. Zasadni se
pak miZze stat morfologickd podobnost ¢i odliSnost mezi jednotlivymi druhy. Napiiklad pti
vybéru partnera u sympatricky se vyskytujicich druhli papeZikii, indigového (Passerina
cyanea) a lazurového (Passerina amoena), je druhové specificky zpév samct méné dulezitym
znakem neZ odliSnost ve zbarveni jejich pefi (Baker a Boylan 1999, Patten 2004).

V jiné situaci miize mit rozhodujici dlohu pouze urcity prvek nebo typ zpévu.
U hrdlicek rodu Streptopelia nalezneme nékolik typt vokalizaci. Jeden z nich,
tzv.“perch-coo® zpilisobuje charakteristicnost hlasového projevu daného druhu a tedy jeho
izolovanost, jiny (‘“bow-coo) je naopak podobny u obou druhli a umoZiuje mezidruhové

interakce vedouci k hybridizaci (de Kort et al. 2002b).

4. Vliv hybridizace na hlasové projevy

Hybridizace ovliviiuje hlasové projevy mnoha skupin Zivocichti. Pfipady, kdy ndsledkem
kiizeni doSlo 1 k ovlivnéni vokalizace nalezneme napfi¢ mnoha taxonomickymi skupinami
bezobratlych i obratlovcii. Piikladem jsou prace zabyvajici se vokalizaci a jejimi zménami
u hmyzu (Izzo a Gray 2004), Zab (napt. Littlejohn 1976, Bull 1978, podle Hartog et al. 2007),
ve kterych autofi upozoriiuji jak na strukturdlni zmény zvukovych projevil, tak i mozny vliv
na efektivnost pii komunikaci mezi samci a pf1 ndmluvéach. Za zminku stoji studie Mousseaua
a Howard (1998), ktefi ve své prdaci vénovali pozornost zméndm v hlasovych projevech
a odpovidajicim genetickym odliSnostem u cvrékit v hybridni zéné v Severni Americe.
,Calls* téchto hybridii obsahovaly prvky z obou rodiovskych hlast a jejich podil odpovidal
genetickému smiSen{ alel obou rodicu.

Zménu v hlasovych projevech nemusi zpisobovat jen specifické chovani jedinct.
Mezidruhové kiiZeni je jen jednim z mnoha faktord ovliviujicim hlasové projevy ptakda.
Existuji prace, ve kterych autofi zkoumali velmi rizné faktory, které by mohly mit vliv na
zpévy ptaki. At uz se jednalo o vyznam turbulence vétru, vegetace, teploty ¢i vliv velikosti
téla, kterd koreluje s nejefektivnéjsi frekvenci zpévu daného druhu (Roberts et al. 1981, podle
Sorjonen 1986). VétSina z nich se zaméfovala na druhy tropické nebo z oblasti jizniho
mirného pasu. Srovnanim s vybranymi druhy severniho mirného pasu a faktory ovliviujicimi
jejich hlasové projevy, vCetné chovdni, se zabyval Sorjonen (1986). Mezi testované proménné
ovliviwjici strukturu zpévu zaradil naptiklad piisluSnost druhu k rodu, prostiedi, ve kterém
jedinec zpiv4, velikost téla, projevy chovani, ptislusnost k denni ¢i no¢ni skupiné pévcti nebo

nékteré ekologické naroky druht.
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Vliv hybridizace na hlasové projevy ptak, tak, jak jej zmifiuji nemnohé prace, 1ze pro
prehlednost rozdélit na né€kolik skupin podle typu zmény zpévu (a podle piislusnosti druhti

k fadam):

4.1 Zpév obsahujici prvky obou rodic¢ovskych druhii, prechodné zpévy

Z relativné malého poctu praci popisujicich zmény ve zpévu v disledku hybridizace se
vétSina zabyvd smiSenymi zpévy kiiZencl, které obsahuji prvky vyskytujici se u obou
rodi¢ovskych druhti (Wells a Baptista 1979, Beier 1997, Bench 2002). SmiSené zp&vy hybrida
nalezneme casto u ptdkl s geneticky podminénym hlasovym projevem. Napiiklad u koroptvi
v jiznich Alpéach (Ceugniet et al. 1999) nebo u jiz zminénych hrdlicek rodu Streptopelia
z Ugandy (de Kort et al. 2002a). KfiZenci s prechodnymi zpévy se vyskytuji i u skupin,
v nichZ se samci zpévu uci podle ur¢itého vzoru, jehoz vybér miize byt hybridizaci také
ovlivnén (Dowsett-Lemaire 1999).

Hybridi majici ve svém repertodru prvky obou rodi¢ovskych druhtt mohou mit
v jistych piipadech vyhodu pfi vdbeni partnera. Jestlize ma samec sviij repertodr bohatsi nez
v reprodukci (Helb et al. 1985). Naopak n€kdy je kiiZzenec schopen se naucit pouze urcitou
cast hlasového projevu (napiiklad zpév podle vzoru otce) ale neumi napodobit jiny typ

vokalizace (Takahasi et al. 2006).

4.2 Zpév hybridi odpovidajici jednomu z rodi¢ovskych druhi

Nekteti ptaci se mohou za urcitych podminek ucit zpévu od sousedi jiného druhu, ktefi jsou
na dané lokalité hojni. U lejskli bélokrkého a Cernohlavého, ktefi jsou dobrymi modelovymi
druhy pro hodnoceni vlivu hybridizace na zpévy, tento jev popsal Gelter (1987). Castou
frekvenci vyskytu hybridii samcii lejska ¢ernohlavého, ktefi se naucili zpivat podobné jako
lejsek bélokrky, povaZoval za ndsledek uceni téchto jedincli od svych sousedli v oblastech
s vysokou hustotou vyskytu lejska bélokrkého. K podobnym zavérim dosli ve své praci
1 Jones et al. (2003).
Podobnym ptipadem se zabyval i Payne (1980) u hybridizujicich parazitickych druht vdovek
Vidua purpurascens a V. paradisaea) v Zambii.

U druhli s geneticky podminénym zpévem je mozno uvést jako piiklad poddruhy

africkych zoborozcl rudozobych (Tockus erythrorhynchus rufirostris) a (T. e. damarensis),
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u nichZ hybridni jedinci v sympatrii vokalizovali pouze jako jeden nebo druhy rodicovsky

druh, a ne jako smiSeni zpévaci (Delport et al. 2004).

4.3 Zména urcitych parametri zpévu

Nekdy dochdzi vlivem hybridizace pouze ke konkrétnimu posunu v né€kterém z akustickém
parametru zpévu, ktery mize byt zdsadni pro druhové rozliSeni jedinci. MiiZe se jednat
o n€které casové a/nebo frekvencni parametry (Beckers 2001).

Collins a Goldsmith (1998) popisuji hlasové projevy kiiZencii mezi poddruhy kiepelek
jako hlasy odpovidajici Casovymi parametry otcovskému zpévu evropské kiepelky,
s vyjimkou délky tieti slabiky zpévu. Ta svou délkou odpovidd matefskému poddruhu
kiepelky japonské. V prirodé miiZze pisobit selekce proti piilisné variabilité¢ ve zpévech, kterd
by vedla ke Spatnému rozpoznavini mezi jedinci. Je pravdépodobné, Ze tato selekce proti

hybridiim funguje u kiepelek na zdkladé casovych parametrti.

4.4. Zpév jako indikator hybridizace?

V hybridnich z6énach nékterych populaci je procento smiSenych nebo atypickych zpévii
relativné nizké i ptesto, Ze je hybridni piivod prokdzan diky genetickym analyzdm u mnohem
vétStho poctu jedinct. Zpév v takovém piipadé nemiZze fungovat jako indikédtor hybridizace
nebo introgrese. Sattler et al. (2007) tento jev studovali na blizce pfibuznych druzich sykor.
Hybridni zéna sykory cernohlavé (Poecile atricapillus) a sykory karolinské (P. carolinensis)
byla studovand na tfech transektech v Alapacském pohoti. Vice nez 50 % jedinct zde bylo
hybridniho plvodu, ale pouze 20 % ptakl zpivalo smiSené nebo atypické zpévy. MiiZe se
jednat o takovou zénu, ve které se diky prudkym ekologickym pfechodiim méni mira

smiSenych zpévi.

4.5 Kulturni evoluce ve zpévech

Diky kulturni evoluci se samci s neobvyklym fenotypem snazi ptfizptsobit a ucit se zpivat
stejné, jako zpivd vétSina samcli v jejich okoli. To jim umoZni snadné€ji komunikovat
s vétSinou samic v populaci. Neobvyklé genotypy tedy mohou byt zamaskovany
uc¢enim.Tento kulturni pfenos miiZze v diisledku zkracovat dobu mezi jednotlivymi speciacemi

a pfedpoklada se, Ze miiZze urychlovat.i speciaci (Lachlan a Servedio 2004).
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Naopak Gee (2005) povazuje kompatibilitu reprodukénich signdlti za zdroj zvySeného
miseni genofondil jednotlivych druhti a zpomaleni speciace. Pozitivni selekce pro odpovédi
na Siroké spektrum signdli a moZny imprinting na zpévy smiSenych jedinci mohou
zpuisobovat kompatibilitu i mezi signdly v hybridni zo6né¢ a tudiz vést k hybridizaci. Jeho
modelovym systémem byla hybridni zéna kiepelt kalifornskych (Callipela californica)
a kiepelt ptilbovych (C. gambelii), jejichZ kiiZenci maji smiSené vokalizace a jsou schopni se

rozpoznavat.
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Zavér

Mezidruhové hybridizace v ptfirozeném prostfedi plisobi jako vyznamny faktor ovliviiujici
mnoho morfologickych znakii a behaviordlnich projevli jedinci. Nasledkem casté
mezidruhové hybridizace mlZe byt promichdni genofondu a moZny zanik reprodukc¢nich
bariér. Zmény v hlasovych projevech zplusobené hybridizaci mohou byt jen mirné
a postihnout pouze ur€ité parametry zpévu nebo naopak zasadné¢ pozménit strukturu projevi
hybridi a tim ovlivnit i jejich reprodukéni dspéSnost a schopnost komunikace. PfestozZe je
mezidruhovd hybridizace nejen u ptdkll Casto popisovanym jevem, zminky o zméndch
v hlasovych projevech hybridii v pracich ¢asto chybi.

Nekdy se kfiZzenci diky zméndm v jejich zp&vech mohou stat atraktivnéjSimi pro
jedince jednoho ¢i druhého rodiCovského druhu a miZe tedy dochdzet ke zpétnému kiiZeni.
Hybridni zpévy, zplsobujici zpétné kiiZzeni nebo zménu preferenci u samic, se mohou stat
pric¢inou k dalsi hybridizaci.

Tato literdrni reSerSe by méla slouzZit jako podklad pro mou diplomovou prici,
zaméfenou na hlasové projevy slavikii v kontaktni zén€ dvou piibuznych druhd, slavika
obecného (Luscinia megarhynchos) a slavika tmavého (L. luscinia), u nichZ je v oblasti
spole¢ného vyskytu dokumentovdno mezidruhové kiiZzeni a zdroven i konvergence zpévu,
zpusobend kopirovanim heterospecifickych zpévi. Urcity podil samcii slavika tmavého z této
oblasti, tzv. ,smiSeni zp&véci“, md ve svém repertodru friaze okopirované od slavika
obecného. Téma mé diplomové priace je soucasti SirStho projektu zaméfeného na vliv
pohlavnich chromozémti na vznik reprodukéni izolace u ptdkl a dopady kiiZeni a introgrese
na fenotyp a ekologii druhil v kontaktni z6né. A mym hlavnim tkolem bude zjistit, jaky vliv
méd na strukturu zpévu pii kontaktu obou druhil introgrese, piipadné jestli se ,,smiSeni

zpévaci® geneticky 1isf od ostatnich slavikd tmavych.
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