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ANNOTATION:

Bathyergids are interesting group of rodents from several points of view: they have all kinds
of social systems and they live in very special underground ecotope. The naked mole-rat
(Heterocephalus glaber) has the most numerous families and should have the most complex
social groups. Their vocalization was described in 1991 by outdated methods, which
complicate comparision with other mole-rat species. In this work we compared the relationship
between social complexity and richness of vocal repertoires in Bathyergids, and influence
of acoustic environment in underground burrows on physical parameters of sounds. We
considered occurence of nonlinear phenomena and application of Morton's motivation-
structural rules on vocalization of mole-rats with the emphasis on naked mole-rat. Moreover,

we proposed an experiment for revision of vocalization of the naked mole-rats.
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1 Uvod

Rypos lysy (Heterocephalus glaber) je Casto zkoumanym druhem z velmi zajimavé celedi
rypoSovitych (Bathyergidae). Rypo$ lysy je zkouman hlavné kvuli odolnosti k rakovinému
bujeni (Buffenstein 2008), necitlivosti k chemické bolesti a velké toleranci k hypoxii (Park et
al. 2008). Vyzkum jeho chovani je ale opomijen a posledni publikace tykajici se jeho
vokalniho repertoaru vysla v roce 1991 (Pepper et al. 1991), coz ztézuje porovnani s ostatnimi

Cleny Celedi Bathyergidae.

Ryposi ptedstavuji skupinu s n€kolika velmi zajimavymi vlastnostmi. Z hlediska sociality
jsou tak rozmaniti (review in Begall et al. 2007), ze nam umoziiuji studovat souvislosti mezi
bohatosti vokalniho repertoaru, velikosti a socialnim usporadanim skupiny. Vyhodou je i to,
ze diky podzemnimu zptisobu Zivota je vokalni repertoar rypoSovitych minimalné ovlivnén
predaci (Burda 1995). Podle publikovanych vysledkii neodpovida bohatost vokalniho
repertoaru rypose lysého velikosti socialni skupiny. Repertoar rypoSe lysého poukazuje
na mensi socialni slozitost ve velkych skupinidch rypost lysych ve srovndni s menSimi
skupinami rypost rodu Fukomys (Bednarova et al. 2013, Credner et al. 1997, Dvorakova et al.
2016, Vanden Hole et al. 2013). Soucasné znalosti vokalniho repertoaru rypose lysého nam

ale nemumoziuji toto potvrdit.

V praci Pepper et al. (1991) chybi i nékteré dulezité fyzikalni parametry, napt. frekvence
s nejsilngj8i intenzitou. Tyto chybéjici udaje ndm v soucasné dob€ nedovoluji odpoveédét
na otazky o tom, jak velky je vliv velikosti téla na vysku vokalizace v siln¢ omezeném
akustickém prostiedi podzemnich nor (e.g. Garcia-Navas & Blumstein 2016), zda je
u nejmensiho zastupce ryposovitych zvySeny vyskyt nelinearit ve vokalizaci (Fitch et al.
2002) a zda se uplatiiuji u rypose lysého Mortonova strukturalné motivaéni pravidla spise
zménou v tonalité nebo i ve vysce vokalizace (Morton 1977). Tyto nedostatky nas motivovaly
k vytvofeni experimentu, ktery by ptehodnotil udaje o vokalnich signalech rypose lysého

a pomohl k pfesnéjs§imu srovnani s ostatnimi rypoSovitymi.



2 Socialni komplexita

Schopnost jedinci komunikovat (vnimat a produkovat signaly) je ovlivnéna socidlnim
a environmentalnim tlakem. Zatimco vliv prostfedi vede k selekci vhodného komunika¢niho
prostiedku (akustického, vizualniho atd.), socidlni tlak formuje miru slozitosti komunika¢niho

systému u dané¢ho druhu (Freeberg et al. 2012).

Zivot ve skupiné s sebou piinasi ¢asté interakce s ostatnimi ¢leny. Definice socialni
slozitosti je zalozena na Cetnosti, povaze a duslednosti vzajemnych interakci mezi individui.
Jednoduchy socidlni systém je takovy, kde jsou vzajemné interakce mezi individui méné ¢asté
a mnohdy v omezeném kontextu (napt. reprodukce) a téméf nikdy nedochazi k opétovnému
kontaktu se stejnym jedincem. Takova situace nastava u solitérnich druhti. Ty maji celkové
méné bohaté vokalni repertodry nez druhy socidlni (Wilson 1998). Naopak u slozitych
socialnich skupin dochazi k opakovanym a ¢astym interakcim v riznych kontextech, a to se
znamymi jedinci. Z tohoto tvrzeni logicky vyplyva, ze by skupiny ¢itajici vétsi pocet jedincti

vvvvvv

byl prokazan u subhumannich dennich primati (McComb & Semple 2005).

Ptesto se setkdvame s druhy s méné pocetnymi skupinami, které ve srovnani s druhy
dano dynamikou socialni skupiny, kterou kromé poctu interagujicich jedinct ovliviuji 1 dalsi
faktory, jako je hustota vyskytu, velikost teritoria, stabilita skupiny, hierarchické uspofadani
a pocet socidlnich roli. Ziji-li zvifata ve skupiné o vy3si hustoté, jejich Getnost interakei je
Cast&jsi nez u skupin s nizsi hustotou vyskytu. S hustotou souvisi také velikost teritoria. Da se
piedpokladat, Ze jedinci Zijici na mensim tzemi se budou Castéji setkdvat se zvifaty ve svém
okoli oproti jedinciim obyvajicich vétsi areal. Neméné dilezitym faktorem je stabilita skupiny
(Freeberg et al. 2012). Zvitata, ktera ziji ve stabilni skuping, vytvaii pomérné pevnou
hierarchii, coZ jim umozniuje snadné&jsi koordinaci celé society. Existence socialnich roli je
dalS$im faktorem, ktery ovliviiuje sloZitost skupiny. Pocet socialnich roli tzce souvisi se
schopnosti individualniho rozpoznavani, pokud se jedinci dokézi poznéavat individualné, maji
vice socialnich roli neZ jedinci, ktefi v ramci society dokazi urcit jen pfislusnost k urcité
podskupiné (reprodukujici se jedinci, jedinci s potlacenou schopnosti reprodukce) (Wilson

1998). Vyskytuje-li se ve skupiné vice socialnich roli, da se predpokladat, ze takova skupina

vvvvvv
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Slozitost komunikace se da méfit poctem signali v repertoaru daného druhu, které v sobé
ukryvaji mnozstvi strukturalné a funkéné odlisnych prvki. Dilezité je si uvédomit, Ze urcit
zietelnou hranici mezi jednotlivymi signaly mize byt znacné problematické. Ke slozitosti
v komunikaci také prispiva fakt, Ze mezi jednotlivymi zvuky, ale i v ramci jednoho zvuku,

muze dochazet k postupnému prechodu (Fitch et al 2002, Freeberg et al. 2012).

Bohatost a skladba signalt v repertoaru zavisi na tom, jaky druh informace je nejcastéji
se nachazi vice typu pratelské vokalizace zlepsujici soudrznost skupiny. Pratelska vokalizace
zahrnuje zvuky produkované pii vyjadiovani strachu, pfi uklidiiovani jiného jedince a zvuky
spojené s reprodukci. Problemati¢téjsi je zarazeni varovnych signalii, protoze nejsou ptimo
zpusobeny socialitou, ale mirou predace. Pomér signala pratelské vokalizace k celkovému
poctu signall v repertoaru muze poodhalit miru slozitosti v socialnim systému (Cap et al.
2008, Le Roux et al. 2009, Schassburger 1993). Teorie socialni slozitosti byla prokazana napft.
u vydry obrovské s primérnym poctem jedinci ve skuping, ale v porovndni s ostatnimi
(Mumm & Knornschild 2014). Stejnd zavislost byla prokazana u psovitych (Schassburger
1993) a promykovitych Selem (Le Roux et al. 2009).

2.1 Antifonalita

Antifonalni vokalizace se vyskytuje u socidlnich druhti a ma zasadni vyznam v komunikaci,
protoZze umoziuje vzajemné rozpoznavani jedinct i bez vizualniho kontaktu (Schleidt 1973).
Dva jedinci stejného druhu, ktefi nemusi byt par (mohou byt stejného i rizného pohlavi),
vokalizuji pfi setkani zptisobem, ze prvni zvife vysSle komunikaéni signél a druhé mu na tento
signal odpovi stejnym druhem vokalizace (Becker et al. 2003, Miller et al. 2001). Tyto
akustické signaly jsou pouzivany k identifikaci ¢lenti skupiny (Judd & Sherman 1996)
a vétsinou koduji znaky jedince jako je pohlavi, pifibuzensky vztah a dominance (Becker et al.
2003, Miller et al. 2001). Antifonalita se vyskytuje u mnoha rtuznych druhd ptaka a savci
(napf.: u primatt, netopyrti a slontt). Vyuzivaji ji zvitata, ktera maji slozitou socialni strukturu

a je Casto spojovana s individudlnim rozpoznavanim (review in Yoshida & Okanoya 2005).



3 Komunikace

Komunikace mezi jedinci spociva v tom, ze odesilatel vysild informaci kodovanou signalem
smérem k ptijemci, ktery informaci zpracuje a nasledné na ni reaguje dle vlastniho uvazeni
(Manning & Dawkins 1998). Na komunikaci mtizeme pohlizet ze dvou odliSnych stanovisek,
a to jako proces pienosu informace o vnéj§im prostiedi nebo jako zplsob vyjadieni vnitiniho

rozpolozeni — emoce nebo motivace (Freeberg et al. 2012).

V ramci vnitrodruhové komunikace mohou signaly obsahovat velmi rozmanité
informace, naptiklad o identité, pohlavi ¢i pfisluSenstvi k dané socidlni skupiné. Zejména
U druhii zijicich ve skupindch mohou obsahovat dilezité zpravy o vyznamnych objevech
v okoli, lokaci jidla nebo pfitomnosti predatort. Dalsi idaje obsazené v signadlu mohou
vypovidat o dominanci, stavu a motivaci jedince, ochoté se pafit, strachu ¢i agresi nebo mohou
informovat ostatni ¢leny kolonie o reakcich na rizné podnéty (jako je utck pred nebezpecim

nebo vzdjemné Cisténi srsti) (Bradbury & Vehrencamp 1998).

Podle zplsobu Sifeni signal, se komunikace déli na nékolik hlavnich kategorii:
a to vizualni, vibra¢ni (akusticka a seismicka), dotykova, elektricka a chemicka (Goodenough
et al. 2010). VSechny prosttedky jsou ovlivnény fyzikalnimi vlastnostmi okoli a v dusledku
jejich omezeni dochazi k adaptacim smyslovych organt (Ey & Fisher 2009). Vizualni
komunikace vyuZiva vlastnosti svétla, jako jsou napiiklad intenzita, polarizace, vlnova délka,
odrazivost nebo lom svétla. K recepci signélu jsou vyuzivany svétlo¢ivné aparaty. Dotykové
senzory jsou zpravidla rozmisténé po celém téle zivocCichi. Jelikoz dotykova komunikace
vyzaduje tésnou blizkost dvou jedincl je spojena predevsim se signaly v sexualni oblasti,
socialni druhy je navic pouzivaji K udrzovani stabilni skupiny. Elektrorecepce je schopnost
zivo¢ichu detekovat slabé elektrické pole ve svém okoli (Goodenough et al. 2010). Tato
metoda je uc¢inna hlavné ve vodnim prostiedi, ale byla popsana i u cmelakt (Bombus terrestris)
(Sutton et al. 2016). Komunikace zalozena na ziskavani podnéti pienasenych chemickymi
latkami se nazyva Cichova. Plsobi jak na urovni vnitrodruhové (feromony), tak i na trovni
mezidruhové (alomony) a velmi vyznamné ovliviiuje socialni interakce mezi jednotlivci.
jsou vibrace oznacovany jako zvuky a vyuzivaji se pti akustické komunikaci (Goodenough et
al. 2010). Vibrace Sifici se pevnym prostfedim (pidou) jsou pouzivany k seismické

komunikaci (Nevo et al. 1991).



3.1 AKkusticka komunikace

3.1.1 Fyzikalni vlastnosti akustickych signali

Vibrace se prostfedim nesou jako zvukové signaly, které ve své kone¢né podobé maji
schopnost vyvolat sluchovy vjem. Diky svym rozmanitym fyzikalnim vlastnostem mutZzou
kodovat Sirokou skalu informaci, které jsou nezbytné pro komunikaci (Manning & Dawkins
1998). Napiiklad vyska zvuku je dana frekvenci, ktera predstavuje pocet kmitii nebo period

za jednotku Casu. Jeji zakladni jednotkou je hertz (Hz) (Rossing et al. 2002, Syrovy 2008).

Dulezitou vlastnosti zvuku je jeho intenzita. Je definovana jako akusticka energie
prochazejici jednotkou plochy, ktera je kolma na smér $ifeni zvuku, za jednotku ¢asu (Rossing
et al. 2002, Syrovy 2008). U zvitat zalezi na kapacité plic, energie je produkovana
vydechnutim vzduchu (Fletcher 1992).

Vyznamna, ptedev§im pro individualitu, je také barva zvuku, kterou urCuje pocet
a intenzita jednotlivych harmonickych slozek. Jedna se spiSe o kvalitativni rys zvuku, ktery je
hodnocen spiSe subjektivnim vnimanim piijemce. Harmonické frekvence jsou pravidelné
opakované nasobky plivodni akustické viny, kterd tvoti fundamentélni (zédkladni) frekvenci

(Rossing et al. 2002, Syrovy 2008).

3.1.2 Vliv prostiedi na Sifeni akustickych signala

NejdilezitejSim faktorem ovlivitujicim vokalizaci je akustické prostiedi. Vokalni signaly Sifici
se okolim nardzi na ptekazky, které zvuky bud’ pohlcuji, nebo odraZeji. To ovliviluje
predevsim vzdalenost, na jakou se signaly §ifi. Obecné plati, Ze nizkofrekvencni zvuky se
prostiedim nesou 1épe nez vysokofrekvencni, protoze jejich dlouhé vinové délky jsou hiife
absorbovany okolnimi predméty nez kratké vinové délky (Bradbury & Vehrencamp 1998).
Pro kazdé prostfedi vSak existuji specifické akustické podminky pro Sifeni zvukl
a charakteristicky okolni hluk. Adaptace Zivocichi jsou proto vazany na lokalni habitat a jsou

druhové specifické (review in Ey & Fisher 2009).



Vseobecné se habitaty déli na oteviené a uzaviené. Uzavienym Zivotnim prostfedim
se rozumi takové, které ma ve svém okoli daleko vétsi mnozstvi prekazek, které by mohly
deformovat produkované zvuky, kdezto otevieny habitat jich mé jen velmi malo, za to jsou
ale zvuky vystaveny vykyvium v proudéni vzduchu (Bradbury & Vehrencamp 1998, review
in Ey & Fisher 2009).

Uzavieny habitat (napf. les s velkou vegetacni hustotou) vytvaii pomérné stalé
akustické podminky pro Sifeni zvuki, proto se ofekava, ze vokalizace by zde méla byt
stereotypnéjsi. Vydavané signaly jsou oslabovany vegetaci, z tohoto diivodu by méli byt
produkovany spiSe zvuky s del$im trvanim, ¢imz se zvySuje pravdépodobnost rozpoznani
zvuku piijemcem, kterému je signal uréeny. Navic s délkou zvuku i roste vzdalenost, na kterou
se signdl §ifi. Déle jsou v takovém prostiedi vice omezené proporce zvuku, jako je frekvencni
modulace a vyska zvuku je posunuta do nizSich maximalnich, minimalnich a hlavnich
frekvenci. Oproti tomu v otevieném habitatu je mensi vegetacni hustota, ale vétsi turbulence
vzduchu, coz zplisobuje méné stabilni podminky pro Sitfeni zvuku. Lépe se v takovém prostiedi
Sifi kratsi signaly, které jsou méné nachylné ke kolisajicim podminkam. VEtsi mira vydavani
zvukli v uzavieném habitatu mize také kompenzovat omezenou schopnost vizudlniho

komunikac¢niho kandlu ve srovnéani s otevienym habitatem (review in Ey & Fisher 2009).

Vlastnostem akustického prostiedi pfizplsobuji zvifata nejen efektivni produkci
zvukd, ale také svij sluch. Ty jsou vétSinou naladény na frekvence, které se Vv prostredi §ifi
nejlépe (e.g. Briickmann & Burda 1997, Heffner & Heffner 1992, 1993, Knotkova 2005,
Miiller & Burda 1989, Quilliam 1966).

3.2 Sluch

Smyslové vnimani hraje klicovou roli v prostorové a ¢asové orientaci zvifat, shanéni potravy
a komunikaci s jedinci stejného druhu. Zvifata musi umét najit a rozpoznat partnera,
ptibuzného, vettelce nebo nebezpeci obecné (Goodenough et al. 2010). U obratlovcl je
akusticky signdl na strané piijemce zachycen pomoci sluchového aparatu — ucha, které je

tvofené zevni, stfedni a vnitini ¢asti (Silbernagl & Despopoulos 1993).



Zevni ucho zahrnuje chrupavcity boltec, ktery usmérnuje zvuk do vnéjsino zvukovodu.
Ob¢ tyto casti modifikuji zvuk pied vstupem do stfedniho ucha. Boltec navic pomaha

lokalizovat zdroje zvuku (Sinyor & Laszlo 1973).

Stiedni ucho se sklada z vazivové blanky bubinku a stfedousni dutiny se tfemi
Sluchovymi kiistkami (kladivko, kovadlinka a tfminek), které nasedaji na ovalné okénko.
Velikost a vzajemna poloha stfedousnich kustek a pomér ploch bubinku a ovalného okénka

ovlivilyji u¢innost prenosu zvuku, sttedni ucho slouzi jako zesilova¢ (Mason 2013).

Zvuk se do vnitfniho ucha ptenasi pies ovalné okénko. Zvukova vina rozvini tekutinu
V hlemyzdi (kochlee) a tim rozkmita vlaskové buiikky na Cortiho organu. Kochlea je
usporddana tonotopicky — kazda frekvence je zachycovana jeji definovanou ¢asti. Hustota
vlaskovych bun€k v téchto ¢astech potom ovliviiuje citlivost sluchu na ur€ité frekvence

(Tsuprun & Santi 2001).

3.3 Produkce komunikacnich signali

3.3.1 Vznik akustického signalu

Akustické signaly vznikaji vibraci hlasivkovych fas (hlasivek), které se pfiéné rozechvivaji
proudem vzduchu z plic do rezonanéniho prostoru — soustavy dutin (hltan, dutina nosni
a dutina ustni). Zménami v sile vydechovani vzduchu z plic se reguluje hlasitost zvuku.
Zakladni ton hlasu se méni napétim hlasivkovych vazli a zménou Siiky a tvaru hlasivkové
Stérbiny (Silbernagl & Despopoulos 1993). Podle teorie zdroje a filtru (source-filter theory) je
zékladni frekvence hlasu uréena predeviim délkou a tloustkou hlasivek. Cim je delsi
hlasivkova Stérbina, tim je frekvence produkovaného zvuku posunuta do vyssich frekvenci,
ale s naristajici tloustkou hlasivkové stény se zvuky rapidné posouvaji do nizkych frekvenci
(review in Hollien 2014). Proto produkuji mensi druhy 1 mensi jedinci v rdmci druhu zvuky
o vyssich frekvencich (Gillooly & Ophir 2010), ptestoze maji spiSe kratSi hlasivkovou
Stérbinu, vliv tloustky je daleko vétsi na urceni odpovidajici frekvence (review in Hollien
2014). Vliv velikosti t€la na frekvenci vydavanych zvuki je prokazan i u mnohych ptaku, zab

a savcl, kde vétsi jedinci vokalizuji na niZSich frekvencich (e.g. Bertelli & Tubaro 2002,



Gillooly & Ophir 2010, Micancin & Wiley 2014). Stejny predpoklad testovali i Garcia-Navas
& Blumstein (2016) na hlodavcich a vysledek se shoduje s piedchozim tvrzenim. Tento efekt
je 1 patrny na vnitrodruhové urovni, kdy vlivem sexudlniho dimorfismu samci, ktefi jsou vEtsi
nez samice, vokalizuji na nizSich frekvencich (Charlton & Reby 2016). Nutno vsak
pfipomenout, ze vliv akustického prostiedi je také pomérné silnym faktorem a mize upravovat
produkci zvuku, kterou musi zvifata pfizpusobit obyvanému smyslovému prostiedi, zvlasté

pak u podzemnich druht (review in Ey & Fisher 2009).

Akusticky signal miize vznikat i jinak neZ hlasivkami, a to mechanicky (Fletcher et al.
1992). Nejcast€jSim mechanickym signalem u hlodavcu je téeni zubt (tooth grinding), bylo
zaznamenano u vsech zkoumanych druhti hlodavct a slouzi jako univerzalni signal hrozby

(Eisenberg 1974, Adams 1980).

Specifickym mechanickym signdlem je signal seismicky. Seismické signaly jsou
vibrace, které se $ifi pevnym prostfedim — ptidou (review in Hill 2001). Seismické signaly
maji dvé slozky — akustickou a seismickou, které se li§i pfedev§im vzdalenosti, na kterou se
Sifi. Akustickou c¢ast jsou zvifata schopna rozpoznat pouze na kratké vzdalenosti, ptiblizné
do 100 cm od zdroje, na seismickou ¢ast reaguji jedinci spolehlivé i na vétsi vzdalenosti, a to
na 270 cm a vice. To je dano tim, Ze jsou zvifata schopna vnimat seismické signaly
somatosenzoricky — registruji signaly pomoci ur¢itych casti téla citlivych na dany podnét
(Nevo etal. 1991, review in Mason & Narins 2002). Zvifata mohou seismické signaly vyuzivat
nejen ke komunikaci mezi jedinci ze sousednich teritorii, ale také jimi mohou varovat
predatory a vetielce (review in Mason & Narins 2002). Vnimani seismickych podnéti nemusi
byt spojeno jen s komunikaci, ale i s orientaci (Kimchi et al. 2005) nebo lokalizaci potravy

(Fielden 1989, Narins et al. 1997).

3.3.2 Nelinearni fenomény

Pii produkei akustického signalu mohou vznikat nelinearni fenomény. Tyto jevy se vyskytuji
nejen v akustice, ale také v mnohych oblastech biologickych disciplin, ato predevsim
ve fyzice a fyziologii. Vysvétluji velmi sloZité modely chovani jedinct pomoci jednoduchych
matematickych systémi, které zahrnuji nelinearity —nahodné a nepfedvidatelné projevy (Fitch

et al. 2002).



Pii vokalizaci jsou jednim z moznych mist vzniku téchto fenomént hlasivky. Hlasivky
se skladaji z ¢asti, jejichz vzéjemna synchronizace urcéuje miru Cistoty zvuku. Podle Cistoty se
déli na ne€kolik typu zvuku. Limit cycles je nejjednodussi a nejbéznéjsi formou hlasového
projevu, vznikaji tak ¢isté tony. Ve schematickém vyjadieni fazového posunu ma jedinou
a neménnou trajektorii a také ma periodickou amplitudu v ¢asovém sledu. Jde o vychozi stav
pro vznik nelinedrnich jevl ve vokalizaci. Spole¢nym rysem nelinearnich zvuki je rychly
kvalitativni pfechod, a to bud’ v rdmci jednoho zvuku, nebo mezi jednotlivymi zvuky. Prvni
Z nelinearnich jevu je subharmonics, ktery vytvaii subharmonické frekvence v poméru 1:2
S harmonickou frekvenci. Ve schematickém vyjadieni se od linedrniho cyklu 1isi tim,
Ze neopisuje pouze jednu trajektorii, ale pfechazi v poloviéni cyklus a zase se vraci do ptivodni
trajektorie (obr. 1). Nepravidelnou vibraci vznika deterministic chaos charakteristicky
netondlnim zaSuménim zvuku. Chaos ma neptedvidatelnou trajektorii, tudiz nelze s ptesnosti
urcit, jak se bude prab¢h kiivky dale vyvijet na fazovém posunu, ani jak bude vypadat tvar
amplitudy v case (obr. 1) Poslednim znamym nelinearnim jevem jsou bifurcations, coz je

V podstaté pfechodny typ mezi jednotlivymi nelinedrnimi fenomény (Fitch et al. 2002).

Jako problematicka se muze jevit spravna identifikace jednotlivych zvuki (Freeberg et
al. 2012). Z behavioralniho kontextu a vjemového hlediska si zvuky mohou byt velmi
podobné, na spektrogramu jsou ale jednoznaéné kazdy jiny. To je dano rtiznou mirou vlivu
nelinearnich jevii. Pro mnohé jedince, ktefi jsou v podtizenych rolich v socialni skupiné nebo
v urcité zivotni fazi, miZe byt nelinearni fenomén dominantni sloZzkou individualni vokalizace

(Fitch et al. 2002).
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Obrézek 1: Obrazek schematicky popisuje linearni jev limite cycle, a také dva nelinearni jevy

subharmonics a chaos. Jsou ilustrovany na téech tGrovnich, jako (a) fazovy posun (phase

portraite), dale z hlediska (b) ¢asového rozlozeni (time domain signals) a podle svého

vyobrazeni na (c) spektrogramu (spectrograms) (Fitch et al. 2002).

3.4 Vyjadreni motivace a emoci

3.4.1 Mortonova strukturalné motivacni pravidla

Vr. 1977 se E. S. Morton pokusil vyjadfit obecna pravidla vyjaddieni motivace, kterd plati

v akustické komunikaci vSech ptakd a savcd. Urcil dvé osy zmén v motivaci od neutrality

po nepratelstvi a agresivitu a od neutrality k pratelstvi nebo snaze uklidnit partnera (obr. 2).
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Obréazek 2: Schématicky popis struktury zvuku v zavislosti na urovni motivace jedince.
Sipkami je znazornéno stupiiovani agrese (hostility) v kombinaci s protichtidnou motivaci,
atou je strach nebo uklidiiujici signdly (fear or appeasement). Tenkymi c¢arami jsou
vyobrazeny tondlni zvuky a ¢ernymi obdélniky netonalni zvuky, sklon a umisténi udéva

prabéh frekvence (Morton 1977).

S postupné se ménici motivaci se pak méni hlavni frekvence a tonalita zvuk.
Vzristajici nepratelstvi a agresivita je vyjadiena netonalitou a niz$imi frekvencemi. Naopak
tonalni zvuky o vysSich frekvencich jsou uklidiiujici a pratelské, u dominantnéjSich (itocicich)
jedinct redukuji miru agrese. Produkce vysokych tondlnich frekvenci v izkostnych situacich
jsou navic dany fyziologicky, naptiklad pti strachu dochéazi k nedobrovolnému napéti svalt

na hlasivkach, coz vede k produkci zvuki o vyssi frekvenci (Morton 1977).

Vyska tonu je dilezitd pro odhad velikosti téla, obecné plati, ze vétsi jedinec muize
produkovat zvuky s nizsi frekvenci (Gillooly & Ophir 2010). To je divod, pro¢ se snazi
nejvetsi, aby zastraSilo oponenta avyhnulo setak pifimému utoku. Zvuky o nizsich
frekvencich jsou automaticky doprovazeny netonalitou, coz je dédno vznikem nelinearit
v hlasovém ustroji (Fitch et al. 2002). Divodem vzniku nelinearit je, ze pii tvorbé nizkého
tonu nejsou hlasivky dobfe napnuté a dochazi tak ke zdrsnéni zvuku. Naopak pii vzniku

rrrrr

tonalni zvuky (Morton 1977).
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Mortonova pravidla jsou aplikovatelna na Sirokou Skalu zvitat. Z Selem jsou pravidla
dobfe patrna naptiklad u vydry obrovské (Pteronura brasiliensis), jejiz repertoar obsahuje jak
vokalizace vyjadfujici extrémy v motivaci, tak 1 odstupniované emoce, které vypovidaji
0 vnitinim rozpolezeni jedince i 0 reakcich na poznéty z okoli (Mumm & Knornschild 2014).
Podobn¢ na tom jsou i psi hyenoviti (Lycaon pictus), u kterych prevladaji vokalizace, které
Jsou spojeny s neutralnim chovanim (Robbins & McCreery 2003). U primati byla zavislost
struktury vokalnich signalti na motivaci jedincti demonstrovana u kotula veverovitého (Saimiri
sciureus) (Jirgens 1979). Pro hlodavce byla tato zavislost zaznamenana napiiklad u kiecika

dzungarského (Phodopus sungorus) (Keesom et al. 2015).

3.4.2 Behavioralni kontext vokalizace

Vsechny zvuky, které jsou produkovany piislusniky urcéitého druhu jsou oznacovany jako
vokalni repertoar. Podle kontextu a motivace, pfi kterém zvifata vokalizuji se signaly déli

na nékolik behavioralnich kategorii (Bradbury & Vehrencamp 2011).

Kontaktni zvuky (contact calls) jsou produkovany pii kazdodennich aktivitach.
U socialnich druht Zivo€ichil slouZi k synchronizaci skupiny a udrZovéni jeji soudrZnosti.
Jedna se 0 pratelské zvuky (ve vétSin€ piipadi o tondlni), které maji ukliditujici vliv na ostatni
se ¢lena nebo doprovazi ritualni chovani, jako je o¢ichavani a vzajemna péce o srst (Bradbury

& Vehrencamp 2011).

UzKostné zvuky (distress calls) jsou vydavany jedinci v submisivnim postaveni.
Podobné jako kontaktni zvuky redukuji agresi ostatnich. Jedna se o projevy strachu a jsou
slySet pfi stresovych situacich, jako je napadeni silnéjSim zvifetem piipadné predatorem.
V experimentalnim prostiedi jsou nejcastéji zaznamenany pii interakcich dvou cizich jedincii
nebo pii vyruSeni. Odpovédi neagresivnich dominantnich zvifat jsou tzv. smir¢i zvuky jako

projev pratelské vokalizace (Bradbury & Vehrencamp 2011).

Agresivni zvuky (aggressive calls) je spojovano s konfliktnim chovanim,
pfi zastraSovani nebo pfi obrané teritoria. Pfi vzajemnych interakcich je pouzivaji

v

dominantnéjsi jedinci. V rdmci socialni skupiny jsou produkovany pii vyhroceni spori mezi
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¢leny. V experimentech je zvifata produkuji pfi setkdni s cizimi jedinci (Bradbury &

Vehrencamp 2011).

Namlouvaci zvuky (mating calls) produkuji samci a samice béhem dvofeni a pafeni.
Obsahuji informace o schopnosti a ochoté se pafit. Casto jsou patrné odlisné typy vokalizaci

Vv riznych fazich ndmluv (Bradbury & Vehrencamp 2011).

Varovné zvuky (alarm calls) se vyskytuji pfedevSim u socidlnich zvifat. Témito
vokalizacemi upozoriiuji zbytek své socidlni skupiny pied blizicim se nebezpecim, napiiklad
vyskyt predatora. V laboratornich podminkidch jsou pouzivany pii vyruSeni nebo

pti manipulaci se zvitaty (Bradbury & Vehrencamp 2011).
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4 Cile prace

1. Jaky je vztah mezi bohatosti repertoaru a slozitosti socialniho usporadani
U ryposovitych.

2. Jak ovliviluyje omezené akustick¢ prostiedi fyzikdlni parametry vokalizace
ryposSovitych.

3. Vytvofit navrh experimentu pro revizi vokalizace rypoSe lysého.
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5 Ryposoviti (Bathyergidae)

cey

Ryposoviti (Bathyergidae) jsou endemickou skupinou podzemnich hlodavet zijicich
V Subsaharské Africe (Bennett & Faulkes 2000, Honeycutt et al. 1991). Spolecnym rysem
pro vSechny rypose je herbivorie. Jejich potrava se sklada predev§im z hliz, kofena a Casti

rostlin (Bennett & Faulkes 2000).

Clenime je do nékolika roda: Bathyergus, Cryptomys, Fukomys, Georychus,
Heliophobius, Heterocephalus. Z hlediska sociality je ¢eled” Bathyergidae velmi rozmanita.
Rody Bathyergus, Georychus a Heliophobius Ziji samotatskym zptisobem Zivota, kazdé zviie
si chrani své vlastni teritorium (Bennett & Jarvis 1988, Bennett et al. 1991, Herbst et al. 2004,
Jarvis & Bennett 1991, Sumbera et al. 2003). Jedinci z rodti Cryptomys a Fukomys naopak Ziji
po skupinkach, které maji ptiblizné 10 ¢lent (review in Begall et al. 2007). Posledni rod
Heterocephalus obsahuje jediny druh, rypoSe lysého, ktery Zije v koloniich s primérnym
poctem 70 az 80 jedinci (Brett 1991, Braude 1991).

Rypos lysy byl popsan jako eusocialni (Jarvis 1981, Jarvis & Bennett 1993). Aby mohla
byt socialni skupina charakterizovéna jako eusocidlni, musi spliovat jista kritéria, jako je
dé€lba prace mezi Cleny kolonie v zavislosti na reproduk¢ni schopnosti individui, dale spolecna
péCe o potomstvo dospelymi jedinci a piekryvajici se generace v ramci skupiny (Wilson
1971). Kromé rypose lysého jsou jako eusocialni oznaCovani i rypo§ damarsky (Fukomys
damarensis) (O'Riain & Faulkes 2008) a rypos$ Anselltiv (Fukomys anselli) (Patzenhauerova
et al. 2013).

5.1 Socialita ze vztahu kK vokalnimu repertoaru u ryposovitych

Vokalni repertoar byl studovan u Sesti druhid ryposSovitych. Mezi socialni druhy patii rypos
lysy (Pepper et al. 1991) a z rodu Fukomys ryposi Ansellav (Credner et al. 1997), F. micklemi
(Vanden Hole et al. 2013), rypos obii (Fukomys mechowii) (Bednafova et al. 2013) a rypo$
Darlingtiv (Fukomys darlingi) (Dvorakova et al. 2016). Ze solitérnich druhti byl studovan
pouze jediny druh rypos stiibfity (Heliphobius argenteocinereus) (Knotkova et al. 2009)
(tab. 1).
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Tabulka I: Procentualni vyjadieni pratelské vokalizace dané pomérem celkového mnozstvi
signall v repertoaru vzhledem k poctu pratelskych signali (contact, mating a alarm calls)
ve srovnani s primérnym poétem jedinct v ramci kolonie (*Braude 1991, 2Skliba et al. 2012,

3Sumbera et al. 2012, “Bennett et al. 1994).

Clenové Celkové Vyjadieni

kolonie mnoZstvi Pratelské pratelské

(priamér + SD) vokalizaci vok. vok. v %
Heterocephalus glaber 78,3 +55,30% 12 6 50,00
Fukomys anselli 9,2 +2,50° 13 5 38,46
Fukomys micklemi Neznamé 11 5 45,45
Fukomys mechowii 9,9 +2,49° 18 10 55,56
Fukomys darlingi 7,4+ 1,70 12 5 41,67
Heliophobius argenteocinereus | Samotar 8 3 37,50

Mezi rypoSovitymi ma solitérni rypo§ stiibfity nejméné vokalnich signala, 8 typl
(Knotkova et al. 2009), coz odpovida piedpokladu, ze solitérni druhy obecné maji méné
bohaty vokalni repertoar nez socialni druhy. Tento fakt potvrzuji i dal$i studie zabyvajici
se vokalnim repertoarem solitérnich podzemnich hlodavct (Capranica et al. 1974, Devries &
Sikes 2012, Francescoli 1999, Shleich & Busch 2002). Ryposi rodu Fukomys maji ptiblizné
stejny podet jedincti v ramci socialni skupiny (Bennett et al. 1994, Skliba et al. 2012) a také
podobny pocet vokalizaci — 13, 12, 11 typl (Credner et al. 1997, Dvotdkova et al. 2016,
Vanden Hole et al. 2013). Jedinou vyjimkou je rypos obfi, ktery ma nejvyssi pocet vokalizaci
(18 typt) (Bednafova et al. 2013), a to i1 pfes primérny pocet individui v ramci skupiny
10 ¢lent (Sumbera et al. 2012). Oproti nému rypos lysy, jehoz kolonie &itaji primérné zhruba
78 individui (Braude 1991) ma pouze 12 typi vokalizaci (Pepper et al. 1991). To naznacuje,
ze se zde nevyskytuje vztah mezi velikosti skupiny a bohatosti repertoaru stejné jako napf.
u promykovitych, psovitych a lasicovitych Selem (Schassburger 1993, Le Roux et al. 2009,
Mumm & Knérnschild 2014).

U rypo$i ma zfejmé vétsi vliv na bohatost repertoaru sloZitost socialni skupiny nez jeji
absolutni velikost. Slozitost socidlni skupiny by méla byt korelovana s pomérem pratelské
vokalizace — contact, mating a alarm calls (Schassburger 1993). Solitérnim druhtim chybi celé

kategorie ptatelskych vokalizaci a to kontaktni (contact calls) a varovné zvuky (alarm calls)
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(Capranicaetal. 1974, Devries & Sikes 2012, Francescoli 1999, Knotkova et al. 2009, Shleich
(37,5 %) (Knotkova et al. 2009). Ptekvapivé ale je Ze, rypoS Anselliv, u kter¢ho
se predpokladéd eusocialni usporadani skupiny (Patzenhauerova et al. 2013) s primérnym
podtem asi 9 jedinct v ramei skupiny (Skliba et al. 2012), mé také pomémé nizké procento
pratelské vokalizace (38,46 %) (Credner et al. 1997). Mlze to byt ovlivnéno agresivni
povahou zvifete, ktera se predpoklada ze zvySeného poctu agonistickych signalti (Credner et
al. 1997). Rypos Darlingtiv s primérnou velikosti skupiny cca 7 jedinct (Bennett et al. 1994)
ma oproti ryposi Ansellovu o jednu vokalizaci méng, ale stejny pocet pratelskych signalti — 5
(Credner et al. 1997, Dvotakova et al. 2016), proto i procento piatelské vokalizace je o néco
vys§i — 41,67 %. Stejny pocet piatelské vokalizace piipada i F. micklemi, jehoz primérna
velikost skupiny neni zndma. Celkovy pocet signali byl stanoven na 11 typl (Dvotrakova et
al. 2016, Vanden Hole et al. 2013), ma tedy procento ptatelské vokalizace 45,45 %. U rypose
lysého, ktery méa nejpocetnéjsi skupiny (mize dosahovat az 300 jedincl)) s eusocialnim
usporddanim (Jarvis 1981, Jarvis & Bennett 1993) by se dalo pfedpokladat, ze bude mit
nejvyssi procento piatelské vokalizace mezi ryposovitymi. Rypo$ obii ma vsak oproti ryposi
lysému jak bohatsi vokalni repertoar, tak i vice typt pratelské vokalizace — dokonce je jedinym
popsanym druhem mezi rypoSovitymi, u kterého pocet pratelské vokalizace ptevlada.

Procentualné ma rypos lysy 50 % pratelské vokalizace, zatimco rypoS§ obii 55,56 %. Z téchto

vvvvvv

VéEtsi bohatost vokalniho repertoaru a vétsi procento ptatelskych vokalizaci u rypoSe
obiiho by mohlo byt zplsobeno vétsim poctem socialnich roli v jeho skupinach ve srovnani
s rypoSem lysym. Podminkou by v tomto ptipad¢ bylo, Ze ryposi obii se dokazi poznat
individualné, zatimco ryposi lysi poznaji jen ptislusnost jedince ke kasté. Vokalni individualni
rozpoznavani bylo zkoumano jen u jednoho druhu rodu Fukomys (u rypose Darlingova)
aexistuji naznaky, Ze jsou schopni se navzdjem rozpoznavat na zakladé vokalizace
(Dvorakova 2013). U ryposu lysych bylo dokazano, ze podle vokalizace dokazi rozpoznat
vetielce od €lena skupiny a také jsou schopni ur€it socidlniho postaveni v hierarchii spiSe nez
individualitu. V hierarchii existuje linearni zavislost mezi hmotnosti a socialnim postavenim,
vétsi zvifata jsou dominantnéj$i a zaujimaji tak 1 vySsi postaveni v hierarchii (Jarvis 1981,
Jarvis & Bennett 1993). Rozdélenim do specializovanych kast — zmenSenim poctu socialnich
roli (Clarke & Faulkes 1997, 1998, Faulkes et al. 1991, Jarvis 1981) mohou docilit

zjednoduSeni vokalniho repertodru a usnadnéni koordinace ¢lenti enormné velké skupiny.
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Kromé vokalizace mize u rypost hrat dilezitou roli v individualnim rozpoznavani také pach.
Pachové rozpoznavani na individualni tirovni nebylo u rypost zkoumano. Ale ryposi obfi jsou
podle pachu schopni rozpoznat sourozence (Heth et al. 2002). Ryposi lysi jsou podle ¢ichu

schopni poznat ¢leny vlastni kolonie od vetielct (Toor et al. 2015).

Slozeni vokalniho repertoaru maze byt ovlivnéno i riiznou mirou predace, coZ se odrazi
predev§im v mnozstvi varovnych zvukl (Burda 1995). Zajimavé je, ze varovné signély byly
zaznamenany pouze u dvou druhil socidlnich ryposovitych — rypose lysého a rypose obiiho
(Bednatova et al. 2013, Pepper et al. 1991). V¢étsi variabilita varovnych signalti u rypose
lysého je pravdépodobné dana formou vyhrabavani hliny na povrch, tzv. volcaning, ¢imz jsou
jedinci hrabajici nejblize povrchu vystaveni predatorim v daleko vét$i mife neZ ostatni

(Braude 1991).

U socialnich druhit muze rtznorodost vokalizace odrazet naptiklad rGzné zpusoby
potlaceni reprodukce (Burda 1995). U ryposu lysych je reprodukce potlacena feromonovym
pasobenim kralovny na ostatni samice v kolonii (Bennett et al. 2007). To mtize vést k vyskytu
specialni vokalizace reprodukujici se samici, kterym je toilet call. Kromé n¢&j pouZzivaji
reprodukujici se jedinci i specialni vokalizaci upsweep trill v agonistickém kontextu (Pepper
etal. 1991). U jinych ryposovitych je reprodukce omezena pouze na jeden par ve skupiné spise
vlivem chovani (Bennett et al. 1999) a ani u nich nebyl zjistén vyskyt téchto specialnich
signalli reprodukujicich se jedincti (Bednarova et al. 2013, Credner et al. 1997, Dvordkova et

al. 2016, Vanden Hole et al. 2013).

Nesmime ale opomenout ani vyskyt antifonalnich signald u rypose lysého (Yosida et al.
2007, Yosida & Okanoya 2009). Antifonalni signaly se vyskytuji u vysoce komplexnich
socialnich druht, jako jsou néktefi primati nebo sloni (e.g. Digweed et al. 2007, Leighty et al.
2008). Jako antifonalni signal pouzivaji ryposi lysi soft chirp, coz je nej¢asté&ji pouzivany typ
vokalizace v kolonii (Pepper et al. 1991). Antifonalita se u jinych druhd rypoSovitych
nevyskytuje (Bednafova et al. 2013, Credner et al. 1997, Dvotakova et al. 2016, Vanden Hole
et al. 2013).
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5.2 Zivot a komunikace v podzemi

Podzemni prostfedi je velmi specifické, a pfina$i mnozstvi prekéazek, ale i nékolik vyhod.
Predevsim se jeho obyvatelé musi potykat s vysokou vlhkosti a koncentraci dychacich plynii
(nizky obsah kysliku a vysoka koncentrace oxidu uhli¢itého) (Burda et al. 2007). Budovani
podzemnich tunell je energeticky velmi obtizné a jeho narocnost se stupiiuje s rostouci
soudrznosti ptidy (Bennett & Faulkes 2000, Du Toit et al. 1985, Lovegrove 1989, Nevo 1999,
Zelova et al. 2010).

Vyhodou jsou stabilni mikroklimatick¢ podminky jako je stala teplota a vlhkost
(Begall et al. 2007, Burda et al. 2007, Lacey et al. 2000, Nevo 1999). Nebo to, ze podzemni
nory poskytuji bezpe¢né utocisté pied predatory (Begall et al. 2007, Genoways et al. 1990,
Lacey et al. 2000, Nevo 1999).

cey

Savci obyvajici toto extrémni prostfedi Ziji v neustdlé tmé, coz jim znemoZiuje
pfijimat zrakové vjemy, na které se spoléhd vétSina nadzemnich zvifat (Nevo 1999).
V chodbéch podzemnich systémil se vlivem zhorSené cirkulace vzduchu Spatné nesou pachové
signaly, coz omezuje pachovou komunikaci jen na kratkou vzdalenost (Begall et al. 2007).
Navic podzemni prostiedi znacné omezuje i akustickou komunikaci (Heth et al. 1986, Lange
et al. 2007).

5.2.1 Akustické prostiedi v podzemnich chodbach

Ptenos akustickych signalti v podzemnich tunelech je limitovan prostfedim. Zatimco zvuky
o0 vysokych frekvencich jsou sténami tuneltt absorbovany, zvuky o frekvenci 440 Hz
se podzemnimi norami $iti nejlépe (Heth et al. 1986). Piesto je jejich efektivita omezena jen
na kratké vzdalenosti (cca do 5 m) (Heth et al. 1986, Lange et al. 2007). Naproti tomu nejsou
zvuky produkované zvifaty v podzemnich systémech oslabovany rozptylem do okoli, jak je
tomu nad zemi, ale jsou soustfedény tunelem pouze jednim smérem. Pravé stavbou tunelového
systému muze dochéazet k zesilovani zvuku, mluvime tedy o takzvaném stetoskopickém efektu
(Quilliam 1966). Princip zesileni urcitych frekvenci je dan vlastnostmi prostiedi, vinovou

délkou zvuku a z toho vyplyvajici schopnosti odrazu téchto vin od stén tunelu. Tim vznika
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"stetoskopické oblast" v urcité vzdalenosti od zdroje zvuku, kde dochazi k vyraznému zesileni
ucinku. Pti méfeni se zjistilo, ze zvuky o frekvenci 200 — 400 Hz na vzdalenost 1 m mohou
byt zesileny az dvojnasobné. Akustické vlastnosti ryposich tunelti jsou velmi podobné —
nezalezi na jejich priméru (métfeno pii 4,5 — 9 cm), ani na hloubce, ve které lezi, dokonce

nezalezi na tom, v jakém habitatu ¢i typu pidy se nachazeji (Lange et al. 2007).

5.2.2 Sluch ryposi

U podzemnich savct dochazi k adaptaci sluchového organu na zdejsi specifické akustické
prostedi (review in Reichman & Smith 1990), sluch je zaméfen na nizké frekvence (review
in Begall et al. 2007).

Boltec je pouzivan hlavné k lokalizaci zdroje zvuku, coZ je v podzemnich chodbach
zbyte¢né. Zvuk nemuize prichazet ze stran, kde tomu brani stény tunelu, zadni smér je stinén
télem zvitete, takze zvuk pfichazi vzdy zeptedu (Heffner & Heffner 1992, 1993), proto je
boltec redukovan nebo uplné chybi (Burda et al. 1990).

Z hlediska stavby stiedniho ucha existuji spole¢né rysy né€kterych podzemnich savci.
Maji pon€kud ploché inkudomaleolarni skloubeni mezi kladivkem a kovadlinkou, ktera je
oproti kladivku vétsi a kratky vybézek kovadlinky (crus breve) je téméf soubézny s vybézkem
kladivka (manubrium mallei). Tyto adaptace jsou zplisobeny zesilenim akustickych signalt
Vv jejich pfirozeném prostredi, protoZe dochdzi k nadmérné stimulaci sluchového ustroji
(Burda et al. 1989). Snizena citlivost sluchu a s tim souvisejici omezena schopnost detekce
zvuku je tedy konvergentnim ptizpisobenim smyslovému prostiedi (Heffner & Heffner 1993,

Lange et al. 2007).

Kochlea podzemnich savcli ma tvar véze s vice nez tfemi zavity (Burda et al. 1988).
V poméru k velikosti lebky maji podzemni hlodavci dels$i kochledrni kandlek a bazilarni
membranu, a tedy 1 vétsi pocet vlaskovych bunck. Tyto adaptace jim pomahaji 1épe vnimat

nizké frekvence (Miiller et al. 1992).

Vezmeme-li ale v potaz vliv stetoskopického efektu, znamena to, Ze ve svém
pfirozeném prostiedi, maji ryposi citlivost sluchu srovnatelnou s vétSinou ostatnich savci,

véetné Cloveka (Lange et al. 2007). Rozsah sluchu rypose lysého je 65 Hz az 12,8 kHz
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s nejvetsi citlivosti mezi 4 — 6 kHz. Nemaji binauralni slySeni, nejsou schopni lokalizovat
nizkofrekvencni zvuky kratsi nez 400 ms (Heffner & Heffner 1993). Obdobné jsou na tom i
ostatni rypoSoviti — rypo$ Anselltiv a rypos$ stiibfity, ktefi maji rozsah sluhu zhruba od 65 Hz

— 12,8 kHz s nejlepsi citlivosti kolem 1 kHz (obr. 3) (Briickmann & Burda 1997, Knotkova
2005).
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Obréazek 3: Srovnani audiogramii rypose lysého, rypose Ansellova a rypoSe stiibtitého

(Briickmann & Burda 1997, Knotkova 2005).

5.2.3 Vznik akustickych signali u rypoSovitych

Vlivem velikosti téla a potazmo délky hlasivek na frekvenci vokalizace u hlodavcu se zabyvali
Garcia-Navas & Blumstein (2016). Pro svou praci pouzili alarmni vokalizaci, ktera se
u ryposovitych vyskytuje pouze u dvou druhti — rypose obtiho a rypoSe lysého (Bednatova et
al. 2013, Pepper et al. 1991). Po jejich dopInéni do grafu je zfejmé, ze by u podzemnich druhi

mohla existovat daleko vétsi zavislost na akustickém prostiedi nez na velikosti téla (obr. 4).
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Obrazek 4: Grafy vyjadiujici zavislost velikosti téla na minimalni (vlevo) a maximalni
(vpravo) frekvenci varovnych signalti 65 hlodavct (Garcia-Navas & Blumstein 2016). Udaje

o F. mechowii a H. glaber byly do grafu dodate¢né piidany.

Pro srovnani vlivu velikosti téla na frekvenci vokalizace je vhodnéjsi pouziti
vokalizace produkované pii pareni, kterd je ptitomna u vSech druhti. Takové srovnani provedli
Charlton & Reby (2016), kteti do své studie zahrnuli 67 duht savci z 52 rtznych roda.
Vybraly jsme z nich nadzemni hlodavce s podobnou velikosti téla rypoSovitym a doplnily
jsme podzemni ryposovité (vyjma F. micklemi) (obr. 5). U podzemnich rypoSovitych stejné
jako u vybranych nadzemnich hlodavct je vidét stejna zavislost velikosti téla na frekvenci
vokalizace, tj. vétsi druhy vokalizuji nanizSich frekvencich. Tato zavislost je ale
U podzemnich druhii posunutd do nizkych frekvenci, které se nejlépe $ifi podzemnimi

chodbami (Heth et al. 1986).
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Obrazek 5: Zavislost nejintenzivnéjsi frekvence na velikosti téla (podle Charlton & Reby
2016) Hodnoty pro F. micklemi nebyly do grafu zaneseny z divodu chybé&jicich tdaji o hlavni
frekvenci (Vanden Hole et al. 2013). Pro rypose lysého byly pouzity hodnoty z méfeni podle
metodiky tohoto dokumentu (unpub.).

Produkce seismickych signalii je druhové specifickd a podzemni savci je vyuZivaji
v riznych kontextech. Signdly vytvaii tderem casti téla o pevny substrat. Jsou znamy Ctyti
typy produkce seismickych signalti u podzemnich hlodavci: bouchani hlavou o strop tunelu
(headthumping), bubnovani nohama (footdrumming), tlukot fezaky o dno tunelu (incisor

tapping) a buseni hrudnikem o dno nory (chestbeating) (review in Bednatrova et al. 2013).

U rypoSovitych bylo bubnovani nohama popsano u tii druhil, jednoho socidlniho
a dvou solitérnich (Jarvis & Bennett 1991, Narins et al. 1997). Bubnovani hrudnikem o dno
tunelu bylo popsano jen u rypose obiiho (Bednarova et al. 2013). Toto chovani je popisovano
I jako ,,pumping® (pumpovani) a vyskytuje se také U jinych menSich druhti ryposovitych (e.g.
Poduschka 1978, Bennett et al. 2006) vcetné rypose lysého (Hrouzkova pers. observation).
U té€chto mensich druhl pfi pumpovéni nejspis nevznikd dost silny signél, aby mohl piebrat
komunikac¢ni funkei. U tarbikomysi (Dipodidae) bylo pozorovano, ze druhy o hmotnostech

niz§ich nez 150 g produkuji seismické signaly jen sporadicky a druhy mensi nez 60 ¢
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seismické signaly neprodukuji viibec (Randall 1997). U rypost lysych s primérnou vahou 39

g proto seismickou komunikaci nepfedpokladame.

5.2.4 Nelinearni fenomény u ryposovitych

Porovnani vyskytu nelinearit u ryposovitych je ztizeno tim, Ze nejsou v jejich vokalnich
repertoarech piimo popsany (Bednatova et al. 2013, Credner et al. 1997, Dvotakova et al.
2016, Knotkova et al. 2009, Pepper et al. 1991, Vanden Hole et al. 2013). Jejich identifikace
probéhla na zékladé popist jednotlivych zvukt a podle obrazové dokumentace z ptivodnich
praci. V dob¢ vydani publikace vokalniho repertoaru rypose lysého navic nebyly nelinearity
vibec znamy, a i obrazova dokumentace ma horsi kvalitu, nelinearity se tudiz daji jen stézi
identifikovat. Piesto vysledky naznacuji, ze i pfes svou pomérné nizkou hmotnost (samci
Vv priméru 40 g) vokalizuji tonadlné i na nizkych frekvencich, coz je v rozporu s pfedpokladem,
Ze mensi zvifata snazici se vokalizovat na niz8ich frekvencich produkuji vice nelinearit (Fitch

et al. 2002, Pepper et al. 1991).

VSechny druhy zvifat za normalnich okolnosti nej€astéji vokalizuji pomoci linearniho
limit cyclu (Fitch et al. 2002) a ryposoviti nejsou vyjimkou. Ze vSech 74 vokalizaci vSech
zkoumanych ryposovitych (tab. Il) je 55,4 % signalt tonalnich, bez nelinearit (Bednarova et
al. 2013, Credner et al. 1997, Dvotakova et al. 2016, Knotkova et al. 2009, Pepper et al. 1991,
Vanden Hole et al. 2013). Z nich pak vychazi ptechodné typy zvuki bifurkace, které maji jak
tonalni, tak 1 netonalni ¢ast (Fitch et al. 2002). V repertodrech tvoii spiSe minoritni skupinu —
12,2 % vokalizaci, a navic u rypoSe Darlingova a F. micklemi nebyli pfechody popsany viibec
(Dvotakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013). Nelinearni (netonalni) zvuky deterministic
chaos zaujimaji 32,4 % vokalizaci rypoSovitych. Tyto vokalizace vznikaji bud’ mechanicky
nebo nedokonalym napétim na hlasivkach. O hlasivkach rypoSovitych se toho pfili§ nevi,

nebyl na nich proveden detailnéj$i vyzkum.

Z hlediska nelinearit ma zajimavy prubéh zvuk scream rypoSe lysého (obr. 7), je
rozdélen na dva segmenty — prvni je ¢isté tonalni a druhy vykazuje nelinearity (Pepper et al.
1991). Podobna struktura byla popsana u mangusty zihané (Mungos mungo) jako individualni

podpis ve vokalizaci (Jansen et al. 2012).

24



5.2.5 Mortonova pravidla u rypoSovitych

Mortonova pravidla popisuji dva zakladni mechanismy vyjadfeni motivace a emoci
ve vokalizaci — zmény v tonalité a vySce frekvence (Morton 1977). Netonalni (nelinearni)
vokalizace naznacuji stoupajici agresivitu, proto Vv kategoriich contact call, distress call
a mating call pfevladaji linearni typy zvuku (limit cycles) a naopak v kategoriich aggressive
a alarm calls pfevladaji nelinedrni (deterministic chaos). Pomoci nelinearit subharmonics
a bifurcations se nevyjadiuji extrémy ve vokalizaci, a proto jsou rozptyleny mezi rizné
skupiny zvuki. Pfesto se vSak nelinedrni struktury ve vokalizaci vyskytuji i v kategoriich,
u kterych se piedpoklada relativné ,,ptatelsky* kontext (tab. Il) (Bednafova et al. 2013,
Dvotéakova et al. 2016, Credner et al. 1997, Knotkova et al. 2009 Pepper et al. 1991, Vanden
Hole et al. 2013).

Vyjadfeni emoci a motivace jedincli pomoci vysky zvuku je v podzemnim prostiedi
limitovano akustickymi vlastnostmi (Morton 1977, Heth et al. 1986), pfesto i v takto malém
rozsahu jsou patrné zmény ve vysSce vokalizace v souvislosti s behavioralnim kontextem
(Knotkové et al. 2009). Nejlépe je uplatnéni Mortonovych pravidel popsdno u rypose
stiibfitého, u které¢ho se agresivita ve vokalizaci projevuje nejen vétsi mirou netonalit, ale také
niz8i hlavni frekvenci (1,4 kHz) u zvuki low cluck a hissing a pti vyjadieni strachu jsou tonalni
signaly spise s vyssi frekvenci (3,4 kHz), a to u zvuku scream a squeaks (tab. 1) (Knotkova et
al. 2009). U rypose obiiho jsou vSechny zvuky ladény na niz$i frekvence, coz mize byt
spojeno s jeho velikosti. Samci dosahuji v priméru 380 g a jsou nejvetsimi ryposovitymi mezi
studovanymi druhy. Jediny jejich signal kategorie distress — alert, kterym jedinci odpovidaji
na agresi, dosahuje v ramci repertoaru nejvyssi frekvenéni hodnoty (4,45 kHz). Zajimava je
ale spojitost Mortonovych pravidel mezi aggressive calls. Morton tikd, Ze s narlstajici agresi
maji produkované zvuky spise nizsi frekvence (Morton 1977), ale pro rypose obiiho je tento
vztah obraceny. Signdly spojené s mirngjsi agresivitou swing trill a high trill, které jsou
dokonce i vice tonalni, maji frekvenci velmi nizkou (0,8 kHz) oproti vokalizacim, které jsou
spojené s vetsi agresi (2,4 kHz) (tab. 1) (Bednatrova et al. 2013). Rypos Darlingtiv pii strachu
vokalizuje na frekvencich 4,26 kHz v priméru, ptesto signaly z kategorie contact calls, které
by méli byt vice neutralni, zaujimaji o néco vyssi frekvence (4,71 kHz). Typicky agonistickym
projevem je snort, ktery odpovida strukturalné motivacnim pravidlim jak svoji nelinearitou,
tak 1 nizko polozenou frekvenci (0,48 kHz). OvSem co se tyce ostatnich vokalizaci v tomto
kontextu, neodpovida ani jeden parametr — zvuky jsou tonalni a relativné vysoké (4,57 kHz)
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(tab. 1) (Dvorakova et al. 2016). Pro rypose Ansellova, rypose lysého a F. micklemi nejsou
uvedeny tdaje o hlavni intenzité (Credner et al. 1997, Pepper et al. 1991, Vanden Hole et al.
2013), nelze je tedy nalezité porovnat. Srovname-li nejnizsi naméfenou frekvenci u vokalizaci
rypose lysého, zjistime Ze, signaly spojené s agonistickym chovanim (hiss, grunt, upsweep
trill a loud chirp) maji nizs§i minimalni frekvenci (0,67 kHz) nez signdl spojeny s reakci na
bolest scream (2 kHz) a také signaly z kategorie contact calls — soft chirp (od 2,5 kHz) a toilet
call (od 1,5 kHz) (tab. I1.) (Pepper et al. 1991).

Tyto informace poukazuji na to, ze rypoSovitym omezené akustické podminky
neumoziuji vyjadfovat motivaci velkymi zménami ve vySce vokalizace, proto se vyjadiovani
motivace omezuje predevSim na tonalitu signalti. Existuji i dalSich podzemni hlodavci, napft.
pytlonos Geomys breviceps, ktefi svou motivaci projevuji spiSe zménami v tonalité
nez vySkou frekvenci (e.g. Devries & Sikes 2012). Moznym dopadem by mohla byt vétsi

variabilita signald s ¢etnymi bifurkacemi.
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Tabulka I1: Bohatost vokalniho repertoaru rozdéleného do jednotlivych kategorii na zakladé behavioralniho kontextu. Modie zabarvena poli¢ka
vyjadiuji silné€ nelinedrni zvuky, oranzova barva znazoriiuje ptechodné typy zvukii a nezvyraznénd policka predstavuji linedrni tonalni zvuky.
Udaje o pramérnych hmotnostech jednotlivych druhti jsou piejaté z chovii Pfirodovédécké fakulty Jihodeské univerzity v Ceskych Budgjovicich

a pramémy pocet jedinct v socialni skupiné z nasledujicich zdrojt: *Braude 1991, 2Skliba et al. 2012, 3Sumbera et al. 2012, *Bennett et al. 1994,

Heterocephalus glaber

(rozsah) [kHz]

Fukomys anselli
(rozsah) [kHz]

Fukomys micklemi
(rozsah) [kHz]

- hlavni frekvence (rozsah) [kHz]

Fukomys mechowii

- hlavni frekvence (rozsah) [kHz]

Fukomys darlingi

Heliophobius argenteocinereus
- hlavni frekvence (rozsah) [kHz]

Contact calls Soft chip (2.5 - 4.5) Totter (05-3) Calls 2.0-4.5) Twiter - 3.6 3.0-9.7) Twifer - 3.5 (L5 3.7)
Tolet call (L5 - 4.0) Grunt (L6 - 12.0) High call 3.0 7.0) Twitter-lie - 191 (0.4 -£.7) Cheep2 -3.13 (3.5 - 6.4)
Squeaks (2.0 - 20.0) Long twtter - 157 (03 - 12.6) Cheepl - 420 (19-4.7)
Squeak - 128 (0.1 - 11.0)
Gabbing - 0.96 (0.3 - 4.3)
Grunt - 025 (03 - 12.1)
Pocet L 4 g §

3

0

Distress calls

Scream (2.0 - 4.0)

Loud scream (1.3 - 16,0)

Squeal (2.5 - 4.0)
Adult chirp (1.5 - 3.0)
Chevron (1.0 - 1.5)
Whistle (0.5 -3,0)

Alert- 445 (03 -22.0)

Alert-521(3.7-55)
Squeal - 3,80 (2.0- 3.3)
Harsh call - 3,77 (1,5 - 10.4)

Scream - 439 (0.9 - 13.2)
Saqueaking - 3,69 (1.6 - 5.0)

Pocet 1 L . i 3 2
Aggressive calls Hiss (0.4 - 13) Hiss (3,0 - 140) Hiss - 2,58 (0.9 - 44) Hissing - 1,77 (0.2 - 19.8)
Grmt (0.2 - 20,0) Grunt 11.(0,3 - 16,0) Grunt (0.3 - 20,0) Snorting - 2,31 (0,3 - 20,5) Snort - 048 (0.1 - 6,6)
Upsweep till (1,0 - 9,0) Wistle (0.4 - 0.6) Scream - 223 (03 - 14.4) Whistle - 4,38 (3,6 - 4.8) Low chck - 0,99 (0.3 - 1.5)
Lond chirp (1,0 - 6,0) TrllI (14 -32) High till - 0,83 (0.4 - 12.3) Squeak - 4,37(33-5.7)
Tell T (2,0 - 6,0) Swing ril - 0,51 (03 - 0.8)
Grunt 1(0.8 - 5.0)
Pocet € 5 . 5 Y 2
Mating calls Vil (13- 6.0) Chuck (0.6 -3.0) Cluck (1,5 - 2,0) Harsh - 148 (03 - 9,0) Chck 150 (0.7 - 19) High clucks - 154 (05 4.1)
Shriek (0,5 -16,0) Shriek (1,5 - 2.3) Chuck - 043 (03 - 1.4) Shriek - 0,98 (0.3 - 14) Female courtship calls - 1,08 (1.2 - 3.4)
Cry (03 - 160) Shriek - 0,68 (0.3 - §.8) Gabbling - 1,85 (0.3 - 6.5)
Poéet 1 3 2 3 2 3
Alarm calls Tap (02-1.2) Trll - 0,94 (0.4 - 5.8)
Sneeze (3.0 - 16,0)
Low-pitched chirp (1.0 - 4.5)
Potet 3 0 0 1 0 0
Mechanical sounds Tooth grinding (1,0 - 20,0) Tooth grinding (1,0 - 20,0) Tooth grinding Teeth grinding - 3,93 (0.3 - 21.9) Teeth grinding - 1,34 (0.4 - 14.0) Teeth grinding - 2,37 (0.6 - 10.7)
Seismic - 0.3 (04 - 1.9)
Potet 1 1 1 2 1 1
s
Celkovy pocet 12 13 1 18 12 8
vokalizaci
Reference Pepper et al 1991 Credner et al 1997, Schleich et al. 2007 Vanden Hole et al. 2013. Dvotakova et al. 2016

Bednéfova et al. 2013

Dvotdkova et al. 2016

Knotkovd et al. 2009

Prum. hmot. jedinci
(samci / samice) g

40/38

93/79

Neznamé

380 /260

65/63

190 /162

Prim. vel. skupiny

78,3 4 55,3

9,2 + 2,5

Neznamé

9,9 +252

74+ 1,74

Samotaf
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6 Zavér

U rypoSovitych existuje souvislost mezi bohatosti repertoaru a slozitosti socidlniho
uspotradani. Podle ptfedpokladu vychazi, Ze solitérni rypos§ stiibfity ma jak nejmensi pocet
s vyjimkou rypose obiiho, maji podobny pocet jedincii ve skupiné (cca 8 Clentl) a zaroven
i podobny pocet vokalizaci Vv repertoaru (11, 12 a 13 typu). Lisi se vSak v procentu pratelské
vokalizace (38,46 %, 45,45 % a 41,67 %), coz poukazuje na riznou mirou agresivity V ramci
druhu. Rypos obii s praimérnou velikosti skupiny 10 ¢lenti je vyjimeény jak celkovym poctem
vokalizaci (18), tak procentem pratelské vokalizace (55,56 %). Coz vynikne jest¢ vice
pfi srovnani s ryposem lysym, ktery ma i pies velmi pocetné skupiny (78 jedincti) pomérné
malo typu vokalizaci (12) a dokonce i mensi procento pratelskych vokalizaci (50%). Z toho
vyplyva, Ze rypos obfi ma i pfes mensi pocet jedinci v roding, nejslozitejsi socialni skupiny.
Tento poznatek ovsem nelze potvrdit, protoze vokalni repertoar rypose lysého byl sestavovan
na zaklad¢ jiné metodiky nez u ostatnich druht rypos$i. Navic se V repertoaru rypose lysého
nachazi antifonalni signal, ktery je pouzivan hlavné ZivoCichy s vysoce komplexnimi
skupinami, coz naznacuje, ze jejich socialni systém by mohl byt slozit&jsi, nez se zda

z dosavadnich vysledkd.

Akustické prosttedi je v pripadé podzemnich savcu silnym faktorem ovlivitujicim
sluch a tim i vokalizaci smérem k nizkym frekvencim, které se zde §iti nejlépe. Pii srovnani
frekvence vokalizace ryposovitych snadzemnimi hlodavei se srovnatelnou hmotnosti,
pouzivaji rypoSoviti obecné nizsi frekvence. Pokud, ale je srovname mezi sebou, uvidime
zavislost frekvence vokalizace na velikosti t€la, ta je jen celd posunuta do nizsich frekvenci.
Pokud se zvite s malym télem snazi produkovat nizké frekvence, vede to k ¢astéjSimu vyskytu
netonalnich signali (s nelinearitami). Podle Mortonovych motivaéné-strukturnich pravidel
jsou nelinearni a nizké zvuky spojené spiSe sagresi a tondlni vysoké s uklidiiujicimi
a pratelskymi vokalizacemi. Uplatnéni zmény vysky frekvence je v podzemi vyrazné
limitovano akustickym prostfedim, pfesto je V omezené mife ryposi pouzivano. Mnohem
dilezitéjsi je ovSem zmeéna tonality vokalizace. Ryposi lysi pouZivaji netonalni signaly
pti konfliktnich situacich nebo jako varovné vokalizace. V jeho repertoaru jsme vyskyt

netonalit (nelinearit) urcily na zakladé popisu zvukd a podle obrazové ptilohy. Pro rypose
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lysého nebyly v ptivodni publikaci uvedeny nejintenzivngjsi frekvence, neda se proto stanovit,

jak moc se u n¢j strukturalné motivacéni pravidla projevuji zménou ve vySce vokalizace.

Na zaklad¢ chybégjicich udaji v ptivodni praci jsme se rozhodly sestrojit navrh
experimentu, kterym zrevidujeme naméfena data. Z nové ziskanych vysledki porovname
vztah sociality a bohatosti vokalnich repertoarti a mohli bychom odpovédét na otazky ohledné
vlivu velikosti téla na vysku vokalizace v podzemnim prostiedi, vyskytu nelinearit
ve vokalizaci u nejmensiho zastupce rypoSovitych a zda se uplatiuji u rypose lysého

Mortonova pravidla ve vysce frekvence vokalizace.
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7 Material a metodika

/.1 Studovany druh — rypos lysy

Rypos lysy (Heterocephalus glaber, Riippell 1842) se vyskytuje na teplych sussich mistech
v tropickych savanach na vychod¢ Afriky, pfevazné v jizni Etiopii, Keni a Somalsku
(Honeycutt et al. 1991, Sherman et al. 1991). Ryposi lysi Ziji v koloniich, které mohou citat
az 300 c¢lent. V praméru se ale setkavame s 78 jedinci (Brett 1991). Zvifata v kolonii se déli

.....

3 reproduktivni samci (breeding males) a zbytek spolecenstva tvoii délnici a d€lnice, kteti se
nemnozi (workers) (Clarke & Faulkes 1997, 1998, Faulkes et al. 1991, Jarvis 1981). Podle
databaze AnAge se ryposi lysi mohou v zajeti dozit vice nez 30 let (Buffenstein & Jarvis 2002,
Dammann & Burda 2007) a jejich primérna hmotnost se pohybuje kolem 35 g. Ve volné
ptirodé byli nalezeni reproduktivni jedinci ve véku kolem 17 let, ale d€lnici se nedozivaji vice

nez 4 roky (Buffenstein 2005).

7.2 Pokusna zvirata

Ryposi lysi jsou chovani v laboratotich Jihodeské univerzity v Ceskych Budgjovicich.
V chovech je k dispozici 36 zdravych jedincd ve véku od ptl roku do 10 let, kteti jsou umisténi
ve Ctyfech systémech s riznym poctem zvifat. Kazdé z nich je vybaveno veterinarnim ¢ipem
s jedine¢nym kodem pro snazsi identifikaci. Také je zvifatim jednou tydné kontrolovana
hmotnost. Puivod zvitat je nasledovny: dva jedinci byli pfivezeni ze Z0o Praha v roce 2009, tii
jedinci ze Zoo Osnabriick v roce 2010 a osm ze Zoo Drazd’any v roce 2016. Zbylych 23 zvifat
bylo narozeno vV zajeti piimo v chovech JihoCeské univerzity. Chovy se nachazi
V samostatné mistnosti se stalou teplotou 25,66 °C a vlhkosti 28,55 %. V terariich je
podestylka z hrubych pilin. Potrava je podavana trikrat tydné€ a jeji hlavni sloZkou je Cerstva
mrkev, batat, Cervena fepa, kousek jablka a bandnu. Jednou tydné¢ se pfidava susené krmivo

pro hlodavce od firmy Agrochovex s. r. 0. sloZené ze suseného ovoce, semen a zrnin.
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7.3 Nahravani

Nahravani probiha bud’ v oddélené mistnosti, nebo ptimo v terariu. K zaznamu se vyuziva
audio rekordér Marantz PMD 661 (sample frequency 44.1 kHz, resolution 16 bit), ktery uklada
nahravky ve formatu WAV (Waveform Audio File Format). K zachyceni zvuka se pouziva
kardioidni mikrofon Sennheiser ME 64 (frequency range 40 — 20 000 Hz), ktery u¢inné
potlacuje okolni hluk.

7.4 Méreni parametri zvuku

Zvuky jsou vyhodnoceny pomoci programu Avisoft-SASLab Pro 5.2.10 s frekvenci sampling
rate 44,1 kHz. Nastavené parametry spektrogramu v programu jsou: Hamming window, FFT

lenght s hodnotou 512, frame size 100 % a overlap 87,5 %.

Mg¢éteni probihd v misté nejsilngjsi frekvence a v krajnich bodech zvuku — na zacatku
ana konci zvuku. Krajni body jsou ur¢eny tam, kde je intenzita zvuku o 20 dB slabsi nez
v bod¢ frekvence s nejsilngjsi intenzitou. V piipadé zvuki s frekvenéni modulaci jsou
parametry méteny 1 ve vrcholech nebo v dolech fundamentélni linie neni-li to souasné misto
nejsilnéj$i frekvence. Pro lepsi demonstraci modulovaného tonalniho zvuku byl ptilozen

obrazek z vlastniho nahravani (obr. 6).

kHz
20+

154

104 D

A ¢ 7B
Obrazek 6: Soft chirp, na kterém jsou zndzornény body méfeni fundamentalni linie. A)

zacatek, B) konec, C) nejvyssi energie a D) vrchol.
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zvuku (duration) v sekundach, hlavni, minimalni, maximalni a fundamentalni (pro tonalni

zvuky) frekvence v kazdém méfeném bodé zvuku, dale rozsah minimalni a maximalni

frekvence (bandwitch) a nakonec mira zaSuméni (entropy) u netonalnich zvuk.

Tabulka I11: Méfené parametry u tonalnich i netonalnich zvuka.

Duration

(s)

Peak freq
(kHz)

Fundamental
(kHz)

Min freq
(kHz)

Max freq
(kHz)

Bandw
(kHz)

Entropy
(kHz)

7.5 Navrh experimentu

Experimenty budou probihat bud’ v samostatné mistnosti, aby se omezilo ruseni pohybem
ostatnich zvifat nebo pfimo v terariu se skupinou ryposi. Nahravaci aparatura je bud’ umisténa
na stativu ve vzdalenosti 15 — 20 cm od dna boxu nebo v bezprostiedni blizkosti vokalizujiciho
jedince. Délka nahradvek zavisi na ochot€ jedinct vokalizovat. Experiment se d& rozdélit

do péti kategorii v zavislosti na interagujicich jedincich:

1. Interakce dvou znamych jedincii
Pti této interakci se zvifata vyjmou ze domovského systému a umisti se do plastového boxu
v nahravaci mistnosti. Pomoci tohoto experimentu by mély byt ziskany zvuky z kontaktni

vokalizace soft chirp a agonistické interakce loud chirp.

2. Nahravani samostatné
Zvite je vyjmuto ze svého domovského systému a umisténo samostatné do plastového boxu,
ktery je vyplnén molitanem, aby se redukoval Sum, zpsobeny skrabanim noh o dno boxu.
Jelikoz zvitata samostatné nevokalizuji, zasahuje do této interakce nahravajici, a to bud
doteky, kterymi mize zvife zmast, a to pak vokalizuje soft chirpem nebo omezovanim

V pohybu ¢i jiné postuchovani pro vokalizaci hiss, grunt, low-pitched chirp, pfipadné i scream.
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3. Interakce dvou neznamych jedincii

Tato interakce probiha ve specialnim systému, ktery zahrnuje dvé komory propojené tunelem.
Uprostied tunelu se nachézi perforovana prepazka. Zvitata z rtiznych systému se umisti kazdy
do svého boxu a prepazka slouzi k tomu, aby se zvifata nedostala do ptimé konfrontace
a nedoslo ke zranéni, pfipadné zabiti n€kterého z interagujicich jedincii. Tato metoda by méla
pfinést zvuky spojené s agonistickym jednani — hiss, grunt, upsweep trill nebo signaly

produkované submisivnimi jedinci.

4. Vytvoreni nového paru
Pii vytvateni nového paru se dv€ zvifata zrGznych rodin budou opakované umistovat
do systému zexperimentu 3 a po vylouceni agresivniho chovani se zafnou davat
do spole¢ného boxu pod dohledem vyzkumného pracovnika. Nasledné budou umistény
do spole¢ného systému. VSechny faze vytvaieni nového paru se dokumentuji na rekordér.

Touto interakci by mély byt zaznamenan reprodukéni signal V-trill.

5. Nahravani v systému
Tento typ experimentu je rozdélen na dvé faze. V jednom ptipadé musi systém ziistat v klidu,
bez ruseni, aby mohly byt nahrany zvuky toilet call a tooth grinding. V druhé casti pijde
0 fizené vyrusovani kolonie klepanim na systém ve snaze zachytit varovné signaly tap, sneeze
a low-pitched chirp. Nahravaci aparatura bude umisténa ptimo v chovech nad studovanym

terariem.
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8 Plany a budouci cile

1. Nahrat a vyhodnotit vokalizaci rypose lysého.

2. Porovnat zjisténou velikost repertoaru s jiz publikovanymi daty o ryposi lysém 1 jinych

druzich ryposovitych v souvislosti s primérnou velikosti skupiny.

3. Ziskat srovnatelné fyzikalni parametry.
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10 Textova priloha

10.1Vokalizace

10.1.1Rypos lysy

Autofi publikace The Biology of the Naked Mole-rat se rozhodli touto tematikou zabyvat
podrobnéji a ucelily nashromédzdéné informace na zdkladé dvou nezavislych méteni
na Univerzité v Michiganu a Cornellové Univerzité. Udaje rozdélili do kategorii na zékladé
behaviordlniho kontextu (Pepper et al. 1991). Ryposi lysi ve vokalizaci nepouZzivaji

ultrazvukové signaly (Heffner & Heffner 1993, Pepper et al. 1991).
Contact calls

Nejcastgji slySitelnym zvukem je soft chirp. Tiché Svitofeni nebo S$tébetani
pfipominajici piskani kutatek trva jen asi 130 ms. Jeho horni hranice dosahuje 4 — 4,5 kHz a
dolni 4,5 — 2,5 kHz. Byl slySen i pfi vzruSeni a sexudlni aktivité¢ a zasahu ¢lovéka do kolonie
(Pepper et al. 1991). Jedna se o antifonalni signal (Yosida et al. 2007) s rozsahem frekvence
(4 — 6 kHz), kterou jedinci nejlépe slysi (Heffner & Heffner 1993). Toilet call je specificky
zvuk, ktery vydavaji mocici sexualné aktivni rypos$i. Neni vSak podminkou, Ze pii kazdém
moceni takto vokalizuji, nékdy jsou potichu, jindy lze slySet soft chirp. Délka zvuku dosahuje
200 ms v rozmezi 1,5 — 4 kHz. V nékterych ptipadech bylo zaznamenano, ze toilet call piesel

do podoby soft nebo loup chirpu (Pepper et al. 1991).

Mating calls

Do této kategorie spada jediny nahrany zvuk V-trill. Trva 50 ms, za¢ina na 2,5 — 6 kHz
a posléze klesa na 1,5 — 3,5 kHz. Je tvofen rychlou sérii po sob¢ jdoucich zvukt — obvykle
Ctyfmi a cela série trva asi 5 s. Primarn¢ tento zvuk vydava mnozici se samice (Pepper et al.

1991).
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Disturbance or alarm calls

Atonalni zvuk tap zacina kolem 4 kHz a pokracuje asi 100 ms az na 0,2 — 1.2 kHz.
Jedna se 0 zvuk, ktery je vydavan po sériich 2 — 4 zvuky za sekundu. Pfestoze je bézny, da
se snadno preslechnout. Zaznamenan byl pii vyruseni napt.: odkryti tunelu, bouchnuti dveti
atd. Jedinci obvykle zacali 5 — 10 s po vyrusSeni a poté vokalizovali né€kolik minut. Podobny
tapu je sneeze, ktery ma energii ve vySSich frekvencich a to 5 — 16 kHz a vyskytuje
se jednotlivé. Slysitelny je za stejnych podminek jako tap, ale oproti nému mél obvykle méné
prudky zacatek. Low-pitched chirp je podobny soft chirpu, ale nachazi se na nizsi frekvenci
(1 -3 kHz vs. 2,5 - 4,5 kHz) Timto zvukem reaguji ryposi na hlasity hluk nebo silné vibrace
tunelového systému. Parici se jedinci jej vydavaji pii sexudlni aktivité. Kazdy scream
se sklada ze dvou segmentl. Prvni ¢ast za¢ind na 2 kHz, vystoupd na 4 kHz a zase se vrati
na 2 kHz. Tato ¢ast trva asi 130 ms. Druha ¢ast za¢ina na 1 az 1,5 kHz a trva zhruba 510 ms.
Tento segment obsahuje 4 — 7 harmonickych frekvenci. Vokalizace je slySet od zranéného

zvitete (Pepper et al. 1991).

Adgonistic vocalization

Velmi ¢astym atondlnim zvukem je hiss. Jde o rychlé vdechovani a vydechovani
vzduchu. Vydechovani je hlasit&jsi ¢ast hissu a trva cca 150 ms, pficemz nejvic energie ma
mezi 400 — 1,300 Hz. Ryposi hiss vydavaji v sériich 3 — 7 zvukd, rychlosti 3 hissy za sekundu.
Existuji dva riizné kontexty, pii nichz se podafilo zvuk nahrat. Prvni se ozyval b&hem
Stouchnuti do kralovny ¢lenem kolonie a ta na tento podnét reaguje tichym hissem. Druhy
kontext byl pozorovan pti obran¢ kolonie. Grunt je kratky ostry hrdelni zvuk nachézejici se
v rozmezi 0,2 — 20 kHz a dlouhy 40 — 100 ms. Je agresivnéjsi nez hiss a varuje vetielce
pted kousnutim. Pro svou vysokou hlasitost a rychlou sérii zvuki je upsweep trill napadna
vokalizace. Fundamentalni frekvence na kazdém jednotlivém zvuku se vyskytuje v rozmezi 1
— 9 kHz. Jedna perioda trva asi 80 ms s rychlosti 7 zvukii za sekundu. Cela série pak dosahuje
cca 3 s (né€kdy az 6 s). Zvuk byl zaregistrovan opét ve dvou kontextech. Bud’ pii prudce
agresivnim setkani, kdy jedinci chrani kolonii pted jinou kolonii. Z 89 % vokalizovali nepafici
se jedinci, ktefi aktivné branili kolonii a ttocCili na ¢leny cizich kolonii. Nebo po utoku
kradlovnou na jiné nerozmnoZujici se ¢leny kolonie. Ona sama opakované napada stejného
jedince po nékolik dni, odpovédi je nejCastéji soft chirp. Kaufmann (1986) dokonce
zaznamenal upsweep trill, kdyZ clenové kolonie zavrhli jednoho ze svych pfisluSnikt

v

a nasledné jej zabili. Loud chirp se podoba soft chirpu, ale je drsnéjsi a hlasitéjsi, lezi v Sirsi
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frekvenéni Skale — 1 — 6 kHz atrva pfiblizn¢ 320 ms. Loud chirp obsahuje 4 — 12
harmonickych frekvenci a n€kdy zahrnuje atonalni casti (bud’ se jedna o kratky grunt
na poc¢atku, nebo hluk na klesajici ¢asti). Loud chirpy vyvolavaly lehké konflikty mezi ¢leny
kolonie jako je soupeteni o jidlo nebo o misto hrabani. Ryposi ale také pouzivali loud chirpy,
kdyz byli zablokovani v tunelu, pfimacknuti nebo kousnuti jinym clenem kolonie. Nikdy
nebyl zaznamenan béhem utoki, kdy doslo ke zranéni ani pfi stfetu s nepfatelskou kolonii

(Pepper et al. 1991).

Mechanical sounds

Ttenim hornich a dolnich hlodakt o sebe vznika zvuk zvany tooth grinding. Ten byl
nejcasteji zaznamendn u zvifat lezicich v hnizdé€, n€kdy ale také béhem souboje dvou jedinci.
Existuji dva typy brouseni fezaki, kratké (20 ms) a dlouhé (300 ms). Kratké tahy se opakuji
Vintervalu 5 zvukid za sekundu a dlouhé se opakuji dvakrat za sekundu obvykle po dobu
nékolika minut. NejveEtsi energie obou typa tahtl se koncentruje mezi 1 — 20 kHz (Pepper et
al. 1991).

10.1.2 Rypos$ Anselliiv

Credner et al. (1997) vypracovali vokalni repertoar pro socidlniho rypoSe Ansellova.

Z kategorii nebyl zaznamenén zadny z poplasnych zvuki alarm calls.
Contact calls

Grunt je jednim ze zvukd, které vydavaji zvirata pti shledani dvou jedincii ze stejné
kolonie. Byl zaznamendn u samice z mnoZiciho se paru, pii tom, kdyZ ji samec ocichaval
anogenitalni oblast. Frekvence zvuku se pohybuje mezi 1,6 — 12 kHz s dominantni frekvenci
kolem 5 kHz. Pfi setkani dospélého jedince z nezndmym juvenilem vydava dospélé zvire
twitter. Ryposi Ansellovy nenapadaji opusténé juvenilni jedince, nybrz si je osvoji (Burda
1990). Rozsah frekvenci je 0,5 — 3 kHz bez zadného patrného vrcholu. Zvuky jsou vydavany
Vv sériich (Credner et al. 1997).
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Mating calls

Samice vokalizovaly aktivnéji pii interakcich, které jsou spojovany s namluvami.
Zvuky se 1i8i nejen strukturalné, ale také podle toho, ve které faze namluv byly produkovany.
Cluck byl obvykle slySet u samct v pocate¢ni fazi namluv, nejéastéji vydavan v sérii po dvou
az trech. Frekvence zvuku saha od 0,6 — 3 kHz s vrcholem mezi 1,6 — 2,5 kHz. Pro samice je
pii 0,5 - 0,8 kHz, 1,6 — 2,5 kHz a 4 — 9 kHz. Nejvyssi intenzita je soustifedéna do prostiedniho
maxima. Vyvrcholeni parfeni doprovazel cry s opravdu Sirokou Skalou frekvenci (0,3 —

16 kHz). Ziejmé byl produkovan samici (Credner et al. 1997).

Aggressive calls

v

Utogici dominantng&jsi jedinci produkuji whiste. Obsahuje omezené frekvenéni pasmo
pii 0,5 nebo 0,6 kHz. Je vydavan v kombinaci se zvukem zvanym trill 1, jehoz frekvence
zabira rozsah 1,6 — 2,5 kHz. Trill 11 se od trillu I 1i§i modulaci. Trill I ma tvar pismene ,,V*,
zatimco trill II ma po celou dobu trvani zvuku stejnou frekvenci v rozmezi 2 — 6 kHz
(fundamentalni 2 — 3 kHz). Zvuk produkovany silnym vydechem vzduchu je hiss. Jeho
nejveétsi energie je soustiedéna mezi 8 a 14 kHz. Dal§imi podobné nazvanymi zvuky jsou
grunt I (0,8 — 5 kHz) agrunt Il (0,5 — 16 kHz). Grunt I je oproti gruntu II podstatné delsi
(Credner et al. 1997).

Distress calls

Podfizena nebo napadena zvitata produkuji loud call. Jedna se 0 nejbéznéji uzivanou
vokalizaci dospé€lych rypost. Tato vokalizace by mohla oznacena i jako sténéani. Zvite, které
bylo napadeno v cizi kleci, a pak se vratilo do své domovské klece, sténalo jako by hledalo
socialni podporu. Siroky rozsah frekvenci zabird 1,25 — 16 kHz. Scream je jasna reakce
na bolest nebo strach. Jeho frekvence je stejna jako u loud callu a na spektrogramu si jsou oba
zvuky vyrazn€ podobné (Credner et al. 1997), proto jsou tyto dva typy zvukl povazovany

za jeden zvuk loud scream (Schleich et al. 2007).
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Mechanical sound

Nepravym typem vokalizace je tooth grinding, ktery je produkovan tfenim a
brousenim ftezakl. Jedna se o frekventovany primarni komunikacni signal vydavany

odpocivajicimi nebo spicimi jedinci. Rozsah frekvenci je 1 — 20 kHz (Credner et al. 1997).

10.1.3 Rypos Fukomys micklemi

Vanden Hole et al. (2013) ptvodné popsali 15 druhti vokalizace, z nichz jeden zvuk je
mechanicky. Kromé roz¢lenéni na pét hlavnich behavioralnich kategorii pfidali jesté jednu
skupinu s nazvem submissive calls. Varovné signaly (alarm calls) naopak nebyly
zaznamenany zadné (Vanden Hole et al. 2013). Pro zachovani dosavadni struktury déleni
do péti hlavnich skupin a na zakladé vyrazné podobnosti byly kategorie distress a submissive
calls slouc¢eny do jedné skupiny s nazvem distress calls. Na zakladé podobnosti fyzikalnich
vlastnosti jistych zvukd byly i konkrétni zvuky slouceny, naptiklad zvuky rozdélené
na zaklad¢ hlasitosti nebo zvuky z riznych behavioralnich kontextii od zvitat riizného pohlavi

(Dvorakova et al. 2016).
Contact calls

Zvuky calls byly ptivodné rozdéleny na dva riizné typy podle hlasitosti (soft call a loud
call) a oba byly zatazeny do dvou kategorii contact a distress calls. Zvifata je produkuji
pti kontaktu s ¢leny vlastni kolonie, naptiklad pii oichavani nebo vzajemné péci o srst, ale
také pfi interakci s neznamymi zvifaty jako soucast submisivniho chovani nebo pfi vyruSeni
Z odpocinku. Délka zvuku je asi 40 — 100 ms a rozsah frekvenci ve vrcholu 2 — 4,5 kHz. Tissi
zvuky maji pouze jednu nebo dv€ harmonické frekvence a pocet harmonickych tad
u hlasitéjsich calls se pohybuje od tfi do osmi. Dal$im typem kontaktni vokalizace je high call,
pfestoze Ctvrtina vSech high calls byla produkovana béhem kontaktu s neznamym jedincem
nebo pfi vyruseni z odpocinku. Je velmi podobny vokalizaci soft call, jen ma oproti ni vyssi
zakladni frekvenci, a to v rozsahu 5 — 7 kHz. Squeaks jsou zvuky zaznamenané pii interakcich
jak se znamymi, tak i S neznamymi zvifaty nebo pii obrané jidla a pfi vyruSeni. Tento typ
zvuki byl také v pivodni praci rozdélen podle hlasitosti na dva typy (soft squeaks a loud

squeaks). Jedna se 0 netonalni Sirokopasmovy zvuk o frekvenci v rozsahu 2 — 20 kHz a dobou
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doprovazena poskakovanim individua (Dvotékova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013).

Aggressive calls

Zde je zafazen pouze jeden snadno rozpoznatelny zvuk grunt. Casto je doprovézen
agonistickym chovanim, jako zastraSovani jiného individua oteviranim ust a cenénim zubd.
Jedinci takto vokalizuji pred 1 béhem utoku. Je vydavan samostatné nebo ve vétSin€ pripada
Vv sériich od 2 — 23 jednotlivych zvuki. Jde o Siroko frekvenéni zvuk v rozsahu 0,3 — 20 kHz
a maximalni intenzitou kolem 0,3 — 0,4 kHz a 0,7 — 0,8 kHz. Délka zvuku je v priméru 100 ms
(Vanden Hole et al. 2013).

Distress calls

Pistivy chevron byl zaznamenan piivyruseni zvifete. Obsahuje pét az sedm
harmonickych frekvenci a jeho fundamentalni frekvence je v rozmezi 1 — 1,5 kHz a délka 40
— 80 ms. Dalsim zvukem této kategorie je squeal. VétSinu téchto zvukd zaznamenali pii
setkani a o€ichavani dvou navzijem neznamych zvifat. Zvuk je charakteristicky svou
modulaci, ma hned né€kolik vrcholt v rozsahu 2,5 — 4 kHz, tii az pét harmonickych frekvenci
a délka zvuku je velmi variabilni (75 — 550 ms). Pomérné vzacnym zvukem je adult chirp
popisovan jako loud call nebo squeal, ktery pozvolna sldbne smérem ke svému konci. Byl
zachycen bcéhem konflikth o potravu nebo pfi interakci neznamych individui. Vrchol
fundamentalni frekvence dosahuje 1,5 — 3 kHz a délka zvuku se pohybuje mezi 100 — 500 ms.
Setkani dvou samcii v ramci kolonie vedlo submisivnéjsiho samce k produkci zvuku whistle.
Délka trvani je mezi 200 — 400 ms a nejvyssi intenzita se pohybovala mezi 0,5 — 3 kHz
(Vanden Hole et al. 2013).

Mating calls

Cluck byl zaznamenan samicemi (pivodné female cluck) pouze pfi ritualech pied
sparenim, napiiklad o€ichdvani anogenitalni oblasti a pronasledovani partnera. Vydavaji je
samice Vv sériich 4 — 29 zvuki. Samci v submisivnim postaveni produkuji cluck (piivodné male
cluk) béhem souboje nebo po utoku dominantn€j$im jedincem casto v kombinaci se sam¢imi
shrieks nebo soft calls. Jsou vydavany v sériich od 2 — 14 zvuki. Vrchol zdkladni frekvence
je kolem 1,5 — 2 kHz a délka zvuku 20 — 60 ms. V kombinaci se samic¢imi clucks je vydavan
druhy samié¢i typ namlouvaciho signalu shriek (pivodné female shriek). Samci tento typ

zvuky pouzivaji v ptipadé, ocitnou-li se v podfizené pozici (pivodné male shriek). Délka
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zvuku saha od 40 — 700 ms a jsou produkovany v sériich 2 — 20 zvukii. Vrchol fundamentalni
frekvence je mezi 1,5 — 2,5 kHz (Dvotakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013).

Mechanical call

Tooth grinding je mechanicky zvuk produkovany pfi relaxaci v hnizd¢. Déli se na dva
podtypy, kratké trvaly 20 ms v intervalu az Sestkrat za sekundu a dlouhé kolem 100 ms

s intervalem dva az tiikrat za sekundu (Vanden Hole et al. 2013).

Jak jiz bylo zminéno, ptivodni prace byla upraven a celkovy pocet vokalizaci se tim
zménil z 15 na 11 zvuki (véetné mechanical sound) (Dvorakova et al. 2016, Vanden Hole et

al. 2013). Zmény jsou znazornény v tabulce IV.

Tabulka 1V.: Uspofadani a Gprava vysledk puvodni prace do struktury, ktera umoziuje

srovnani s ostatnimi zastupci ryposovitych.

Fukomys Pivodni verze Slouceni a presun Upravena verze
micklemi
Contact calls Soft call Soft call + Loud call — Calls
High call — High call
Soft squeaks Soft squeaks + Loud squeaks — | Squeaks
Loud call
Distress calls Chevron — Chevron
Squeal — Squeal
Adult chirp — Adult chirp
Loud call Whistle
Loud squeak
High call
Agressive calls Grunt — Grunt
Mating calls Female cluck Female cluck + male cluck — | Cluck

Female shriek | Female shriek + male shrieck — | Shriek
Submisive calls Soft call

Male cluck
Male shriek
Whistle
Mechanical sound | Tooth grinding — Tooth grinding
Pocet zvuku 15 11
Reference Vanden Hole Dvorakova
etal. 2013 etal. 2016
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Slouceni se tyka zvuk, které se li§i pouze hlasitosti, ale jejich fyzikalni vlastnosti jsou
stejné. Zvuky soft call a loud call jsou nyni pojmenovany souhrnné calls a zvuky soft squeak
a loud squeak jako squeaks. Slucuji se také vokalizace produkované v riznych kontextech
od zvifat opa¢ného pohlavi, tj. sami¢i mating calls a sam¢i distress calls. Jedna se o zvuky
female cluck a male cluck, které jsou pojmenovany cluck a female shriek a male shriek jako
shriek. Tyto zvuky (cluck a shriek) jsou umistény do kategorie mating calls (Dvotakova et al.
2016, Vanden Hole et al. 2013). Samci v submisivnim postaveni vokalizuji stejné€ jako samice
pii pafeni ve snaze uklidnit dominantnéj$iho jedince (Bradbury & Vehrencamp 1998). Kromé
toho byly v plvodni praci nékteré vokalizace fazeny do vice kategorii, ale pro snazsi
srovnavani s ostatnimi ryposi byla kazdému zvuku pfifazena jen jedna kategorie. Zvuky
slou¢ené do skupiny calls byly umistény v kategorii contact calls, ale oba se navic vyskytovaly
I v dalsi kategorii. Soft call byl navic umistén mezi submissive calls a loud call do distress
calls. Pii slou¢eni jim byla ptidé€lena kategorie contact calls. Zvuk high call byl pivodné také
umistén v kategoriich contact a distress calls, ale ve vétSin€ piipadii byl zaznamenan
v kontextu odpovidajicimu contact call, proto byla tato kategorie upfednostnéna (Dvotékova

et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013).

Navic byla ptidana kategorie submissive calls (Vanden Hole et al. 2013), ktera byla
na zaklad¢ vyrazné podobnosti spojena se skupinou distress calls. Toto slouceni se tyka

predevsim zvuku whistle, ktery byl pfesunut do distress calls (Dvotdkova et al. 2016).

10.1.4 RyposS obii

Vokalizace socialniho rypose obiiho se déli do péti skupin na zakladé behavioralniho kontextu

(Bednatova et al. 2013).
Contact calls

Mezi tonalni piskavé zvuky s vice nez jednou harmonickou frekvenci patii twitter.
Obvykle je vydavan v sériich. Frekvence se pohybuje od 0,51 — 9,73 kHz s nejvyssi intenzitou
kolem 3,65 kHz a doba trvani slabiky je v priméru 0,06 £+ 0,02 s. Velmi podobnym zvukem
je twitter-like, ktery ma na rozdil od twitteru pouze jednu harmonickou frekvenci. Rozsah
frekvence je 0,38 — 8,69 kHz a nejvyssi frekvence dosahuje kolem 1,91 kHz v priméru. Zvuk
jedlouhy 0,14 £+ 0,06 s. Dal$i zvuk fazeny mezi piskavé zvuky je long twitter. Obsahuje pouze
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jednu harmonickou linii s frekvenci v rozmezi 0,3 — 12,61 kHz, nejvyssi intenzity vSak
dosahuje kolem 1,57 kHz. Délka zvuku je 0,2 £+ 0,12 s. Harmonicky gabbling je uklidiujici
zvuk, ktery se stiida s twitterem beéhem vitaciho ritualu. Frekvence odpovida hodnotam 0,3 —
4,34 kHz s primérnou intenzitou kolem 0,96 kHz a dobou trvani 0,16 = 0,06 s. Zvuk
nasledujici gabbling je squeak. Oproti gabblingu je mén¢ modulovany. Rozmezi frekvence je
0,12 — 10,98 kHz a délka zvuku 0,2 + 0,08 s. NejintenzivnéjSim zvukem mezi kontaktnimi
zvuky je grunt. Po vydani tohoto zvuku se komunikace vraci zpét ke squeaktim a gabblingtim.
Rozmezi frekvence je 0,25 — 12,1 kHz. Zvuk trva po dobu 0,24 + 0,06 s (Bednarova et al.
2013).

Aggressive a territorial calls

Mezi né fadime zvuk high trill. Ten je slySet od dominantnéjsiho zvifete na pocatku
agonistické interakce pfi setkani s cizim jedincem. Jde o opakujici se zvuk, jehoz frekvence
vV ramci zvuku stoupa a dosahuje rozmezi 0,38 — 12,48 kHz. Jednotlivé zvuky v sérii jsou
velmi kratké (0,005 + 0,02 s). Poté ptechazi na swing trill, ktery je vytvaien dvéma riznymi
zvuky, jez se lisi jen nepatrn€. Prvni ¢ast zvuku jde z vyssi frekvence do nizsi a ve druhé ¢asti
naopak. Co se tyce frekvence, jsou si obé ¢asti velmi podobné: prvni ¢ast ma frekvenci 0,34 —
5,12 kHz s maximalni energii pii 0,9 kHz a trvanim 0,18 s a druha 0,34 — 5,21 kHz s maximem
v 0,81 kHz a dobou 0,21 s. Jestlize setkani vygraduje v konflikt je swing trill vystfidam
screamem. Zvuk je doprovazen chovanim vyzyvajici k souboji (napf. Sermovani zuby).
Frekvence se pohybuje v rozmezi 0,34 — 14,42 kHz a primé&rna intenzita je kolem 2,23 kHz.
Délka zvuku je 0,15 = 0,07 s. Snorting je znam z n¢€kolika ruznych kontext. Samci jej
produkuji pfi nepfatelském setkani, nebo kdyz je zvife chyceno a vyjmuto z teraria
vyzkumnym pracovnikem. Frknuti je také vydavano pfi utéSovani nebo béhem uklidiujiciho
chovani. Je produkovan prudkym vydechnutim vzduchu z plic. Rozsah frekvenci se pohybuje
mezi 0,25 — 20,45 kHz a trva po dobu 0,1 + 0,04 s. Podobny sortingu je hiss produkovany
intenzivnim dychanim. Je pouZzivan pfi setkani s neznamymi zvitaty. Frekvence je 0,94 — 4,39

kHz a trvani 0,24 + 0,07 s (Bednarova et al. 2013).
Distress calls

Odpovedi submisivnéjsich jedinct na agresivitu je alert, coz je pomérné kratky (0,12
s) a hlasity vyktik, ktery napliuje celé spektrum frekvence od 0,25 po 22,0 kHz. Nejvétsi
energii ma v oblasti 4,45 kHz. Uplatiiuje se také pii soupeteni o jidlo v rdmci skupiny nebo,

je-li jedinec omezen v pohybu (Bednafova et al. 2013).

54



Mating calls

Kazdy ze zvukt odpovida konkrétni fazi namluv. Cluck vydavaji samice pobihajici
po vyb¢hu, zatimco jim samec oCuchava anogenitalni oblast. Jeho frekvence je mezi 0,34 —
1,37 kHz s maximem asi 0,43 kHz. Doba trvani zvuku je jen 0,03 £+ 0,01 s. Shriek je
intenzivngj$i cluck a dokonce je i vydavan pfi stejném chovéni. Frekvence je mezi 0,3 —
8,78 kHz a délka zvuku 0,04 £ 0,02 s. Harsh zahrnuje zvuky o frekvencich od 0,25 az po 9,04
kHz a je charakteristicky vyskytem hned n€kolika harmonickych frekvenci. Doba trvani je

0,06 £ 0,04 s (Bednatova et al. 2013).
Alarm calls

Pro rypose obiiho byl nahran pouze jediny typ poplasného volani a tim je trill.
Pouzivaji jej pii vyruSeni kolonie nebo pii konfliktech v ramei skupiny. Trill je velmi tichy
(0,34 — 0,52 kHz) a vydavany v 0,048 vtetinovych intervalech. Délka jednotlivych zvuku je
0,07 + 0,03 s (Bednarova et al. 2013).

Mechanical calls

Nejcastéj$im zvukem této kategorie je teeth grinding vyvolany tfenim hornich
a dolnich hlodakti o sebe. NejCastéji je slySet, kdyz zvife odpociva v hnizdé, ale byl
zaznamenan 1 pfi agresivnim chovani. Skiipani ma dvé faze: rychlou a pomalou. Minimalni
zaznamenana frekvence je 0,3 kHz a maximalni az 21,92 kHz a délka jednotlivych skiipnuti

je 0,04 + 0,02 s (Bednafova et al. 2013).

Dilezitou slozkou komunikace rypose obiiho je i seismickd komunikace. Samci ji

pouzivaji k zastraseni neptatelskych jedinci a samice timto signalem upozoriuji, ze bylo
do systému vlozeno krmeni. Seismické signaly vytvaii busenim hrudi do podlahy tunelu.
Frekvence dosahuje vySky az 1,86 kHz a jednotlivé udery jsou dlouhé 0,02 + 0,019 s
(Bednarova et al. 2013).

10.1.5 Rypos Darlingiiv

V této kapitole predstavim vokalni repertoar dal§iho socidlniho rypoSe, tentokrat rypose

Darlingova (Dvotakova et al. 2016).
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Contact calls

Cheep2 je netonalni zvuk, ktery produkuji samice v hnizd¢ nebo v plastové trubce
napodobujici tunel, kdyz se piiblizuje samec. Rozsah frekvenci je od 2,59 — 14,48 kHz
(fundamentalni frekvence od 3,5 — 5,09 kHz). Délka zvuku je asi 0,05 s v priiméru. Podobnym
kontaktnim zvukem je cheepl. Hlavnim rozdilem je, Ze neni atonalni a ma nizs$i minimalni
frekvenci 1,82 — 13,72 kHz s fundamentalni linii od 1,91 — 4,69 kHz. Primérné trvani zvuku
je 0,07 s. Twitter je poslednim typem kontaktnich zvukd. Byl nahran p#i mijeni dvou zvirat
v plexisklovém systému. Skala frekvenci je mezi 1,52 — 7,26 kHz s fundamentalni frekvenci
1,53 — 3,65 kHz a trvani zvuk se pohybuje kolem 0,06 s (Dvotakova et al. 2016).

Aagaresive calls

Nejkrats§im zvukem z kategorie je tonalni whistle. Byl zaznamenan pii experimentu,
pfi némz byla dvé nezndma zvifata umisténa do boxii propojenych tunelem. Doprostied tunelu
se umistila perforovana piepazka, aby nedoslo k ptimé konfrontaci. Whistle pouziva utocici
jedinec pii frekvencich od 3,5 — 10,41 kHz s nejvétsi intenzitou kolem 4,58 kHz a délka zvuku
je 0,04 s. Podobnym zvukem je tonalni squeak, ale s delsim trvanim (0,06 s). Rozdil je také
v inklinaci kfivek a to tak, ze whistle ma vzestupnou kiivku. Jeho frekvence se pohybuje
v rozmezi 3,28 — 11,0 kHz. Netonalnim zvukem je snort. Je odpovédi na agresivni typ zvuku
a je vydavan prudkym vydechnutim vzduchu. Jedinci ho pouzivaji i pfi manipulaci

(Dvotékova et al. 2016).
Distress calls

Jednim z nejcastéjSich zvuku této kategorie je squeal. Existuji dva podtypy, které se
1i81 strukturou tondlni ¢asti zvuku. Rozsah frekvenci je 1,96 — 12,45 kHz a délka zvuku je
0,07 s. Cist& netonalnim zvukem je harsh vydavany branicim se zvifetem. Frekvence se
pohybuje mezi 0,14 — 6,57 kHz a délka zvuku je 0,08 s. Rozmezi frekvence je od 1,51 — 10,35
kHz a doba zvuku je 0,06 s. Relativné dlouhym tonalnim alertem zvifata reaguji na bolest
pfi soubojich nebo je-li omezeno v pohybu jinym zvifetem. Frekvence se pohybuji ve skale
od 2,85 — 16,06 kHz a délka zvuku je 0,07 s (Dvorakova et al. 2016).

Mating calls

Rypos Darlingliv pouziva kratké tonalni zvuky vydavané spole¢né v sériich. Cluck je

vydavan piedev§im samicemi pii namluvach, kdyz si zvifata o€ichavaji anogenitalni oblast.
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Frekvenci ma mezi 0,66 — 3,73 kHz a trva 0,03 s. Shriek je mu podobny. Jeho frekvence je
0,5-2,81 kHz a trva také 0,03 s (Dvotakova et al. 2016).

Mechanical sounds

Neprava vokalizace vytvorena mechanickou cestou zahrnuje tooth grinding. Jedinci
zvuk produkuji tfenim pfednich zubl o sebe. Jde pouze o zbruSovani zubi, ale mohou byt
vyuzita i pii nepratelskych interakcich. Frekvence se vyskytuje v rozsahu od 0,43 — 13,98 kHz
a délka zvuku je 0,03 s (Dvorakova et al. 2016).

10.1.6 Rypos stiibFity

U solitérniho rypose stfibfitého bylo zaznamenano sedm typtl pravé a jeden typ mechanické
vokalizace. Jejich repertoar je ve srovnani se socialnimi ryposi chudsi. Postrada zejména alarm
calls a contact calls, tedy zvuky, které socidlni druhy pouzivaji pii bézné kazdodenni interakci

(Knotkova et al. 2009).

Mechanical sounds

Teeth grinding je sekundarni komunikaéni signal produkovany tfenim hlodaku o sebe,
které zvifata produkuji naptiklad pfed nebo b&€hem souboje nebo pfi manipulaci. Frekvence

téchto netonalnich zvuki je v rozmezi 0,6 — 10,65 kHz (Knotkova et al. 2009).
Distress calls

Pti heterosexudlnich interakcich dvou neznamych jedinci jsou Cast&ji produkovany
samicemi a pii homosexualnich interakcich spise submisivnimi jedinci. Kategorie squeaking

je rozdélena do nékolika podtypi: cheeps, squeals, squeaks a scream (Knotkova et al. 2009).

Cheeps zvuky jsou produkovany na zacatku prvniho setkani s neznamym jedincem.
Kromé toho jsou také produkovany submisivnimi jedinci pii boji. Jejich frekvence se
pohybuje v rozmezi 0,9 — 6,5 KHz s nejvétsi intenzitou mezi 1,6 — 5 kHz. Délka zvuku je 0,093

— 0,984 s a jeho harmonicka struktura m4 modulovanou frekvenci (Knotkova et al. 2009).

Pii delsim kontaktu dvou jedincti vydavaji submisivni zvifata zvuky zvané squeals.

Tato vokalizace obsahuje jak harmonickou, tak i neharmonickou slozku. Frekvence je mezi
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0,7 — 7,6 kHz s intenzitou soustfedénou do 1,8 — 5 kHz a trva 0,797 — 1,752 s (Knotkova et al.
2009).

Squeaks jsou charakteristické pfi del$ich interakcich, kdy zvifata spolu pfichazela
do fyzického kontaktu. Produkuji je pfedev§im samice a velmi Casto takova interakce konc¢i
soubojem. Squeak je ¢isté netonalni zvuk s velkou modulaci frekvence (0,1 — 7,1 kHz).
Nejvétsi intenzity dosahuji pii frekvenci 1,8 — 5 kHz. Jedna se o pomérné dlouhé zvuky

v rozsahu 0,608 - 1,317 s (Knotkova et al. 2009).

Scream je slyset, jakmile se zvifata stanou vici sobé agresivnimi, pfi kontaktu, ktery
konc¢il bojovnymi gesty, jako je cenéni fezakl nebo cvakani zubii, a napadenim. Pouzivaji jej
zvitata, kterd jsou vystavend utoku. Tato vokalizace je charakteristickd svou vysokou
frekvenci zacCinajici na 0,5 kHz a dosahujici az 17,8 kHz. Nejvyssi intenzita je mezi 2,8 —

4,6 kHz a doba trvani 0,061 — 0,064 s (Knotkova et al. 2009).

Mating calls

Oproti socidlnim druhiim je tato kategorie bohata. V prvni fazi ndmluv a péafeni jsou
zietelné high clucks produkované samci. S nartistajicim zdjmem o samici jsou zvuky high
cluck vydavany v kratSich intervalech. Tyto harmonické zvuky maji frekvenci v rozmezi 0,3
—5,8 kHz s nejintenzivngjsi frekvenci mezi 0,5 — 4,1 kHz. Jednotlivé zvuky jsou dlouhé 0,056
—0,08 s, ale jsou vydavené v sériich v intervalu od 0,05 — 0,393 s. Protahne-li se pafeni samci,
reaguji pomoci zvuku gabbling. Netonalni gabbling je dlouhy od 0,019 az
0,092 s a s frekvenci mezi 0,3 — 6,5 kHz s nejvétsi intenzitou od 1,1 — 2,2 kHz. Intervaly mezi
jednotlivymi zvuky je 0,056 — 0,111 s. Pro samice jsou typické female courtship calls. Ty se
¢leni na dva podtypy: chirp a female cluck (Knotkova et al. 2009).

Na samctv cluck samice pfipravena k patreni odpovida chirpem. Jde o tonalni zvuk
s maximem ve dvou harmonickych liniich s frekvenci mezi 1,2 — 6,5 kHz a nejvétsi energii

do 3,35 kHz (Knotkova et al. 2009).

V posledni fazi pafeni zacinaji samice produkovat female clucks. Zvuky jsou kratsi
nez 0,06 s @ maji vice harmonickych linii a niz$i frekvenci nez chirpy. Rozsah frekvence je
mezi 0,7 — 6,3 kHz, ale nejvyssi energii maji do 1,37 kHz. Female a male clucks si jsou velmi

podobné a zvitata je produkuji antifondln€ (Knotkova et al. 2009).
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Aggressive calls

Jednim z typt je low cluck, ktery samci produkuji naptiklad pii zkoumani nové klece
nebo pii setkani s neznamym jedincem. Frekvence zvuku se pohybuje mezi 0,1 — 2,8 kHz
S nejvetsi intenzitou mezi 0,3 — 1,5 kHz a délka zvuku je 0,022 — 0,037 s. Tyto zvuky jsou
vétsinou vydavany v sériich s intervalem 0,08 — 0,318 s. Dalsi kategorii nepratelskych zvukt
je hissing (Knotkova et al. 2009).

Jeho podtyp hiss je netonalni zvuk vydavany jak samci, tak i samicemi prudkym
vydechem. Frekvence hisst se pohybuje mezi 0,17 — 19,82 kHz s intenzitou mezi 0,34 —
0,9 kHz (Knotkova et al. 2009).

A grunt je zvuk, ktery zvifata produkuji pii manipulaci. Gruntem zvife varuje
pted kousnutim. Jsou vydavany v sériich pii frekvenci od 0,2 — 18,6 kHz s intenzitou pii 0,17

— 3,45 kHz (Knotkova et al. 2009).

10.2Srovnani vokalnich repertoari ryposovitych

Vokalni repertoary vSech podzemnich savci jsou ladény na nizké frekvence (Bednatova et al.
2013, Credner et al. 1997, Dvorakova et al. 20016, Heffner & Heffner 1993, Knotkova et al.
2009, Pepper et al. 1991, Quilliam 1966, Vanden Hole et al. 2013). To je dano konvergentni
evoluci a pfizplisobenim se podzemnimu prostiedi, které znemoziuje pienos zvukl o

vysokych frekvencich (Heth et al. 1986, Lange et al. 2007, Quilliam 1966).

Bohatost vokalizace je ddna poctem signalii ve vokalnim repertodru. Ty miiZeme
rozdé€lit na pravou vokalizaci a mechanické zvuky. Ze studovanych zvifat ma nejbohatsi
repertoar rypos obii s celkovym poctem 18 signalti (Bednarova et al. 2013). Za nim je rypos
Anselliim, ktery ma 13 typt vokalizaci (Credner et al. 1997) a v t€ésném zavésu stoji se 12
zvuky rypos lysy a rypos Darlingtiv (Dvotakova et al. 2016, Pepper et al. 1991). U F. micklemi
bylo sice piivodné popséno 15 typti vokalizace (Vanden Hole et al. 2013), ale jelikoZ jsou
nekteré typy zvukl rozdélené pouze na zékladé hlasitosti nebo vydavané jedinci rizného
pohlavi v odlisném kontextu, jsou nékteré typy vokalizace slouceny a ve vysledkli ma F.
micklemi 11 druhi vokalizace (Dvofakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013). Solitérni

rypos stiibfity ma pouhych 8 signalti (Knotkova et al. 2009).

59



Jednotlivé signdly pravé vokalizace ve vokalnim repertodru jsou rozdéleny podle
situace, pfi niz jsou nejcastéji vydavany: contact, distress, aggressive, mating a alarm calls
(Bradbury & Vehrencamp 2011). Piestoze by bylo mozné v nékterych ptipadech zaradit
signaly do né€kolika riznych kategorii, pro srovnavani byli zvuky umistény vzdy jen do jedné

skupiny.
Contact calls

V kategorii s kontaktnimi zvuky (contact calls) dominuje rypo$ obfi se 6 typy zvuki
(Bednarova et al. 2013). Po 3 signalech maji F. micklemi a rypos Darlingiv (Dvorakova et al.
2016, Vanden Hole et al. 2013) a po 2 signalech rypos lysy a rypo§ Anselliv (Credner et al.
1997, Pepper et al. 1991). U solitéri kontaktni zvuky zpravidla chybi (Capranica et al. 1974,
Devries & Sikes 2012, Francescoli 1999, Knotkova et al. 2009, Shleich & Busch 2002). V této
kategorii se nachazi zvuky, které pouzivaji ke komunikaci vSechna socialni zvifata. Jedna
se 0 nejcastéji uzivané zvuky v repertoaru, které slouzi ke koordinaci skupiny a udrzeni jeji

soudrznosti. Z hlediska sociality je charakterizovana jako soucast ptatelské vokalizace.

Pti setkéani ryposi lysi produkuji antifonalné soft chirp (Pepper et al. 1991, Yosida et
al. 2007, Yosida & Okanyoa 2009), ktery je analogicky zvuklim ostatnich socialnich
ryposovitych z této kategorie, jako jsou calls u F. micklemi (Vanden Hole et al. 2013), grunt
u rypoSe Ansellova (Credner et al. 1997), twitter u rypose Darlingova (Dvorakova et al. 2016).
Prestoze si jsou vSechny tyto zvuky velmi podobné strukturou a odpovidajicim kontextem,
ostatni rypoSoviti tyto zvuky nepouzivaji antifonaln& (Credner et al. 1997, Dvorékova et al.
2016, Vanden Hole et al. 2013). Zajimavosti je, Ze rypo§ obii pouziva vSech 6 popsanych
zvukl spojenych s timto kontextem (Bednafova et al. 2013). To také piispiva hypotéze, ze
pouzivaji ryposi lysy, je toilet call. Jedna se o specifickou vokalizaci pravdépodobné spojenou
s eusocialitou. Vokalizuji tak pouze reprodukéni samice pii moceni (Pepper et al. 1991).
Podobny typ signalu nebyl u ostatnich rypoSovitych zaznamenan (Bednafova et al. 2013,
Credner et al. 1997, Dvorakova et al. 2016, Knotkova et al. 2009, Vanden Hole et al. 2013,
Pepper et al. 1991).

Kategorie s kontaktnimi zvuky zahrnuje pfevazné zvuky tonalni, u rypose Darlingova,
rypose obiiho a F. micklemi se vyskytuji i netonalni zvuky cheepl, grunt a squeaks. Tyto

zvuky sice pfevazné uzivaji v interakci se znamymi jedinci, ale neni vyjimkou setkat se s timto
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typem vokalizace i v mirné agonistickych kontextech — napf. pfi setkani s neznamym jedincem

nebo pii obrané jidla (Bednatrova et al. 2013, Dvorakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013).
Distress calls

Dalsi kategorie obsahuje vokalizace spojené se strachem — distress. Bohat¢ zastoupeny
jsou u F. micklemi v poctu 4 signali (Vanden Hole et al. 2013). Rypos Darlingliv ma 3 typy
(Dvorakova et al. 2016) a rypos sttibity 2 typy (Knotkova et al. 2009). U rypose lysého,
rypose Ansellova a rypose obtiho bylo zaznamenano po jednom zvuku (Bednaiova et al. 2013,

Credner et al. 1997, Pepper et al. 1991).

Rypos lysy ma pouze jediny typ této vokalizace a tim je scream. Jedna se 0 vokalizaci
spojenou s bolesti (Pepper et al. 1991). Podobnou vokalizaci maji i vSichni ostatni rypoSoviti.
Jako reakci na napadeni a v reakci na bolest pouzivaji zvuky jako loud scream u rypose
Ansellova (Credner et al. 1997), alert u rypoSe obiiho a rypoSe Darlingova (Bednétova et al.
2013, Dvotéakova et al. 2016), scream u rypose stiibtitého (Knotkova et al. 2009). U rypose
Darlingova jsou i ostatni vokalizace (squeal a harsh call) spojené s fyzickym napadenim
(Dvotékova et al. 2016). Submisivni zvifata projevujici se touto vokalizaci pii interakcich

s dominantnéj$imi jedinci produkuji pfedevsim F. micklemi (Vanden Hole et al. 2013).

U zvuki spojenych se stresem je pifevaha tonalnich zvuki z fyziologického hlediska
dana napétim na hlasivkach pfi strachu. Pfesto se i v této kategorii mohou vyskytovat
nelinearity. U rypoSe Darlingova napadend zvifata pii agonistickych interakcich mohou
vokalizovat netonalnim harsh callem (Dvotfdkova et al. 2016). U rypose stiibfitého byla
vokalizace squeaking rozdélena na tfi podtypy podle miry tonality (Knotkova et al. 2009).
Nelinearni prechody ve vokalizaci jasn€ demonstruji stupiiujici se agresi v motivaci jedincii

podle Mortonovych pravidel (Morton 1977).

Aggressive calls

V piipadé zvukil spojenych s agresivnim chovanim (aggressive calls) jsou nejvice
zastoupeny u rypose Ansellova s poctem 6 raznych zvuki (Credner et al. 1997). 5 zvuki ma
rypos obii (Bednatrova et al. 2013), 4 zvuky rypos lysy (Pepper et al. 1991), 3 zvuky rypos
Darlingtiv (Dvotakova et al. 2016), 2 zvuky rypos stiibfity (Knotkova et al. 2009) a jeden zvuk
ma F. micklemi (Vanden Hole et al. 2013).
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PfestoZze ma rypo$ Ansellliv nejbohatsi repertoar v této kategorii, nejsou jednotlivé
vokalizace pfifazeny ke konkrétnimu jednéani pfi interakcich s nezndmymi jedinci. V ¢lanku
jsou oznaceny souhrnné za zvuky produkované utocicimi dominantnéj$Simi jedinci nebo
zvitaty ve svém teritoriu (Credner et al. 1997), proto je sjednoceni dat komplikované;jsi. Dobie
urcitelnym zvukem je vokalizace produkovana prudkou exhalaci a inhalaci vzduchu — hiss.
Byla zaznamenana u rypoSe lysého, rypose Ansellova a rypose obiiho (Bednarova et al. 2013,
Credner et al. 1997, Pepper et al. 1991). U rypose stiibtitého se tento typ vokalizace vyskytuje
také jako soucast zvuku hissing. Ten je rozdélen na dva podtypy, z nichZ hiss je produkovan
pravé prudkym vydechovanim a nadechovanim vzduchu analogicky s pfedchozimi. Druhym
podtypem je grunt, ktery je produkovan podobné¢ ale s vétSim diirazem a silnéj$i intenzitou.
Gruntem zvife dava najevo zvySenou agresi a varuje pred pokousdnim (Knotkova et al. 2009).
Podobné varuje i rypos lysy hrdelnim zvukem grunt (Pepper et al. 1991) a rypos obfi a rypos
Darlingtiv zvukem snorting nebo snort (Bednarova et al. 2013, Dvotdkova et al. 2016). U
rypose Ansellova by se dalo predpokladat, ze timto zvukem bude grunt II, a to diky své
struktute (Credner et al. 1997). Jelikoz se vSak jednd o urceni podobnosti na zaklad¢ ptilozené
obrazové dokumentace a nikoli na behaviordlnim kontextu, nelze tedy podobnost urcit
s maximalni jistotou. Pfi setkéni, které jesté tpln¢ nevygradovalo k pfimé konfrontaci, dvé
neznama zvirata vokalizuji s lehkou agresi. Ryposi obii vokalizuji signély high trill, ktery
nasleduje swing trill (Bednarova et al. 2013) a ryposi stiibfiti signalem low cluck (Knotkova
et al. 2009). Jakmile situace vygraduje v souboj, utocici jedinci produkuji agresivnéjsi zvuky.
Pro rypoSe lysého je charakteristicky upsweep trill (Pepper et al. 1991), pro rypoSe Ansellova
whistle (Credner et al. 1997), pro F. micklemi grunt (Vanden Hole et al. 2013), pro rypose
obiiho scream (Bednafova et al. 2013) a pro rypoSe Darlingova whistle (Dvofékova et al.
2016). Rypos$ lysy pouziva jesté jeden typ agonistické vokalizace, ktery ale neni spojen
s obranou kolonie pfed cizimi jedinci nebo pted predatory. Jedna se o loud chirp, jenz se
pouziva pii interakcich v ramci socialni skupiny a je slySet naptiklad pfi soubojich o potravu

nebo o prostor k hrabani (Pepper et al. 1991).

V ramci kategorie spojené s agonistickym chovanim vyrazné pievazuji netonality
ve vokalizaci, coz odpovida Mortonovym pravidlim (Morton 1977), ptfesto se v této kategorii
objevuje mnoho tondlnich zvukl. U rypose Ansellova a rypose Darlingova dokonce tonalni
zvuky ptevladaji nad netondlnimi, ale ani v jednom ptipad€ neni pfesnéji specifikovana mira
agrese, neda se tedy urcit divod jejich vyskytu v agresivnich kontextech (Credner et al. 1997,

Dvotakova et al. 2016). Na pocatku interakce s nezndmymi individui nebo pfi agonistickych
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situacich ve skuping jsou n¢které zvuky tonalni nebo ptechodné — loud chirp rypose lysého,
high trill a swing trill rypoSe obiiho a low cluck rypose stfibfitého (Bednarova et al. 2013,
Knotkova et al. 2009, Pepper et al. 1991). Se stupiiujici agresi pronikaji do zvuki nelinearity
— napft. grunty, hissy, scream a dalsi (Bednatrova et al. 2013, Credner et al. 1997, Knotkova et
al. 2009, Pepper et al. 1991, Vanden Hole et al. 2013). V repertoaru rypose obiiho se da piesné
urcit stupnujici se miru agrese v zavislosti na tonalité vokalizovanych signélii od tondlniho
swing trillu pfes ptfechodny high trill az k netonadlnimu screamu (Bednafova et al. 2013).
U rypose stiibfitého se tondlni low cluck krom¢ setkdni s neznamym jedincem vyskytuje

I pfi prizkumu nového prostiedi (Knotkova et al. 2009).

Mating calls

Zvuky spojené s reprodukci (mating calls) jsou v po¢tu 3 signald zastoupeny u rypose
Ansellova, rypose obiiho a rypose stfibfitého (Bednarova et al. 2013, Credner et al. 1997,
Knotkova et al. 2009). Po 2 signalech se nachazi v repertoaru rypose Darlingova a F. micklemi
(Dvorakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013). RypoS lysy ma pouze jediny signal, ktery
navic produkuje pouze reprodukujici se samice (Pepper et al. 1991). Solitérni rypos stiibfity
sice nema ve srovnani se socialnimi ryposovitymi vyraznéji odlisné mnozstvi vokalizaci v této
kategorii, je ale vyznamné, Ze v ramci svého vlastniho repertodru zaujima tato vokalizace
dominantni postaveni (Knotkova et al. 2009). To plati i pro ostatni studované hlodavce zijici

samotaiskym zptisobem zivota (Capranica et al. 1974, Devries & Sikes 2012, Francescoli
1999, Shleich & Busch 2002).

Vokalizace spojena s reprodukci byva ¢asto rozdilna pro obé pohlavi a pro riizné faze
namluv. Samice ryposovitych maji oproti samctim vétsi variabilitu ve vokalizaci nebo dané
zvuky produkuji ve vétsi mife nez samci. V ¢asnéjsi fazi namluv vokalizuji samice rypose
Ansellova zvuky shriek (Credner et al. 1997), F. micklemi, rypo$ obii a rypo§ Darlingiv
pouzivaji cluck (Bednéiova et al. 2013, Dvotakova et al. 2016, Vanden Hole et al. 2013)
a pro rypose sttibfitého byl popsan female courtship calls, ktery je dale rozd€len na podtypy:
chirp a female cluck Chirp je produkovan v prvni f4zi ndmluv a v konec¢né tazi vydava female
cluck (Knotkova et al. 2009). V pokrocilejsi fazi ndmluv nebo pfi vyvrcholeni ndmluv byl
popsan zvuk cry pro rypoSe Ansellova (Credner et al. 1997), shriek u F. micklemi (Vanden
Hole et al. 2013).

U rypose lysého a F. micklemi nebyl zaznamenan zadny specializovany typ sam¢iho

reprodukéniho signalu (Pepper et al. 1991, Vanden Hole et al. 2013). U rypoSe stiibfitého na
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zacatku péfeni produkuje samec vice zvukl high cluck a gabbling (Knotkova et al. 2009) a
samec rypoSe Ansellova produkuje cluck (Credner et al. 1997). Ostatni typy zvukl vydavaji
ob¢ pohlavi, jsou jimi harsh a shriek u rypose obtiho (Bednarova et al. 2013) a shriek u rypose
Darlingova (Dvotakova et al. 2016). Pro samce je také typické, ze produkuji samici typy
reprodukéni vokalizace v pripadé€ nepratelskych interakcich v ramci submisivniho chovani.
Bylo to popsano u F. micklemi, kdy samec pouziva samici shriek (Vanden Hole et al. 2013)
nebo bylo podobné chovani pozorovano i u rypose lysého (pers. observation), v ptivodni praci

ale nebylo popsano (Pepper et al. 1991).

Pti reprodukci vokalizuji rypoSoviti pfevazné pomoci tonalnich zvuk, ale Casto je
takova interakce spojend i s mirn¢€ zvySenou agresi (Wilson 1998), ¢ili sem pronika zvySené
mnozstvi nelinearit. Jedna se prevazné o bifurkace ve vokalizaci, gabbling rypose sttibtitého
(Knotkové et al. 2009), shriek a cry rypoSe Ansellova (Credner et al. 1997) a shriek a cluck
rypose obiiho (Bednafova et al. 2013).

Alarm calls

Varovné signdly (alarm calls) se vyskytuji pouze u socidlnich druhd, u solitérnich
zvitat tako kategorie chybi. Pfesto mezi socidlnimi rypoSovitymi byly zaznamenany pouze u
rypose lysého v poctu 3 typti (Pepper et al. 1991) a jeden typ u rypose obiiho (Bednafova et
al. 2013).

VéEtsi variabilita této vokalizace u rypoSe lysého by mohla byt ovlivnéna zplisobem
vyhrabavani materialu z tunelového systému na povrch — volcaning. Zvifata utvaii fetézec,
kdy posledni jedinec vykopéava hlinu ven, je blizko povrchu a je tak nejvice ohroZen predatory
(Braude 1991). V zajeti jsou signaly produkovany pii vyruSeni kolonie spojené s otevienim
systému. Tyto leh¢i disturbance provazi zvuky tap a sneeze rypose lysého (Pepper et al. 1991)
a trill rypoSe obiiho (Bednatova et al. 2013). Hlasity hluk a silné vibrace tunelového systému
vedou u ryposu lysych k produkci low-pitched chirpu, ktery je kromé tohoto kontextu

zaznamenatelny i pti konfliktnim chovani mezi jedinci v rdmci skupiny (Pepper et al. 1991).

Varovné signaly jsou pievazné netonalni — tap a sneeze rypose lysého (Pepper et al.
1991), ptechodnym typem je trill rypoSe obiiho (Bednatova et al. 2013) a tonalni zvuk je low-
pitched chirp opét u rypose lysého (Pepper et al. 1991). Vyskyt tonalniho low-pitched chirpu
naznacuje relativné tenkou hranici mezi kategoriemi alarm a distress call. Tato vokalizace by

mohla byt fazena do obou skupin, protoZe ji jedinci pouzivaji i pfi vyjadfeni strachu (Pepper
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etal. 1991). Spise nez tonalita je u t€chto zvukl dulezitéjsi nizka hlasitost a délka zvuku. Jedna
se o zvuky tiché a kratké, ¢cimz znesnadnuji predatorovi lokalizaci individua, ktery varovné
signaly vydava. Rypos obii ma v této kategorii pouze jeden typ vokalizace, piesto by se sem

dal zaradit i seismicky signal, protoZe i ten plni varovnou funkci (Bednarova et al. 2016).

Mechanical sounds

Samostatnou kategorii jsou zvuky vznikajici mechanicky. U hlodavct obecné se jedna
o zvuky produkované pii brouseni zubu, které mohou mit i komunika¢ni vyznam (Shleich &
Busch 2002). Tyto zvuky byly zaznamenany u vSech ryposovitych (Bednafova et al. 2013,
Credner et al. 1997, Dvorakova et al. 2016, Knotkova et al. 2009, Pepper et al. 1991, Vanden
Hole et al. 2013), jen u rypoSe Ansellova a F. micklemi nebyl zaznamenan komunika¢ni
vyznam (Credner et al. 1997, Vanden Hole et al. 2013). Dal§im typem mechanického zvuku
jsou seismické signaly. Mezi studovanymi ryposSovitymi tento typ komunikace pouziva pouze
rypo$ obii (Bednarova et al. 2013), ostatni tyto signaly neprodukuji (Credner et al. 1997,
Dvotakova et al. 2016, Knotkova et al. 2009, Pepper et al. 1991, Vanden Hole et al. 2013).

PtestoZze u rypoSe lysého nebyla definovdna seismicka komunikace, vyskytuje se
Vv jeho repertoaru zvuk napadné podobny seismickému signalu — tap. Tento zvuk je popsan
jako velmi tichy varovny signal, ktery jedinci produkuji pfi vyruseni kolonie, a zni jako
poklepavani o pevny povrch. Produkce signalu zietelné doprovazi pohyb hrudnikem, neni
vSak specifikovano, zda hrudi skute¢né potukdva o dno tunelu (Pepper et al. 1991). Tap
frekvenénim rozsahem a strukturou odpovidad skutecnému seismickému signalu, ktery

produkuji ryposi obfi (Bednarova et al. 2013).

Mechanické zvuky nejsou vydavany hlasivkami, proto nemtZou byt tondlni. V ramci
komunika¢niho kontextu jsou tyto zvuky pouzivany praveé v agonistickych situacich
(Bednatrova et al. 2013, Dvorakova et al. 2016, Knotkova et al. 2009). U rypose lysého byli

tyto zvuky zaznamenany piimo v soubojich (Pepper et al. 1991).
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11 Obrazova priloha

11.1 Vokalizace rypose lysého
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Obrazek 7: Vokalizace rypose lysého. 1 — soft call, 2 — toilet call, 3 — scream, 4 — hiss, 5 —
grunt, 6 — upsweep trill, 7 — loud chirp, 8 — V-trill, 9 —tap, 10 — sneeze, 11 — low-pitched chirp
a 12 —tooth grinding (Pepper et al. 1991).
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11.2 Vokalizace rypose Ansellova
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Obrazek 8: Vokalizace rypose Ansellova. 1 —grunt I, 2 - twitter, 3 — cluck, 4 — shriek, 5 —cry,
6 —whistle, 7 —trill I, 8 —trill 11, 9 —hiss, 10 a 11 —grunt 11, 12 a 13 — loud scream a 14 — tooth
grinding (Credner et al. 1997).
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11.3 VVokalizace F. micklemi
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Obrazek 9: Vokalizace Fukomys micklemi. 1 — calls, 1a — loud call, 1b — soft call, 2 — squeaks,
2a — loud squeak, 2b — soft squeak, 3 — high call, 4 — grunt, 5 — chevron, 6 — squeal, 7 — adult
chirp, 8 — whistle, 9 — clucks, 9a — female cluck, 9b — male cluck, 10 — shrieks, 10a — female

shriek, 10b — male shriek, 11 —tooth grinding, 11a —long strokes a 11b — short strokes (\Vanden
Hole et al. 2013).
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11.4 Vokalizace rypose obiiho
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Obrazek 10: Vokalizace rypoSe obiiho. 1 — twitter, 2 — twitter-like, 3 — long twitter, 4 —
gabbling, 5 — squeak, 6 — grunt, 7 — high trill, 8 — swing trill, 9 — scream, 10 — snorting, 11 —
hiss, 12 — alert, 13 — cluck, 14 — shriek, 15 — harsh, 16 — trill, 17 — teeth grinding, 17a — fast
teeth grinding, 17b — slow teeth grinding a 18 — seismic signals (Bednatrova et al. 2013).
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11.5 Vokalizace rypose Darlingova
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Obrazek 11: Vokalizace rypose Darlingova. 1 — cheep2, 2 — cheepl, 3 — twitter, 4 — whistle, 5
—squeak, 6 —squeal, 7 —harsh, 8 — snort, 9 —alert, 10 — cluck, 11 —shriek a 12 — teeth grinding

(Dvotéakova et al. 2016).
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11.6 Vokalizace rypose stiibritého
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Obrazek 12: Vokalizace rypose stiibfitého. 1 —squeaking, 1a—cheep, 1b —squeal, 1¢ —squeak,
2 — scream, 3 — high cluck, 4 — gabbling, 5 — female courtship call, 5a — chirp, 5b — female
cluck, 6 — low cluck, 7 — hissing, 7a — hiss a 7b — grunt, 8 — teeth grinding (Knotkova et al.
2009).
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