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B Annotation

This study investigates the song-based recognition of individual songbirds with
the main focus on the chiffchaff (Phylloscopus collybita) as a model species. The
introductory part deals with vocalization-based recognition in birds in general.
The following parts summarize our knowledge of individual recognition in
songbirds based on song, namely the limitation of recognition ability caused by
repertoire size or song sharing and how songbirds encode their identity in song.
In the field study, we also proved the ability of the chiffchaff and willow warbler
(Phylloscopus trochilus) to recognise particular neighbours based on one
particular song from their repertoire. Our findings are interesting because
chiffchaff and willow warbler differ in repertoire size and song organisation. We
also analysed the repertoire size of chiffchaff males and the potential for
identity encoding by basic voice characteristics (timing and frequency). We
have found that chiffchaff song is unstable from year to year and that basic
voice characteristics are useful for identification only when the same song type
is used in the short time period. The last part of the thesis answers the question
of whether there are some general voice characteristics independent of song
content that might represent the structure of the sound organ and thus carry
the identity of a bird independently of song content. We used ASRNI
(Automatic system for the recognition of bird individuals) to identify particular
birds based on unprocessed (raw) recordings of song without song preparation
or manual measurements. This method also allows work with the data as an
open set, so that the number of birds analysed does not have to be known in
advance. Based on the parameters automatically extracted, we were able to
recognise individuals with satisfactory accuracy. Based on such findings, we
proved the existence of individually specific voice qualities that are
independent of voice content and which may be used by birds for recognition.



By using ASRNI we also introduced an approach that has great potential to be
used in the effective acoustic monitoring of bird populations.
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Individualni rozpoznavani na zakladé akustickych signalii u pévei

Kapitola 1

Uvod do problematiky individualniho
rozpoznavani podle hlasu u ptaki,
souhrn vyzkumného usili,

vysledky a zavéry

Pavel Jaska, diserta¢ni prace



Uvod

Ptaci vokalizace a individualni rozpoznavani

Akusticka komunikace hraje klicovou roli v dorozumivani ptakd.
Akustické signaly lze rozdélit na rizné typy volani s jednoduchou
(Passeriformes). Urcéitym repertoarem volani disponuji vSichni ptaci
(Marler 2004). Volani jsou rozlicna a plni celou fadu komunikacénich
funkeci, napf. udrzovani kontaktu, koordinace pii pohybu hejna,
signalizace potravnich moznosti, agresivity nebo varovani pied predatory
(Hamilton 1962, Gyger & Marler 1988, Evans et al. 1993, Ficken & Popp
1996, Kondo & Watanabe 2009). Zpév je na druhou stranu
formalizovangj$i chovani uzivané predevSim v kontextu teritoriality a
ziskavani partnera. Pro tyto ucely je vysoce specializovany (Moller 1991,
McGregor 1993, Searcy & Yasukawa 1996). Vokalizace ptaki je velmi
komplexni, nad rdmec vlastniho dorozumivani nese fadu informaci o
vokalizujicim jedinci (Searcy & Yasukawa 1996, Wanker & Fischer
2001, review Gil & Gahr 2002). Ptaci zpév miize napf. poskytovat
informaci o identité druhu nebo jedince, kvalité jedince, motivaci nebo o
kvalité jeho teritoria (Elfstrom 1990, Duffy & Ball 2002, Linhart et al.
2013, Lampe & Espmark 2003). Individualni identita je tedy jen jednou
z mnoha informaci, jez mize vokalizace poskytovat.

Schopnost individudlniho rozpozndvani podle hlasu pfinasi fadu
vyhod, pokud se jedinci opakované setkavaji a pokud je vyhodné chovat
se rizné¢ vuci raznym jedincim (Sherman et al. 1997, Tibbetts & Dale
2007). Rozpoznavani je tedy zakladnim ptedpokladem pro vytvofeni a
udrzeni komplexniho socidlniho systému s riznymi vztahy mezi jedinci
(Falls 1982). K nutnosti rozpoznavat jedince dochazi zejména pfi
vychové mlad’at, pfi parovani, udrzovani soudrznosti rodin, hejn a
partnerstvi, ale také pfi teritoridlnich interakcich sousedicich samci. Cil
této prace spociva predevSim v rozSifeni soucasnych poznatkli o
mechanismech fungovani individualniho rozpoznavani podle zpévu prave
v teritoridlnich interakcich samcii pévcl. Pro uceleny pohled je na tivod



tato problematika zasazena do SirSiho okruhu individualniho
rozpoznavani obecné na zakladé vokalizace u ptaki.

Metodické principy ve vyzkumu rozpoznavani podle hlasu u ptaki
Vyzkum rozpoznavani podle hlasu ptakt se ubiral v zdsad¢ dvéma
sméry. Prvni si poklada zékladni otdzku, zda jsou ptaci viibec schopni se
podle hlasu rozpoznavat. Tento pfistup vyzaduje vystaveni testovaného
subjektu riznym hlasovym stimulim v playbackovych experimentech,
zpravidla znamych nebo neznamych jedinct. Na zaklad¢ srovnani reakci
na rizné stimuly lze nasledné potvrdit, resp. nepotvrdit pfitomnost
rozpoznavani (Falls & d”Agincourt 1981, Galeotti & Pavan 1993, Lind et
al. 1996, Lefevre et al. 1998, Zandberg et al. 2014). Takovy
experimentalni design nam vsSak neposkytuje informaci o tom, které
hlasové charakteristiky za rozpoznavanim stoji. Druhy pfistup se zabyva
pravé otazkou, které hlasové vlastnosti jsou pro jedince charakteristické.
Pfi vyzkumu individudlni variability hlasu dochazi k podrobnym
kvantitativnim analyzdm zpévu ve spektralnich vlastnostech (frekvenéni
polozeni, frekvencni rozsah, distribuce energie ve frekvencnim spektru,
atp.) a v temporalnich vlastnostech (délka volani, elementli, modulace
frekvence a amplitudy v Case). Zvlastni kategorii jsou pak dalsi
kvantitativni idaje o poctu elementd, frekvencnich vrchola v hlase atp.
Volba zkoumanych charakteristik zdvisi zpravidla na volbé badateld
(Delport et al. 2002, Lovell & Lein 2005, Linhart & Salek 2017).
Naméifené hodnoty jsou pak srovnavany, pfi¢emz jsou hledany takové
vlastnosti zpévu, jez maji vysokou variabilitu mezi jedinci a soucasné
nizkou variabilitu v rdmci vokalizace jedince (Espmark 1975, Moseley
1979, Beecher et al. 1981). Tento metodicky postup ukazuje, které
hlasové charakteristiky maji potencial identitu kédovat a které nikoliv. Na
druhou stranu takové studie netikaji, zda se ptaci podle métenych
charakteristik skute¢né pii rozpoznavani tidi. Kvalitativni alternativa
ruéniho nebo automatického meéteni parametrti hlasu ze spektrogramu
spoc¢iva v pouhém okometrickém porovnani spektrogrami a pfifazovani
podobnych k sobé (Evans 1970a, Gilbert et al. 1994, Petruskova et al.
2008, Prichovd 2017 — viz kapitola ¢. 4). Nejlepsi zptisob, jak



individualni rozpoznavani v hlase zkoumat, lezi v kombinaci dvou
hlavnich vySe zminénych principi. Na zacatku mize dojit k vytipovani
individudlné specifickych charakteristik, jejich nadslednému analyzovani a
v kone¢ném dusledku testovani v playbackovém experimentu, kdy jsou
testované znaky manipulovany (vznikaji tzv. syntetické hlasy). Badatele
pak zajim4, zda testovany subjekt vnima rozdil mezi stimulem
pfirozenym a pozménénym, resp. odliSnym v konkrétni hlasové
charakteristice. Pokud jsou rozdily v chovani zachyceny, 1ze pfedpokladat
ur¢itou roli testované¢ho znaku v rozpoznavani. BohuZzel jen minimum
studii testovalo modifikované varianty hlast v konkrétnich parametrech
v kontextu rozpoznavani (Brooks & Falls 1975, Aubin et al. 2000, Briefer
et al. 2008a, Mager et al. 2010, Budka & Osiejuk 2014, Cur¢ et al. 2016).

U fady druh@i tedy existuje mnozstvi informaci o urcitych
charakteristikach, které by mohly identitu kédovat, nicméné zda zrovna
tyto ptaci vyuzivaji k identifikaci, se nevi. U jesté vétSiho mnoZzstvi druhi
soucasn¢ vime, ze jsou schopny rozliSovat mezi skupinami nebo jedinci,
ale nemame piedstavu, jak to vlastné délaji. Nejednotny postup studii je
nepochybn¢ logickym disledkem mezidruhové variability ptaci
vokalizace, jez sama o sob€ do jisté miry urcuje, které znaky testovat u
konkrétnich druhli. Soucasné také naznacuje, Ze mechanismy kddovani
identity se mohou mezi druhy liSit. Zejména ze studii motskych ptakl
dnes vime, Ze zplsob kdédovani identity mize byt skute¢né odlisny u
riznych druhii na zdkladé ekologickych a fylogenetickych podminek
(Aubin & Jouventin 2002, Curé et al. 2009, Dentressangle et al. 2012).
V nésledujicich odstavcich se tedy pokou$im o shrnuti problematiky
nikoliv z pohledu metodického, ale z pohledu behavioralniho kontextu
nutnosti rozpoznavat.

Rozpoznavani rodici, potomkii a sourozenci
Rozpoznavani podle hlasu hraje klicovou roli jiz na samém

pocatku zivota ptakl. Pii rozpoznavani rodi¢ - potomek se rodic¢im
jednoduSe vyplati rozpoznat vlastni mlad’ata podle hlasu, aby jim mohli
efektivné pfindSet potravu na hnizdo nebo je krmit pifi jejich
osamostatiiovani (Falls 1982, Beecher 1990, Zandberg et al. 2014).



Mléd’atiim se na druhou stranu vyplati rozpoznavat hlasy svych rodica a
zadonit o potravu jen v jejich pfitomnosti. Mohou tim vyznamné Setfit
energii (Kilner 2001, Rodriguez - Gironés et al. 2001) nebo snizovat
riziko predace (McDonald et al. 2009, Haff & Magrath 2011). Souc¢asné
se mladatim vyplati rozpoznavat sourozence od cizich mlad’at. Tato
schopnost miize napomoci mlad’atim najit své vlastni hnizdo v pocatcich
osamostatiiovani, ¢imz se mohou vyhnout agresi ze strany nepiibuznych
sousedi nebo piedchdzet promarnéni pfilezitosti krmeni od rodict
v prostiedi, kde se nachdzi vice sousedicich hnizd (Noseworthy & Lien
1976, Beecher & Beecher 1983). Nutnost rozpoznavani typu rodi¢ -
potomek, resp. sourozenct od cizich mlad’at je obzvlasté zasadni u druhi
hnizdicich v koloniich, druh s mobilnimi mléd’aty, resp. mlad’aty
sdruzujicimi se do Skolek (Beecher 1990, Aubin & Jouventin 2002).
V kontextu rozpoznavani rodinnych ptislusnikti pii hnizdéni se setkdvame
piedevsim s rozpoznavanim volani, a to i u pévct.

Rozpoznavani rodict mlad’aty podle jejich volani a naopak bylo
demonstrovano u fady kolonidlnich druht nepévct, zejm. rackl (Laridae;
Evans 1970b, Charrier et al. 2001a, Mulard et al. 2008), rybakl
(Sternidae; Buckley & Buckley 1972), alek (Alcidae; Ingold 1973,
Tschanz & Hirsbrunner - Scharf 1975, Jones et al. 1987, Lefevre et al.
1998) a tucndkl (Aubin & Jouventin 2002, Aubin 2004). Tyto studie
dobfe ilustruji nutnost poznat vlastni mlad’ata, resp. rodi¢e v kontextu
specifické hnizdni biologie (kolonialita, rychly vyvoj mlad’at, umisténi
hnizda). U rackl a druht alek, které maji mldd’ata velmi brzy mobilni,
resp. hnizdi v hustych koloniich s otevienymi hnizdy (napt. alkoun
uzkozobi; Uria lomvia), je ptitomna dobrad schopnost rozpoznat a ptichazi
v prvnich dnech po vylihnuti (Evans 1970a, Jones et al. 1987, Lefevre et
al. 1998). U druht, které maji spiSe nidikolni mlad’ata (racek chechtavy
Larus ridibundus; Mathevon et al. 2003), nehnizdi v pfili§ hustych
koloniich (alka mald Alca torda; Tschanz & Hirsbrunner- Scharf 1975,
Ingold 1973), resp. nedisponuji otevienymi hnizdy (papuchalk severni
Fratercula arctica; Hudson 1979, Harris 1983), je schopnost rozpoznavat
opozdéna nebo slabsi.



Co ptesné koduje identitu v kontextu rozpoznavani rodi¢ -
potomek ve volani studovanych dlouhokiidlych (Charadriformes),
zpravidla nevime, vyjimky vSak existuji. Napf. u rackli cernozobych
(Larus bulleri) jsou vyznamné rozdily v celkovém vzhledu tzv. ,mew
call“ (Evans 1970a) u dospélcti, individudlné specifickych by zde mohlo
byt vice znaki. Charrier et al. (2001a) testovali na mladatech racki
chechtavych modifikované hlasy rodict (tzv. ,long call*). Modulace
amplitudy ziejmé nehraje u druhu zdsadni tlohu v rozpoznéavani rodici,
na druhou stranu modulace frekvence se zda byt klicova. Ptitomnost
vSech harmonickych frekvenci dilezitd neni, dilezité jsou prvni dvé.
Detailni analyza hlasu racka chechtavého a racka tUzkozobého (Larus
genei) ukézala vétsi kapacitu hlasu pro kédovani identity u r. izkozobého,
jehoz mlad’ata jsou diive mobilni. U obou druhl jsou v3ak nejvice
individudlni parametry fundamentalni frekvence. Pocet slabik, délka
volani a frekvencni rozsah zfejmé v rozpoznéavani roli nehraji (Mathevon
et al. 2003). Dospélci rybaka severniho (Sterna sandvicensis) se pfi
navratu z lovisté na hnizdo ozyvaji tzv. ,fish call®, které se sklada ze tii
segmenti. Ty jsou individudlné charakteristické v délce, struktufe a
frekvencnim pasmu. Rozdilnost v téchto charakteristikaich a jejich
uspofadani muze hrat zasadni roli v rozpoznavani (Hutchinson et al.
1968).

U tuénakd (Sphenisciformes) byl intenzivné studovan tzv.
»display call* uZivany mlad’aty i dospélci. U vétSiny testovanych druhti
stati k rozpoznani pouze jedind slabika. U dvou zastupcii rodu
Aptenodytes nachdzime extrémy v nutné délce volani pro rozpozndvani.
Tuéndkiim patagonskym (Aptenodytes patagonicus) staci jen prvni
polovina jediné slabiky krozpoznavani (kli¢ovy je zde frekvencéni
pokles), tucidci cisaisSti (Aptenodytes forsteri) potiebuji jako jediny
studovany druh tu¢naka nekolik po sobé¢ jdoucich slabik. Zastupci rodu
Aptenodytes jako jedini tu¢ndci vyuzivaji dvojhlasy systém vokalizace —
tedy dva zvuky produkované najednou - prostiednictvim dvou
samostatnych ¢asti syringu. Experimenty ukazaly, ze tento typ vokalizace
je odolny vaci degradaci zvuku v hluéném prostiedi kolonie tucnaki,
prfitom si  zachovavd individualni charakteristiky = umoznujici



rozpoznavani. Pfi rozpoznavani uzivaji druhy rodu Aptenodytes
temporalni charakteristiky, t. patagonsky konkrétné frekvencni modulaci
a t. cisafsky modulaci amplitudy. Spektralni charakteristiky se nezdaji byt
zasadni, dvojhlasy systém kodovani identity dopliiuje. Dva druhy r.
Aptenodytes jsou jediné druhy, které nemaji hnizdo, inkubuji na svych
nohou. Druhy s hnizdy, jako jsou napft. zastupci rodti Pygoscelis, uzivaji
spektralni vlastnosti a frekvencéni polozeni (barvu) voldni. Systém
kédovani u tucndkl s hnizdy je jednoduss§i a neumoziuje takovou
variabilitu a tak pfesny pfenos signdlu identity v hustych hlu¢nych
koloniich, které jsou typické rodu Aptenodytes. Pfitomnost hnizd u
vétSiny druhit tuénaktt vSak na druhou stranu mize méné efektivni
kédovani identity kompenzovat ptitomnosti hnizda, jez slouzi jako misto
setkavani partnerd, resp. rodicl s potomky (shrnuto Aubin & Jouventin
2002, Aubin 2004). Takovéto déleni kédovani identity u tucnakl vSak
neni rozhodné vycCerpavajici, jednd se o nastinéni zakladnich
mechanismd.

Krom¢ tuénakti a dlouhokiidlych byla u nepévcil popsana
identifikace vlastnich mlad’at od cizich podle hlasu u vlhy pestré (Merops
apiestr) hnizdici v norach. Rodi¢e rozpoznavaji mlad’ata od cizich par dni
pfed vylétnutim (Lessells et al. 1991). Hlas rodici je pfitom
charakteristicky podle frekven¢nich a ¢asovych charakteristik (Lessells et
al. 1995), umoziuje tedy také rozpoznavat rodice od cizich ptaki.
Mléad’ata kakadu rGzového (Elophus roseicapillus) zainaji rozpoznavat
hlasy svych rodi¢ti v pritbéhu patého tydne. Ve veéku 40 dni se jiz aktivné
ozyvaji volanim z dutiny, vtéto fazi je rozpozndvani jiz precizni.
Vzijemné rozpozndvani rodi¢li a mlad’at pak hraje klicovou roli pii
krmeni vlastnich potomki ve ,,Skolce (Rowley 1980).

U pévcil byly intenzivné zkoumény kolonidlni a nekoloniélni,
resp. semikolonidlni druhy vlaStovkovitych ptaktt (Hirundinidae).
Schopnost rozpoznavat vlastni potomky od cizich podle hlasu je pomérné
dobfe rozvinuta u kolonidlnich druhti bifehule ti¢ni (Riparia riparia;
Beecher et. al 1981) a vlastovky pestré (Petrochelidon pyrrhonota;
Stoddard & Beecher 1983). Rodi¢e u biehuli ziejme rozpoznavaji sva
mlad’ata od cizich az od 16. dne stafi, kdy se zadonici volani (,,beging



call) méni na tzv. ,signature call“, které je individudlni. Rodice
poznavaji vlastni mlad’ata od cizich podle tohoto volani. Individudlné
specifickych je u volani pfinejmensim pét znakil (méefeny frekvenéni a
temporalni vlastnosti; Beecher et al. 1981). Velmi obdobna je situace v
rozpoznavani mlad’at u vlaStovky pestré (Stoddard & Beecher 1983). U
nekolonidlnich, resp. semikolonidlnich druhi vlaStovky Sedohnédé
(Stelgidopteryx andecola) a vlastovky obecné (Hirundo rustica) je
rozpoznavani rodict slabsi, volani mldd’at maji mensi potencidl kdédovat
identitu, nez je tomu u kolonidlnich druht (Beecher 1982, Medvin &
Beecher 1986). U nekolonidlnich vlastovek stromovych (Tachycine
tabicolor) se rozpoznavani potomku nepodatilo prokdzat ani pies zjevnou
individualni variabilitu ve volani mlad’at (Leonard et al. 1997).
Playbackové studie rovnéz demonstruji schopnost mladd’at uvedenych
druhii vlaStovkovitych rozpoznavat volani svych rodict. Nejvyrazngjsi
rozdil v reakci na rodicovské vs. cizi volani vykazovaly opét kolonidlni
druhy, u nekolonidlnich druhti je vSak zfejmé také pfitomno (Sieber 1985,
Beecher et al. 1985, Beecher 1990, Leonard et al. 1997). Individuélni
rozpoznavani je ziejm& zaloZeno na frekvenénich i1 temporalnich
charakteristikach rodi¢ovského volani (Beecher et al. 1985, Sieber 1985).

Vzajemné rozpoznavani rodic¢ii a mlad’at bylo nad ramec nepévci
a vlastovkovitych zkoumano ztidka. Zajimavé poznatky pfinesla recentni
studie rozpozndvani kolonidlnich kavek obecnych (Corvus momnedula;
Zandberg et al. 2014). Potravni volani rodici (,,food call®) je individudlné
specifické. Mlad’ata ve véku 10 dni vSak reaguji jak na volani rodict, tak
sousednich part, dokonce i na voldni sympatrickych havrani polnich
(Corvus  frugilegus). Ptestoze reakce na havrany vyhasinala
s pfibyvajicim stafim, star$i mlédd’ata stale reagovala na volani cizich
rodici. Obdobna reakce na sousedni hlasy a hlasy rodict vSak ziejmé
neznamend absenci rozliSovani voldni, nebot’ star§i mladata reaguji na
znamé hlasy s vétsi intenzitou, rovnéz jsou patrné naznaky rozpoznavani
mezi rodi¢i a sousedy (Zahnberg et al. 2014). Nabizi se otazka, zda
vokalizace nedospélych kavek s okolim nesouvisi spiSe s komplexni
komunikaci v ramci kolonie nez s neschopnosti rozlisit hlasy rodi¢e od
sousedii. McArthur (1982) studoval rozpoznavani rodi¢ - potomek u



kolonidlni sojky modré (Gymmnorhinus cyanocephalus), jejiz mlad’ata
opoustéji hnizdo ve stafi 21 dnl a tvoii ,.Skolky*. Individudlni volani
mlad’at se objevuje kolem 14. dne Zivota. Do této doby rozpoznavani neni
ptitomno (McArthur 1979). Vz4jemné rozpoznavani rodict a potomkt se
ptaci u¢i pravé az mezi 14. a 20. dnem stafi mlad’at. Velmi zajimavy je
dynamicky vyvoj volani mladat, které je nesmirné komplexnim
individudlnim signdlem s velkou vnitini proménlivosti. Rodice tak musi
v pribéhu vyvoje mladat vnimat volani potomkd jako celek
s proménlivosti mnoha parametrli, coz vyzaduje kontinudlni sledovani
vyvoje volani. Mimotadnost vyzkumu spociva také vtom, ze diky
velkému mnoZstvi méfenych hlasovych charakteristik a vzorku mladat,
kdy bylo vyuzito i vice mldd’at z jednoho hnizda, l1ze posoudit potencial
pro rozpoznavani na urovni vlastni vs. cizi mlad’ata a soucasné na urovni
jednotlivych mlad’at mezi sebou. Identitu snisky charakterizovaly tii
meétfené charakteristiky. Také tyto, ale 1 dalSich 13 charakteristik koduje
identitu jedince. Rozpozndvani lze tedy nejen vlastni vs. cizi, ale také
vlastni mldd’ata od sebe (McArthur 1982). Postupny nastup kodovani
identity u mléd’at krkavcovitych dobfe demonstruje dynamiku tohoto
procesu v prubé¢hu dospivani.

Do problematiky rozpozndvani mladd’at zasahuje fenomén ,,brood
division®, ktery popisuje chovani rodic¢l zpravidla kratce po vylétnuti
mlad’at z hnizda, kdy kazdy z nich krmi jen konkrétni jedince (Edwards
1985, Leedman & Magrath 2003, Tarwater & Brawn 2008). Teorii
vysvétlujicich toto chovéani je cela fada, nicméné faktem zUstava, ze
rodice museji néjak rozpoznivat sva mladata rozmisténd v prostoru.
Dostdvame se tedy na uroven rozpoznavani jednotlivych mlad’at (nikoliv
vlastni vs. cizi), coz je mnohem komplexné¢js$i schopnost (viz vyse
McArthur 1982). O rozpoznavani jednotlivych mladd’at toho vSak vime
velmi malo (Lambrechts & Dhondt 1995). PfinejmenSim u nékterych
druhii rozpoznavani identity nepochybné existuje, coz ukazuje vyzkum
rehka domadciho (Phoenicurus ochruros), prokazujici schopnost rodici
rozpoznavat jednotlivé potomky podle jejich hlasu pravé v ramci
fenoménu ,brood division®“ (Draganoiu et al. 2006). Potencial pro
individudlni rozpoznédvani ve volani mlad’at u pévci demonstruje krome



jiz vySe uvedenych studii napt. studie kolonialné hnizdicich zebtiek
pestrych (Taeniopygia guttata). Zadonici volani jejich mlad’at jsou
individudlné specifickd fadou vlastnosti. Rozpoznévani bude u zebfticky
zalozeno zfejm¢ obdobné jako u sojky modré na komplexnim zhodnoceni
celého volani, nebot’ jednotlivé vlastnosti vokalizace nemusi pro urceni
jedince stacit (Levréro et al. 2009). U kolonialné hnizdicich medosavek
zvonkohlasych (Manorina melanophrys) bylo testovano volani dospélct
pfi pfinaSeni potravy na hnizdisté. Individualni variabilita byla
podchycena opét u mnozstvi parametrti voldni. Parametry umoziuji
rozeznavat jedince vramci obou pohlavi. Pét parametri postacuje
k ureni identity samic a Sest u samcil. Tfi parametry pak siln€ indikuji
identitu u obou pohlavi (Donald et al. 2007).

Pro uplnost je tieba také nastinit rozpoznavani mlad’at mezi sebou.
Z kolonidlnich hnizdi¢i bylo rozpozndvani sourozencii zvlast’ testovano u
rybaka obecného (Sterna hirundo). Mlad’ata do stati 9 dni sourozence od
cizich mladd’at podle hlasu nerozpoznéavala. Od 12. dne vSak jiz zacala
reagovat na sourozence jinak nez na cizi mldd’ata (Burger et al. 1988).
Néstup rozpoznavacich schopnosti v ur¢itou dobu byl popsan dale napft. u
racka delawarského (Larus delawrensis; Evans 1970b) nebo bernesky
kanadské (Branta canadensis; Radesiter 1976), tentokrat vsak nikoliv na
zaklad¢ akustickych signali. Beecher & Beecher (1983) experimentalné
demonstrovali rozpoznavani volani sourozenci od cizich mlad’at u
brehule fi¢ni. Stejna rozliSovaci schopnost byla zjisténa u mlad’at havrana
polniho (Roskaft & Espmark 1984). Opét se jednd o kolonidlni hnizdice.
Fenomén rozpoznavani sourozencii zistava vsak nadale velmi malo
prozkouman.

Rozpoznavani partnert
Komunikace partnerit je zdsadni pfi vzajemnych setkanich a

utuzovani svazku (Aubin & Jouventin 2002, Elie et al. 2010).
Rozpoznavani partnerii, resp. opacného pohlavi podle vokalizace,
ptedstavuje dalsi urovenn kodovani identity, mlize piinaset nékteré vyhody
zejména pii koordinaci hnizdniho Gsili, udrzovdni soudrznosti paru nebo
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sniZzovani rizika predace inkubujici samice (Dentressangle et al. 2012,
Falls 1982, Johnson & Kermott 1991).

Podrobnéjsi poznatky mame u tuénaki, rozpoznavaci mechanismy
jsou vsak obdobné jako u rozpoznavani rodi¢ — potomek. Zajimavy
pohled na rozpoznavani partneri pfinesly vyzkumy tadu trubkonosych
(Procellariiformes). U terejii (Sulidae) se ,,zdravici volani® obecné lisi
mezi pohlavimi (Nelson 1978). Dentressangle et al. (2012) zkoumali toto
volani tereje modronohého (Sula nebouxii), které oba partneti pouzivaji
pfi ndmluvach a vzijemnych interakcich (napf. stfidani na hnizde¢).
Samice disponuji harmonickym voldnim s vyraznou modulaci amplitudy
a pomalou frekvencni modulaci, zatimco samc¢i voldni neobsahuje
harmonické frekvence a rytmickou modulaci amplitudy. Zni jako hlu¢né
hvizdani se silnou modulaci frekvence. Oproti sami¢imu volani je také
vyse polozeno. Identita je dle analyzy kodovéna u obou pohlavi vice
charakteristikami. Ve volani samic jsou to pfedevsim spektralni vlastnosti
a rozlozeni energie v ramci spektra, u samcii pak predev§im Casové, ale 1
spektralni charakteristiky. Pfestoze je identita u kazdého pohlavi
kédovana ponckud jinym zplsobem, ob¢ varianty jsou srovnatelné
efektivni pro rozliSeni jedincii (Dentressangle et al. 2012). Koédovani
identity samic se tak zda byt podobné kédovani u tucndka s hnizdy, kteti
analyzuji frekvencni pasmo nebo barvu hlasu, zatimco saméi zpusob
kédovani upomind spise strategii kédovani tu¢ndki bez hnizd, kdy kli¢
k identité lezi predevSim v analyze modulace frekvence, resp. amplitudy v
case (Aubin & Jouventin 2002). Vzhledem k tomu, ze v ptipad¢ tereji
modronohych jsou vokdlni rozdily pfitomny mezi partnery stejného
druhu, nelze rozdily v kddovani identity vnimat z pohledu vlivu prostiedi.
Na druhou stranu se u tereji setkdvame s vyznamnym pohlavnim
dimorfismem, nebot samice jsou piiblizné o 30 % t&éz8i. Odlisna
vokalizace pohlavi, a tedy 1 kddovani identity, mize byt snad vedlejSim
produktem dimorfismu télesnych rozméra (Dentressangle et al. 2012).
S dal$i velmi zajimavou studii pfichazeji Curé et al. (2009). Zkoumali
rozpoznavani u buindka Sedého (Calonectris diomedea) a buinaka
sttedomoiského (Puffinus yelkouan). Oba druhy se vraceji do kolonie
v noci, kdy se partnefi setkdvaji. U obou druhii se podafila potvrdit
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existence vlastnosti volani, které vypovidaji o pohlavi. O pohlavi nejvice
vypovidalo polozeni fundamentalni frekvence, jez byla u samct obou
druhit mnohem vySe (obdobné jako u tereje modronohého). Pohlavi
kédovaly také temporalni vlastnosti (délky slabik a intervall), nicméné u
kazdého ze studovanych druhti jinak. Rozdilnost frekvenéniho polozeni a
temporalnich vlastnosti voldni mezi pohlavimi je u buindkd béznym
jevem (shrnuto Curé et al. 2009). I distribuce energie v ramci
frekvencniho spektra byla pohlavné specifickd, samice mély vice energie
v niz8ich formantech. Opravdu zajimava je skuteCnost, Ze samci obou
studovanych druhll jsou o néco vét§i nez samice, pfitom maji vyse
polozené volani. To je v rozporu s obvyklym jevem, kdy zvitata s vétsi
hmotnosti disponuji hlubsim hlasem (Wallschldger 1980, Fletcher 2004,
Yorzinski 2014). Autofi studie si vysvétluji tuto neobvyklost moznymi
morfologickymi rozdily mezi pohlavimi studovanych buinaki (Curé et al.
2009). O identité jedince nejvice vypovidaji temporalni charakteristiky,
konkrétné¢ délka volani, resp. jednotlivych elementl, frekvence a
amplituda vSak hraji také roli, 1 kdyZ méné vyznamnou. U b. Sedého se
toto podafilo experimentalné potvrdit (Curé et al. 2016). Velmi zajimavé
je zjisténi, Ze volani buiiidka Sedého ma vétsi potencidl pro kodovéni
identity. Nizsi rozliSovaci potencidl ve volani b. sttedomotského miize byt
napt. vysvétlitelny celkové niz§i vokdlni aktivitou zplisobenou napft.
veétsim ohroZenim predaci téchto mensSich buinakii na hnizdech sav¢imi
predatory. Z tohoto divodu by b. sttedomoi§ti mohli vyuzivat i jinych
rozpoznavacich strategii, napt. pachu (Curé et al. 2009).

Znatny vyznam spektralnich vlastnosti voldni pro kodovani
identity byl kromé samic tereji modronohych a tuéiidkii s hnizdy popsan i
u dalSich druhi. Velmi ilustrativni ptfiklad pfinesl vyzkum chaluhy
antarktické (Catharacta maccormicki), siln¢ teritoridlniho druhu, ktery
disponuje tfemi typy volani (dvofici, kontaktni, vystrazné). Jedinci jsou
rozlisitelni podle dvoficiho a kontaktniho volani, které je pouzivano pii
interakcich partnert, resp. rodici s mladaty. Kli¢ k identité¢ zde lezi
v distribuci energie v ramci frekvencniho spektra, nikoliv v modulaci
amplitudy nebo frekvence (Charrier et al. 2001b). Vyznamna tuloha
frekvencniho spektra pro identifikaci jedinci byla zjisténa i u voldni
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berneSky bélolici (Branta leucopsis), tentokrat ma ziejmé také vliv 1
frekvencni modulace (Hausberger et al. 1994). Voléani je casto uzivano
partnery v pfipad¢ separace.

Nad ramec buiiiakii, samct terejii modronohych a tucnakl bez
hnizd byl velky potencial pro individudlni rozpozndvani partneri
v tempordlnich charakteristikdch zjiStén 1 u rybafika pruhoprsého
(Megaceryle alcion). Individudlné specifické byly intervaly mezi prvnim
a druhym, resp. druhym a tfeti pulzem voldni. Mimofadné¢ metodicky
zajimavd byla experimentalni ¢ast studie - kdy vyzkumnici umistili
monitor srde¢niho rytmu pod snisku inkubujici samice na hnizdé€ v note,
aby zaznamenali reakci srdecniho rytmu na pfehravany hlas partnera nebo
cizince. Inkubujici samice rybatiki velmi dobfe rozeznéavaly své partnery
od cizinct (Davis 1986). Tato metodika by se dala zfejmé Usp&$né uzivat
v obtizném oveétfovani rozpoznavacich schopnosti samic napi. i u pévci.
Dal§im zajimavym piikladem mize byt rozpoznavani kakadui
kratkozobych (Calyptorhynchus latirostris). Z ptimych pozorovani i
z playbackového testovani parl je patrné, Ze ptaci své partnery poznavaji
podle hlasu. Samice napft. v reakci na voldni svého partnera (tzv. ,,wy-
lah*) vyletuji z dutiny a leti mu naproti. Klicové se zdaji byt opét spise
temporalni charakteristiky nez analyza frekvence (Saunders 1983).

Z ptedchozich studii je patrné, Ze u vétsSiny druhii se na kodovani
identity jedince podili celd fada znakii. Déleni na druhy, uzivajici spise
spektralni vlastnosti, resp. temporalni, je tedy silnym zjednoduSenim.
Neni tedy prekvapenim, ze existuji i druhy, které neni rozumné ani pfi
dobré viili do uvedenych kategorii zatfazovat. Pfikladem mulze byt volani
,ka-ha* plamenaka rizového (Phoenicopterus ruber). Toto volani slouzi
pfi komunikaci v paru, partneti si odpovidaji, 1 kdyz se nevidi (Studer -
Thiersch 1974). Mathevon (1997) uvadi, Zze Zadna vlastnost volani nenese
dostate¢n¢  specificky  individudlni  signal, aby postacovala
k rozpoznavani. To spociva ziejm€ na komplexni analyze ftady
charakteristik najednou, kazda prispiva ke kodovani identity. Partnefi
rybadka malého (Sterna albifrons) se rozpozndvaji od cizinci podle
nejcastéji uzivaného typu volani tzv. ,,purrit-tit-tit“, pficemz individudlni
akustické znaky jsou rozlozeny jak ve spektralnich, tak temporalnich
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charakteristikach. Autor studie vSak pfipousti variantu, Ze jedinci mohou
rozliSovat podle velmi omezeného poctu charakteristik (Moseley 1979),
v disledku tedy situace zcela opacnd neZz u plamendki. Obdobny stav
plati napt. také pro papousicka vrabCiho (Forpus passerinus). Samice
rozpoznavaji svého partnera podle jeho kontaktniho volani, pficemz to
byva individudlné specifické v délce, frekvenci a frekvenéni modulaci
(Berg et al. 2011).

Obdobné¢ jako nepévci vyuZzivaji 1 pévei rizné typy volani
v riznych behavioralnich kontextech. JiZ Mundinger (1970) demonstroval
schopnost samic rozpozndvat volani svych partnerd u c¢izkad Zlutych
(Carduelis tristis). Samice se podbizely (,,solicitation display”) vice
v odpovédi na ,.flight call svého partnera. Kruhoocka australopacificka
(Zosterops lateralis) tvofi celozivotni pary, vparu i vrdmci hejna
komunikuji pfi shanéni potravy a pfi letu za pomoci tii kontaktnich volani
(Bruce & Kikkawa 1988). Robertson (1996) pouzil 10 charakteristik
volani a u vSech tii typl zjistil silnou individudlni variabilitu ve vSech
méfenych parametrech. Partnefi se rozpoznavaji podle vSech tii typa.
Frekvenéni charakteristiky jsou ziejmé zasadni. Z pévceil je snad nejlépe
prostudovano volani zebticky pestré, obé pohlavi disponuji az 11 riznymi
typy (Zann 1996). Partnefi se rozpoznavaji podle kontaktniho volani tzv.
»distant call”“. U obou pohlavi se tento typ volani skladd z fundamentalni
frekvence a harmonickych struktur, je komplexnim zvukem s modulaci
frekvence a amplitudy. Ze 17 testovanych hlasovych charakteristik byla
naprosta vétSina individudlnich u samic i samct, analyza frekvenéniho
spektra hraje opét zfejm¢ zasadni lohu (Vignal et al. 2004, Vignal et al.
2008). V recentni studii pokrocil vyzkum rozpoznéavani zebticek jesté dal.
D’Amelio et al. (2017) testovali rozpoznavani u Sesti typd vokalizace
zebficek, a to samciho zpévu, dvou typl socidlniho volani, ,,hnizdniho
volani* uzivaného na hnizd¢, jednoho volani s neznamou funkci a dale
pak u kontaktniho volani uvedeného vyse. Piestoze vysledky nebyly zcela
presvédcivé, v celkovém pohledu se zda, Zze vSechny uvedené typy
vokalizace mohou byt vrozpoznavani pouzivany. Schopnost samic
zebfiCek rozpoznavat partnery podle zpévu demonstroval jiz Miller
(1979).
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Vzhledem k tomu, Ze zpév slouZzi u pévcl predevsim k teritoridlni
obrané a ziskdvani partnera (Slater 2003, Nowicki & Searcy 2004,
Catchpole & Slater 1995), bylo problematice rozpoznavani partneri podle
zpévu vénovano prozatim poméerné malo badatelské pozornosti. Vyzkum
chovani a vokalizace u sykory konadry (Parus major) vSak demonstruje,
jak zasadni muize identifikace partnera podle zpévu byt. Béhem inkubace
travi samice konader vétSinu ¢asu v hnizdnich dutindch. Samec po pfiletu
tiSe zpiva v blizkosti dutiny, ¢imZ samici z dutiny vyvola. Po spole¢nych
aktivitdich se samice vraci k inkubaci (shrnuto Blumenrath et al. 2007).
Experimenty prokdzaly schopnost samic rozliSovat zpév svého partnera
od cizincti, nebot’ samice z dutiny vylézaji jen v odpovedi na zpév svého
partnera (Lind et al. 1996). Samice sykor dokonce rozliSuji zpév partnera
od cizinctl, pokud je piehrdvéana varianta zp&vu, kterou samci navzijem
sdileji. Sdilené varianty jsou mezi samci podobné frekvenénimi a
temporalnimi parametry. Samice tedy vnimaji jemné rozdily ve struktuie
zpévu, coz muze byt adaptivni pravé u dutinovych hnizdi¢i, kde
k rozpoznani neni mozné vyuzit vizualni podnéty (Blumenrath et al.
2007). Rozpoznavéani partnera bylo demonstrovano také u strnadce
zpévného (Melospiza melodia). Samice se podbizely vice v reakci na zp&v
partnera nez na zp€v jiného samce (O’'Loghlen & Beecher 1997). Podle
zpévu rozpoznavaji dokonce znamé samce od samci neznamych
(O'Loghlen & Beecher 1999). Pévusky modré (Prunella modularis)
reaguji na playback zpévu dvou rezidentnich samci sdilejicich teritorium
(svych partnert), zatimco na playback sousedii nereaguji. Rozlisuji tedy
zifejmée opét svého partnera / své partnery od ostatnich samct podle zpévu
(Wiley et al. 1991). Zajimavé poznatky pfindsi vyzkum vokalizace dvou
druhit mravencika (Hypocnemis subflava, H. paruviana), jejichz zpév je
strukturné tak podobny, Ze se ani nepfedpokladalo vzajemné rozliSovani
druhil mezi sebou. Vyzkumy vSak demonstrovaly variabilitu mezi jedinci
a mozné kdédovani identity v nékolika akustickych parametrech u obou
druhii. Experimenty prokazaly schopnost samice obou druhti podle zpévu
rozpoznavat partnera od cizich samct (Tobias & Seddon 2009, Seddon &
Tobias 2010).
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Vyse zminéné studie ukazuji, jak je lidské vnimani variability ve
zpévu ptaklt omezeno. Zpevy na prvni pohled vypadajici velmi podobné,
mohou skytat individudlni variabilitu mezi jedinci. Stejné tak mohou byt
zkoumané parametry minimalné specifické, zatimco jiné nezkoumané
mohou identitu kodovat. Existuje fada zptsobt, jak individualitu kdédovat,
bohuzel snaha vysvétlit rozdily v kodovani identity je nizka. Vyzkumy
rozpoznavani mezi partnery ukazuji na mozné selekcni tlaky formujici
kédovani identity v rozpoznavani partnerd. Velmi zajimava je potencidlni
role predace - druhy celici vy$§imu preda¢nimu tlaku snad omezuji
akustickou komunikaci pfi hnizdéni, ¢imz miize byt ovlivnéna jeji role
v rozpoznavani, tedy i1 potencial akusticky kddovat identitu (Curé et al.
2009, Berg et al. 2011). Na druhou stranu nékteré druhy dutinovych
hnizdi¢ch mohou byt k akustické identifikaci partnera velmi dobie
ptizpiisobeny (Blumenrath et al. 2007).

Rozpoznavani v socialnich skupinach
interakci je schopnost rozpozndvat mezi zndmymi jedinci (Falls 1982,
Tibbetts & Dale 2007). V prubéhu zivota utvaii tfada druhti ptaka
riznoroda socidlni uskupeni (docasnd a trvald hejna, skupiny
kooperativné hnizdicich jedinct atp.), v nichz lze ocekavat casté
interakce, a tedy i pfitomnost rozpoznavani zndmych jednotlived podle
hlasu. Na druhou stranu se Casto setkavame s jevem, kdy ptaci v ramci
skupiny vokalizaci sdili, coz byva dusledkem homogenizace vokalizace
pfi utvareni hejn, ptipadné adaptaci hlasu nové ptichoziho na vokalizaci
hejna (Mammen & Nowicki 1981, Farabaugh et al. 1994, Price 1998).
Takové podobnost v rdmci skupin by teoreticky mohla snizovat moznosti
kédovani identity. RUzné typy socidlnich skupin mohou mit také
teoreticky rizny vliv na schopnost ptakil rozpoznavat jedince, protoze ve
stabilnich hejnech nedochazi k tak castym vyménam jedincii jako ve
voln¢jsich societach (napf. ,.fission - fusion®).

Kontaktni voldni patii mezi jeden z hlavnich typt vokalizace, je
druhové specifické a zpravidla slouzi jako signdl napomadhajici udrzeni
kontaktu mezi jedinci nebo soudrznosti skupiny v riznych socialnich
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kontextech (Kondo & Watanabe 2009, Marler 2004). Farabaugh &
Dooling (1996) navrhli na zakladé svych vyzkuml na papouscich
vinkovanych (Melopsittacus undulatus), ze individualni rozpoznavani
prostfednictvim kontaktniho volani je jednim ze zdkladnich znakid u
socialng¢ 7zijicich a v hejnech se pohybujicich papouskll. Papousek
vinkovany je druh nesmirn¢ hlasové plasticky, schopny ucit se vokalizaci
v prib¢hu Zivota. Velmi dobte rozliSuje volani, klicové jsou zejména
spektralni charakteristiky. Disponuje také kapacitou ucit se a poznavat
rizna kontaktni volani (shrnuto Farabaugh & Dooling 1996, Dent et al.
2000). Pfi utvafeni hejn se kontaktni volani mezi jedinci andulek
sjednocuje u samcll 1 u samic (Farabaugh et al. 1994, Hile & Striedter
2000), to vSak zfejm& nemd zasadni vliv na identifikaci jedinct, ktefi
sdileji vokalizaci, nebot’ andulky vnimaji rozdily mezi jedinci i v rdmci
sdilenych ¢asti repertoaru (Brown et al. 1988). Papousicci brylati (Forpus
conspicillatus) ziji po cely zZivot v komplexnim systému socialnich
vztahii. Mimo hnizdni obdobi travi vétSinu €asu ve skupindch se silnym
hierarchickym uspotfadanim (Wanker et al. 1996, Garnetzke-Stollmann &
Franck 1991). Jsou schopni rozpoznavat podle kontaktniho volani rizné
jedince, popsana byla schopnost nedospélych 1 dospélych jedinct
rozliSovat kontaktni volani partnera, sourozence a ostatnich jedinci
(rizné socialni kategorie; Wanker et al. 1998). Ke koédovani identity
jedincti uzivaji ziejme& nejméné Sest hlasovych charakteristik kontaktniho
volani, které muze kdédovat identitu jedincii, veékovych tfid, paru atp.
(Wanker & Fischer 2001). Sojka mexickd (Aphelocoma ultramarina)
patii také mezi druhy se stabilnimi hejny. Ta se skladaji z ptibuznych i
nepfibuznych jedinci a mohou fungovat fadu let. I zde je pfitomna
hierarchie, ptaci vytrvale brani své teritorium proti cizim jedincim a
soucasné je rozpoznavaji podle hlasu (tzv. ,,primary call*) od ptislusnika
vlastniho hejna (Hopp et. al. 2001). Zptsob kodovani identity jedinci
zatim zkouman nebyl.

Rada ptakt temperatni oblasti tvoii v zimnim obdobi hejna at’ uz
z diivodu snaz$iho nalezeni potravnich zdroji, nebo lepsi obrany proti
predatorim (Ward & Zahavi 1973, Carco 1979, Barnard 1980, Schneider
1984). Jakmile se hejno zformuje, potencial pro interakce mezi jedinci se
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zvysi (Fretwell 1969, Ramenofsky et al. 1992). Velmi zajimavé poznatky
pfinesly vyzkumy kiepela virginského (Colinus virginatus), ktery
v zimnim obdobi vytvaii hejna. Tento kur patfi mezi nejvokalné;si
hrabavé ptaky (Galliformes), disponuje az 20 volanimi, nadto s riznymi
variantami (Stokes 1967). Pestry repertoar je uzivan v socidlnich
interakcich, k nejlépe rozeznatelnému voldni patii tzv. ,hoy - poo*
(separacni volani) uzivané pifi znovusjednocovani hejna po jeho rozdeleni.
Délka a fundamentélni frekvence se 1i$i mezi jednotlivymi ptaky (Bailey
1978). Separaéni volani pfitom muze kodovat i identitu hejna, a to
délkou intervalu mezi ,,hoy* a ,,po*. I v ptipad¢ kiepela jsou ziejme znaky
pro identitu skupiny ziskavany az pii utvafeni hejna, tedy ucenim (Bailey
& Baker 1982). Sykora cernohlava (Poecile atricapillus) rovnéz tvofii
zimni hejna, ta jsou stabilni a brani si teritorium. Detailni analyza tzv.
»chick-a-dee call“ odhalila, Ze vokalizace se mezi hejny 1i§i v fadé
parametrid (Mammen & Nowicki 1981). Nékteré znaky jsou flexibilni a
utvareji se v rdmci hejn, pticemz k vyznacné hlasové konvergenci dochazi
jiz tyden po vzniku hejna (Nowicki 1989). Pfestoze je volani v ramci
hejna podobné, mnoho spektralnich a tempordlnich vlastnosti je
individudlnich pro jednotlivé ptadky, a tak mohou koédovat identitu
(Mammen & Nowicki 1981). Podobnd situace bude ziejmé u ¢izka
lesnich (Carduelis spinus). Mundinger (1970) demonstroval schopnost
samci imitovat volani ostatnich samcli v zimnim hejnu. Zajimavé je, ze
na rozdil od samcii v hierarchii nize postavenych nejsou dominantni
samci ochotni imitovat ostatni. Zda jsou rozliSitelni jednotlivi samci, vSak
testovano nebylo. Japonskd vrana vrubozoba (Corvus macrorhynchos)
utvaii hejna s ¢astou vyménou jedinci (tzv. ,.fission-fusion®), socidlni
struktura se méni v zavislosti na véku, sezon¢ a casti dne. U druhu
dochazi k vytvafeni velkych hejn se stovkami jedinci. Dominantni
kontaktni voldni tzv. ,ka call“ je Casto uzivdno ke komunikaci mezi
jedinci. Analyza akustické struktury volani (24 charakteristik) odhalila
odlisnost ve volani nehnizdicich jedincl, experimentalni ¢ast vyzkumu
potvrdila schopnost vran vnimat akustické rozdily ve volani znamych
jedinct (Kondo et al. 2010).
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Kooperativni hnizdéni ptaki predstavuje komplexni problematiku,
Velmi zjednodusené 1ze systém kooperativniho hnizdéni definovat jako
hnizdéni s pomocniky, rodi€ovskému paru tedy pomdhaji dalsi jedinci,
Casto star§i mlad’ata. V kooperativni kolonii mize hnizdit i vice part
(Hatchwell 2009). Zakladem pro kooperativni spolupraci pfi hnizdéni je
napt. v pfipadé rodinnych societ schopnost rozliSovat své piibuzné od
neptibuznych, coz mulze zefektiviiovat kooperaci jednotlivych ptaki
(West et al. 2007). Velmi podrobné byl v tomto sméru zkouman mlynatik
dlouhoocasy (Adegithalos caudatus), druh s kooperativnim hnizdénim, kde
tzv. ,.helpers* (pomocnici) uptednostituji pti kooperativnim chovéni své
ptibuzné. Hlasovy repertoar se skladd z péti typll volani a zpévu, toho
ovSem uzivaného ziidka. Hatchwell et al. (2001) prokazali, ze volani
slouzi k identifikaci pfibuzného, pficemz tato identifikace je naucena,
nikoliv vrozend. Dvé ze tfi testovanych kontaktnich volani jsou
individudlné specifickd podle tady frekvenénich parametrl, ptiCemz
maximdlni a minimalni frekvence identitu nejlépe koéduji (Sharp &
Hatchwell 2005) a v ptipad¢ nejvice testovaného typu volani tzv. ,,churr
call* maji zfejmé pro rozpoznavani dulezitou tlohu (Sharp et al. 2005).
Stiizlikovec venezuelsky (Campylorhynchus nuchalis) patii rovnéz mezi
kooperativni hnizdi¢e. Skupiny se skladaji z hlavniho paru, ktery jako
jediny hnizdi, a az dvanécti nehnizdicich pomocniki, coz jsou zpravidla
mlad’ata z hnizdéni v predeslych letech. Samice v dospélosti disperguji a
hledaji volné hnizdni pozice v sousednich skupinach. Samci zpravidla
zustavaji v rodnych skupinach, mohou vSak také dispergovat. Typicka
skupina se tedy sklddd zrodicovského paru, samcich potomki a
ptichozich samic (shrnuto Price 1998). Nejdtive byla testovana podobnost
volani stfizlikovce venezuelského na zaklad¢ vizualni inspekce
spektrogramii. Piibuzni samci méli repertoar prakticky totozny, zatimco
nepfibuzni nikoliv. U samic platilo stejné pravidlo. Ptibuzenska
podobnost hlasti mezi sourozenci opa¢ného pohlavi zjiSténa nebyla.
Repertoary volani samcti a samic jsou tedy pfendSeny oddélené po
otcovské, resp. mateiské linii a vypovidaji nejen o pohlavi, ale také o
pribuznosti (Price 1998). Strizlikovci nadto rozpoznévaji volani samci
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zriznych skupin (znamy vs. nezndmy). Na voldni piibuznych samct
z vlastniho hejna a ptibuznych samcti z ostatnich hejn vSak rizna reakce
zjiSténa nebyla, coz autor vysvétluje jako absenci schopnosti rozliSovat
ptili§ podobné vokalizace mezi piibuznymi samci, i kdyz rozptylenych
v riznych hejnech (Price 1999). Z pohledu individualniho rozpoznavani
je prace velmi zajimavou demonstraci mechanismu, ktery miize mit vliv
na rozpoznavani. Zde jde o podobnost hlasu v rdmci paternalni, resp.
maternalni linie v dasledku selektivniho uceni, to vSe na pozadi
specifického utvéafeni kooperativné¢ hnizdicich hejn. Podle mné
dostupnych informaci vSak doposud nebyla u stfizlikovce venezuelského
studovéana individualni variabilita ve volani jednotlived. Takovy vyzkum
by mohl v budoucnu odhalit mnoho zajimavého.

Ponékud zjiného uhlu zkoumali Yorzinski et al. (2006)
rozpoznavani volani u vrany americké (Corvus brachyrhynchos), ktera
utvafi rodinné kooperativné hnizdici skupiny. Vyzkum se zaméfil na tzv.
»inflected alarm call®, vystrazné¢ voldni uzivané jedinci v pfitomnosti
predatorti. Jednotlivi ptaci se daji podle volani rozpoznat, stejné tak jsou
ve volani pfitomny vlastnosti vypovidajici o pohlavi. Kédovani identity
ve vystraznych, resp. antipredacnich volanich bylo studovéno i u jinych
druhti ptakt, nikoliv vSak v kontextu kooperativniho hnizdéni (Farquhar
1993, Yorzinski 2014). Za pozornost zde stoji rozpoznéavani jedincii podle
antipredac¢niho volani u péava korunkatého (Pavo cristatus), jenz tvofii
velké socialni skupiny. Jejich organizace a stabilita vSak neni znama.
Pokud se objevi predator, pavi vydavaji tzv. ,,bu-girk® volani, soucasné
muze dochéazet k napadani predatora. Toto volani ma potencial kodovat
identitu, pfi€emz pavi rozliSuji volani riznych jedinct (Yorzinski 2014,
Nichols & Yorzinski 2016). Rozpoznavani vystrazného volani
jednotlivych ¢lent kooperativni skupiny miize pfinaSet fadu vyhod. Rizni
jedinci mohou byt napf. rizné vérohodni pii signalizaci nebezpeci,
rozpoznavani jejich hlasu pak mize piinést klicovou informaci o skutecné
naléhavosti situace (Robinson 1981, Cheney & Seyfarth 1988, Hare &
Atkins 2001; plati i mezidruhové napt. Magrath 2009). Protoze jsou
¢lenové society Casto rtizné€ rozmisténi v prostoru, rozpoznani konkrétnich
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jedincti mlze také napomoci vcasné lokalizaci nebezpeci atp. (Hare
1998).

Studie jednoznaéné ukazuji, Ze 1 ptaci v socidlnich skupinach
rizného typu disponuji vlastnostmi volani, jez poskytuji dostatecny
prostor pro koédovani identity na riznych urovnich, at’ se jednd o
ptislusnost ke skupiné, hierarchické tfidé¢ v rdmci skupiny nebo piimo o
kédovani identity jedince. U mnoha druhi také vime, Ze jedinci
individualni variabilitu vnimaji. Schopnost kodovat identitu se nezda byt
zasadné ovlivnéna homogenizaci vokalizace mezi jedinci v rdmci
skupiny, 1 kdyz za urcitych podminek toto nelze zcela vyloucit (viz Price
1999). Pro posouzeni rtznorodosti v kddovani individuality ve volani
napfic¢ riznymi typy socialniho uspotfddani druhli zatim nemame dostatek
informaci. Role zpévu pévcl pfimo v rozpoznavani mezi jedinci v rdmci
socialni skupiny nebyla prozatim dostatecné zkouméana (Brown &
Farabaugh 1991, Payne et al. 1991, Baker 2009). Divodem miize byt
piredevsim dudlni funkce zpévu (teritorialni obrana, ziskavani a stimulace
partnera). U skupinovych hnizdich, ktefi obhajuji spolené teritorium
zpévem, lze spiSe predpokladat signalizaci spole¢né identity skupiny nez
pfimo identity jednotlivych ptdkd. Jind situace nastava v okamziku, kdy
zpévem obhajuje teritorium jediny samec nebo par. Tehdy mulze byt
identita jedince klicovou informaci pro okolni posluchace.

Rozpoznavani v teritorialnich interakcich

Na pocatku hnizdni sezony zacdinaji samci teritoridlnich druht
navzdjem soupefit a vymezovat si svd uzemi pro budouci hnizdéni. Ti,
ktefi si sva teritoria jiz vybojovali, mohou uSetfit zna¢né Usili a energii,
k vymezeni vzijemnych teritoridlnich hranic, tzv. sousedstvi. Naopak
samci sva teritoria teprve hledajici jsou pro stabilni sousedstvi nebezpecni
a rezidentni samci musi vynalozit Usili, aby pfed narusiteli sva vydobyta
teritoria ochrdnili (,,dear enemy®; Fisher 1954, Temeles 1994). Pro
signalizaci vlastnictvi teritoria se nejlépe hodi hlasita vokalizace. Jejim
typickym piikladem je zpév pévcl. Nepévci zpévem nedisponuji,
nicméné 1 oni vyuZzivaji riiznd hlasita volani v kontextu teritoriality. Ani u
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pévcel vSak nelze vyloucit moznou roli voléni v teritoridlni signalizaci a
rozpoznavani, nebot’ pévci pohybujici se pfi hranicich svych teritorii ¢asto
volaji. Pozadi tohoto chovéni je v§ak velmi malo prozkouméano (Naguib
et al. 2001). Rozpoznéavani jedinci podle hlasu umoziluje monitorovat
zmény v sousedstvi a akustické interakce, které v nich probihaji, coz
muze piindSet strategické informace uZzitecné v obrané, ptipadné pii
roz§ifovani vlastniho tzemi (Smith 1979, McGregor 1993, McGregor &
Dabelsteen 1996).

Praveé na fenoménu ,,dear enemy* je zalozeno testovani schopnosti
ptakli rozpoznavat jedince podle hlasu. Zakladni princip spociva
v predpokladu, Ze posluchac reaguje méné na hlas zndmého souseda nez
na hlas cizince. V prib&hu experimentu je subjekt vystaven hlasu
znamého souseda, vétSinou ze spolecné sdilené hranice teritorii. Ze
stejné¢ho mista je nasledné ptehravan hlas ciziho samce, kterého subjekt
neznd. Porovnani reakce subjektu na tyto dva stimuly prozradi, zda
subjekt rozliSuje mezi zndmymi a neznamymi samci (neighbour —
stranger discrimination = NSD; Weeden & Falls 1959, Brooks & Falls
1975). Dokonalejsi zplsob rozpoznavani, kdy poslucha¢ rozpoznéva
pfimo jednotlivé jedince, nikoliv pouze dvé skupiny (zndmy vs.
nezndmy), umozinuje komplexnéj$i socidlni chovéani (neighbour -
neighbour discrimination = NND). Nejjednodussi experimentélni
usporadani spociva v ptipadé NND v prehravani hlasu jednoho souseda
ze dvou pozic. Prvni pozice reprezentuje obvyklou pozici souseda
v sousedstvi, druhd pozici pro konkrétniho souseda neobvyklou. Soused
zpivajici zjiné nez obvyklé pozice, napf. mimo své teritorium, je
povazovan za nedlivéryhodného, tedy nebezpe¢ného jedince
vymykajiciho se zavedenému teritoridlnimu uspofadéni. Vici takovému
jedinci se poslucha¢ vymezuje obdobné jako vici cizimu samci, reaguje
tedy silnéji, nez kdyby soused zpival ze svého teritoria. Porovnani reakce
testovaného subjektu na dva rtizné stimuly pak ptindsi informaci, zda je
subjekt schopen od sebe rozliSovat své sousedy (Brooks & Falls 1975,
Wiley & Wiley 1977, Naguib & Todt 1998). Badatelé vsak pfistupovali
k testovani rozpoznavani podle svych pifedstav, a tak vznikla celd fada
experimentalnich postupti (Falls & Brooks 1975, Westcot 1997,
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Langmore 1998, Gentner & Hulse 1998, Willson & Mennill 2010).
Schopnost rozpoznévat vokalizace znamého souseda od neznamého
jedince (NSD) byla prokazéana u celé fady druhti, pfedevsim vSak u pévcl
podle zpévu (nepévci: Falls & McNicholl 1979, Galeotti & Pavan 1993,
Hardouin et al. 2006, Mager et al. 2010, Budka & Osiejuk 2013, Moskat
et al. 2017; pro pévce shrnuto Lambrechts & Dhondt 1995, Stoddard
1996, Moser — Purdy & Mennill 2016). Dokonalejsi zplsob
rozpoznavani, tedy odliSovani jednotlivych sousedl, zndme prozatim
v teritoridlnim kontextu snad pouze u pévct (napt. Godard & Wiley 1995,
Naguib & Todt 1998, Jaska et al. 2015 - viz kapitola €. 3).

Stejné jako v pfedchozich kapitolach muize byt identita jedince
kédovana pouze tehdy, pokud se v hlase vyskytuji charakteristiky, které
jsou stabilni v ramci vokalizace jedince a soucasné variabilni mezi
jednotlivei. U ptdkd zndme tadu piikladl popisujicich tuto variabilitu
v teritoridlnim kontextu. RUzné druhy byly opét hodnoceny nejen
kvantitativnim méfenim fady charakteristik hlasu, ale také kvalitativné
pouhym okometrickym porovnavanim spektrogramil. V soucasné dobé
vime, Ze teritoridlni volani jedinci je individualni pfinejmenSim u
nékterych druhii potaplic (Gaviiformes; Gillbert et al. 1994, Walcott et al.
1999), brodivych (Ciconiiformes; Gilbert et al. 1994), dravch
(Falconiformes; Farquhar 1993), kratkok#idlych (Ralliformes; Peake et al.
1998), dlouhokiidlych (Charadriiformes; Beightol & Samuel 1973, Miller
1986, Sung & Miller 2007, Hoodless et al. 2008), zoborozcl
(Bucerotiformes; Policht et al. 2009), sov (Strigiformes; Galeotti & Pavan
1991, Galeotti et al. 1993, Freeman 2000, Galeotti & Sachi 2001, Grava
et al. 2008, Rognan et al. 2009, Nagy & Rockwell 2012, Odom et al.
2013, Linhart & Salek 2017), lelkti (Jones & Smith 1997, Rebbeck et al.
2001), kukacek (Zsebok et al. 2017) nebo pévct (Allenbacher et al. 1995,
Naguib et al. 2001). Rozpoznavani v teritoridlnich interakcich pévci
podle zpévu je vénovan samostatny oddil této prace.

I v teritoridlnim kontextu muze byt k identifikaci jedince vyuzita
kombinace riznych hlasovych charakteristik. Jejich potencidl nést
informaci o identit¢ byva rizny mezi druhy. VétSinou vsak identitu
nejlépe koduje nékolik malo dominantnich charakteristik. Ty byvaji dale
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vybéru a mnoZzstvi testovanych znakl u jednotlivych druht. Jednoduché
srovnani mezi druhy umoziuje velmi podobné houkani kuliSka
nejmensiho (Glaucidium passerinum) a vyrecka malého (Otus scops).
Shodné byly méfeny 3 charakteristiky, a to délka houkéni, frekvencni
poloZeni a interval mezi houkdnim. U obou druhi byly vSechny tii
charakteristiky individudlné odlisné, u vyrecka je vSak nejvyznamné;jsi
délka houkéni (Galeotti & Sachi 2001), zatimco u kuliska jeho frekvencni
poloZeni (Galeotti et al. 1993). Velmi jednoduché kodovani identity bylo
popséno napt. 1 u lelka lesniho (Caprimulgus caprimulgus). V tomto
ptipadé k rozliSeni jedinct v ramci populace o velikosti cca 15 jedinci
muze stacit jediny parametr - rychlost pulzii volani (Rebbeck et al. 2001).
O tom, jak komplexnim znakem muiZe kddovani identity na druhou stranu
byt, ukazuji vyzkumy volani vyra virginského (Bubo virginatus) a
velkého (B. bubo). Z mnoha testovanych znakli koduji identitu témér
vSechny, nékteré samoziejmé vice nez jiné (Odom et al. 2013, Grava et
al. 2008). Mimo sovy bylo pomérné slozit¢ kodovani identity zjiSténo
napt. u bukace velkého (Botaurus stellaris; Gilbert et al. 1994, Puglisi
2004), kulika hvizdavého (Charadrius melodus; Sung& Miller 2007),
lelkouna mramorované¢ho (Jones & Smith 1997), vrany Sedé (Corvus
cornix; Allenbacher et al. 1995) nebo budnicka kanarského (Phylloscopus
canariensis; Naguib et al. 2001). Pro uplnost je tfeba poznamenat, Ze ne
vzdy musi teritoridlni volani identitu kodovat. V tomto sméru lze
povaZzovat za pomérné ojedinély vyzkum chaluhy antarktické - kodovani
identity bylo podchyceno spiSe v kontaktnim a partnerském volani,
zatimco v teritoridlnim nikoliv (Charrier et al. 2001b). Situace u tohoto
druhu je vSak ponékud specifickd, nebot chaluhy antarktické hnizdi
v fidkych koloniich a v nich si obhajuji vlastni hnizdni teritoria. Jedinec je
tedy Uzce svdzan s pomérné malym lzemim a mize byt v neustdlém
vizualnim kontaktu se sousedy. Kodovani identity pomoci hlasu mezi
sousedy zde nemusi hrat velkou roli.

Zajimavé poznatky pfina§i vyzkum volani  zoborozce
zlutobradého (Aceros waldeni) a ryhozobého (Penelopides panini). U
obou druhti byla podchycena individudlni variabilita. Prvni tfi znaky,
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které ji nejlépe koduji, se vSak mezi druhy li§i. Mensi z. ryhozoby ma
zobdk s nizkou a uzkou pfilbou, jeho volani je vySe polozeno. VEtsi z.
zlutobrady s vyrazngjsi ptilbou ma volani vyrazné nize polozené (Policht
et al. 2009). Nabizi se tedy otdzka, zda nemiize byt u zoborozcl zpusob
kédovani identity disledkem frekvenéniho polozeni hlasu, které souvisi s
morfologii zobdku, resp. velikosti a tvarem pfilby, pfipadné¢ samotnou
velikosti druhu. Ptiklad zoborozcli ukazuje, jak by mohl zpiisob kodovani
identity souviset s morfologickymi odliSnostmi, jez urcuji vlastnosti
vokalizace druhu. Odlisny zplsob kdédovani identity napt. v podobném
houkani kuliSka a vyrecka miliZze mit vSak i jiné pozadi (Galeotti et al.
1993, Galeotti & Sachi 2001). Struktura prostfedi méa vliv na vlastni
degradaci hlasu, a tedy i prostorovy dosah signalizované vlastnosti
(McGregor 1993, Naguib & Wiley 2001). Charakter prostfedi tak miZze
ovliviiovat, jakym zpiisobem je identita kédovana (napi. boredlni vs.
tidké listnaté lesy v ptipad¢ kuliska a vyrecka). Na pienos signalu, a tedy
na zpusob kdédovani identity, mohou mit vliv i dal$i faktory prostiedi,
napt. hlucnost. Pokud ptéci, napt. sovy nebo chrastali, signalizuji v noci
za obecného ticha, kodovani identity mize byt méné komplikované nez u
druhil vokalizujicich ve dne (dlouhokftidli, dravci atp.). Vzdalenost, do niz
je tfeba identitu signalizovat, se také 1i81 mezi druhy. MuzZe byt ovlivnéna
napt. hnizdnimi hustotami jednotlivych druhid - druhy s nizkymi
popula¢nimi hustotami signalizuji na del§i vzdalenosti nez druhy Zijici
v hustych populacich. Rozdilné pozadavky na kodovéani identity ve
vztahu k vzdalenosti vyborné demonstruje studie vokalizace zebficek, kde
je identita kddovana fadou parametri. Znaky umoznujici identifikaci na
velkou vzdélenost jsou pfitom jiné neZ znaky nejlépe vypovidajici o
identité pfi bliz§im kontaktu (Mouterde et al. 2014). Tento cenny vyzkum
také ukazuje mozné opodstatnéni multiparametrického kédovani identity.
Pro komplexni zhodnoceni faktori stojicich na pozadi variability v
koédovani identity vSak zatim neexistuje dostatek udaji.

Pomérné zajimavé jsou také studie hodnotici kdédovani identity
nejen u samcu, ale i samic. I samice se mohou podilet na teritorialni
vokalizaci. Jiz zminéna studie lelkouna mramorovaného ukazala, ze tii
hlavni znaky kodujici identitu jsou shodné pro samce i samice, drobné
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rozdily v kddovani identity pfesto existuji (Jones & Smith 1997). Odom
et al. (2013) meéfili v houkdni vyra virginského sedm temporalnich
charakteristik u samcit, devét u samic a devét frekvenénich charakteristik
u obou pohlavi. Témét vSechny métené charakteristiky byly individuélni,
pficemz interval mezi poslednim kratkym a prvnim dlouhym elementem
volani byl nejvyznamnéjSim ukazatelem individuality u obou pohlavi.
Vyznam nékterych dalSich znakl se vSak lisil (Odom et al. 2013). U vyra
velkého bylo opét studovano velké mnoZzstvi znakli u obou pohlavi, téméf
vSechny byly individudlni. Jejich potencial identitu kodovat se vSak mezi
pohlavimi liSil (Grava et al. 2008). Rozdilnost v kodovani identity mezi
pohlavimi muze byt snad disledkem miry podobnosti vokalizace mezi
pohlavimi — viz rozpozndvani partnerd (Curé et al. 2009, Dentressangle et
al. 2012).

Rozpoznavani podle zpévu v teritorialnich interakcich pévcii
Vokalizace pévct je nesmirn¢ komplexni. Pévcei disponuji tak jako
nepévci fadou rdznych typt volani, kterd maji Casto specifické uziti. O
potencialu koédovat identitu nékterych znich pojednavaly ptedchozi
kapitoly. Zpév je exkluzivni vysadou pévcu, plni zasadni tilohu v lakéni a
stimulaci druhého pohlavi a teritoridlni obrané. Ve srovnani s volanim
byva mnohem komplexnéj$i. Diky své Casto slozité struktufe disponuje
velkym potencidlem pro kédovani fady informaci, véetné¢ identity jedince.
Dostupné studie ukazuji, Ze schopnost rozpoznavat podle zpévu znadmé
jedince od neznamych (NSD), respektive znamé jedince od sebe (NND),
je mezi pévci Siroce rozSifena (Lambrechts & Dhondt 1995, Stoddard
1996). Soucasné¢ byla ve zpévu riznych druhli podchycena fada
hlasovych charakteristik, které koéduji identitu a mohly by pévciim slouzit
k rozpoznéavani. Celou problematiku komplexné fesi studie Jaska et al.
2016, jez je soucasti této prace (viz kapitola 2). Diky zna¢nému mnozstvi
studii, které¢ byly do soucasné doby publikovany, lze vyvodit tfadu
poznatkil a odpovédét na klicové otazky, jez vyzkum rozpoznavani podle
zpévu od pocatku provazeji. Jednd se piedevSim o vliv velikosti
repertoaru a miry sdileni zpévu mezi jedinci na schopnost rozpoznavat.
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Soucasné lze zhodnotit metodické pfistupy testovani rozpoznavacich
schopnosti a z nich vyvodit ptipadné dal§i sméfovani vyzkumného usili.

Pévci vykazuji znacnou rliznorodost v komplexnosti hlasové
produkce, zejména ve velikosti repertoari zpévu (Krebs & Kroodsma
1980). Prave velikost repertoaru se stala usttednim faktorem, ktery by
mohl rozpoznavani ovliviiovat. U zrodu této mysSlenky stal D. E.
Kroodsma - vroce 1973 testoval schopnost rozpoznavat u strnadce
zpévného, ovSem s ponékud nepifesvédCivym vysledkem (Kroodsma
1976). V névaznosti na dosazend zjiSténi Krebs a Kroodsma (1980) a
nasledné Falls (1982) navrhli mechanismy, podle nichz by velikost
repertoaru mohla ovliviiovat rozpoznévani: 1. Druhy s velkymi repertoary
by mohly mit problém zapamatovat si zpé€vy svych sousedu. 2. Struktury
zpévu klicové pro rozpoznavani by mély byt zpivany méné casto. 3.
mezi samci. Stémito predpoklady byly konzistentni vysledky dvou
experimentalnich studii, v nichZz byly testovany vzdy dva druhy
s rozdilnou velikosti repertoaru (Falls & D"Agincourd 1981, Searcy et al.
1981). Nasledovala prvni vétsi srovnavaci studie. Potvrzovala ovlivnéni
rozpoznavacich schopnosti velikosti repertoaru (Falls 1982). Druhy
s jednim typem zpévu, piipadn€ s malym repertodrem, disponuji silnou
schopnosti rozpoznavat. Druhy se stfednim repertodrem (pfiblizné¢ 10
zpévl) disponuji stfedni schopnosti rozpoznavat. Druhy s velkymi
repertoary pak schopnost rozpoznavani ztraceji (vzdy NSD). O dvé
dekady pozdéji vSak Weary s kolegy provedli nové srovnani dvacitky
druhit (Weary et al. 1992). Negzjistili vSak Zzadny vztah mezi velikosti
repertoaru a schopnosti rozpozndvat zndmy zpév od nezndmého. Nedavna
srovnavaci studie zahrnujici 34 druhG pévcl opét nepotvrdila vliv
repertoaru na rozpoznavaci schopnosti (Moser — Purdy & Mennill 2016).
Nad ramec téchto praci se v poslednich dekadach objevily studie
demonstrujici rozpoznavani jedinci podle zpévu u druhti se znacnymi
repertoary, jako je napi. ¢ervenka obecnd (Erithacus rubecula; Brindley
1991), slavik tmavy (Luscinia luscinia; Naguib & Todt 1998), Spacek
obecny (Sturnus vulgaris; Gentner & Hulse 1998) nebo skiivan polni
(Alauda arvensis; Briefer et al. 2009).
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Velmi hodnotné jsou pii potvrzovani schopnosti rozpoznavat
studie, které testuji dva druhy s riiznym repertodrem shodnou metodikou.
Vyse zminéna srovndvaci studie Weary et al. (1992) zahrnovala pravé
také experimentdlni testovani NSD u dvou druhi lesnacka, a to lesnacka
zlutého (Dendroica petechia) s repertoarem o 20 zpévech a lesnacka
lejskovitého (Sefophaga ruticilla) s dvéma az osmi zpévy (Weary et al.
1992). Jako jiné druhy lesnacka i tyto uZzivaji dva rtizné druhy zpévu.
Jeden, tzv. ,,serial mode®, se skldda ze smésice rliznych zpévii. V druhém
se opakuje jeden zpév (tzv. ,repeat mode"). Oba druhy byly schopny
NSD pfi prezentaci obou druhii zpévu. Godard & Wiley (1995) nasledné
demonstrovali NND, tedy vys$i stupennt diskrimina¢nich schopnosti, u
dalSich dvou druhi lesiiackll s riznym repertodrem. V dalsi studii bylo
rozpoznavani sousedll prokdzdno i u budnicka mensiho (Phylloscopus
collybita) s 9 — 24 slabikami (Prichové et al. 2016 - viz kapitola €. 4)
v repertoaru a budnicka vétSiho (Phylloscopus trochilus) s9 - 67
elementy ve zpévu (Gil & Slater, 2000; Jaska et al. 2015 - viz kapitola ¢.
3). Doposud uskuteénéné vyzkumy tedy naznacuji, Ze druhy s rizné
velkymi repertodry disponuji schopnosti rozpoznavat nejen zndmé od
neznamych, ale dokonce zndmé samce od sebe (JaSka et al. 2016 - viz
kapitola 2).

Sdileni zpévu mezi sousedicimi samci je Siroce rozSifenym
fenoménem, pti¢emz rizné druhy vykazuji rGznou miru sdileni zpévu.
Dokonce i rtizné populace jednoho druhu se mohou li§it v mnozstvi
zpévu, které samci sdili (shrnuto Catchpole & Slater 2008). Vyhodou
sdileni zpévu v ramci sousedstvi samcli by mohla byt snadna identifikace
cizince, jenz sidlené struktury zpévu nemd. NasvédCuje tomu studie
testujici NSD u skfivana polniho (Briefer et al. 2008a) nebo strnadce
zpévného (Beecher et al. 1994), kdy byl zpév cizincl zaméilovan za zp&v
sousedl, pokud byl obohacen o struktury sdilené v ramci sousedstvi.
Pokud vsak sousedici samci sdileji velkou cast repertoaru, mohlo by to
negativné ovliviiovat individualni rozpoznavani (NND). Rozdily ve zpévu
mezi jednotlivymi sousedy by totiz mohly byt tak malé, ze by identifikaci
jedince znemozinovaly (Falls et al. 1988). Zaisadni praci, ktera
rozdmychala tuto problematiku, byla studie rozpoznéavacich schopnosti
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sykory rezavoboké, druhu s cCastym sdilenim zpévu (Parus bicolor;
Schroeder & Wiley 1983). PrestoZe rozdily ve zpévu mezi jedinci byly
patrné, reakce na ptehravany zpév souseda ze sdilené a nesdilené hranice
teritorii se neliSily. Takovy vysledek byva obvykle interpretovan jako
absence rozpoznavacich schopnosti. Negativnimu vlivu sdileni zpévu na
rozpoznavani nasvédcuje 1 vyzkum sykory komadry. Pfestoze konadry
rozpoznavaji jednotlivé sousedy, problémy jim ¢ini rozpoznavani sousedii
s podobnym zpévem (McGregor & Avery 1986). Recentni studie vSak
naznacuji, ze 1 sdilené casti zpévu mohou byt natolik rozdilné mezi
jedinci, aby rozpoznéni jedincii umoznily. Naznacuji to napt. vyzkumy
strnada zahradniho (Emberiza hortulana; Osiejuk et al. 2005, Osiejuk et
al. 2014) nebo rehka domaciho (Draganoiu et al. 2014). Sdileni zpévu
tedy zfejmé zasadné neznemoziuje rozpoznavani. Studium mechanismd,
jakymi zplsoby se jednotlivé druhy s podobnosti zpévu a nutnosti
rozpoznavat vypotddavaji, bude nepochybné piedmétem dalSiho
vyzkumného usili.

Uskali vyzkumii individualniho rozpoznavani

Zakladni problém experimenti zalozenych na fenoménu ,.dear
enemy‘* spociva v tom, Ze slaby nebo neprikazny rozdil v reakci na riizné
nebezpecné jedince (NSD i NND design) neznamena slabou nebo
nepfitomnou schopnost rozpoznavat. Vlastnim designem totiz lze pouze
dokézat, ze subjekt vnima rozdil mezi dvéma stimuly a v dasledku
reaguje rizné. V piipadé, ze vysledky nenaznacuji riznou reakci
subjektu, 1ze usuzovat na mnoho pfi¢in, pfiCemz absence rozpozndvani je
ztéch mén¢ pravdépodobnych. Ptaci napf. jednoduse mohou rozdily
vnimat, ale reaguji na oba stimuly obdobné&, nebo mohou reagovat rizné,
ale pozorovatel to nezaznamena, nebot jim sledované behavioralni
projevy rozdilné chovani nepodchyti (Stoddard 1996). Metodické selhéni
vyzkumu v druhém piipad¢ az tak zajimavé neni, ale obdobna reakce na
dva potencialné rizné nebezpecné jedince je zajimava velmi. Obdobna
reakce na dva rtzné stimuly mize byt jednoduSe ddna tim, Ze oba
pfehravani jedinci jsou subjektem povazovani za obdobné nebezpecné, at’
uz se jedna o souseda, nebo cizince. Duvodi, pro¢ tomu tak je, mlze byt
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vice. Na viné mize byt napf. naasovani experimentii do nevhodné ¢asti
hnizdéni, kdy v dobé fertility samic miize kazdy samec piedstavovat
potencidlni ohroZeni paternity subjektu. Dynamiku fenoménu ,dear
enemy* v pribé¢hu hnizdni sezony dobfe demonstruje vyzkum na
skiivanovi polnim. Sousedni samci nejsou tolerovani na zacatku hnizdni
sezony (boj o teritoria, parovani) a na jejim konci (zvySeni hustoty
populace vyvedenim mlad’at), zatimco v pribc¢hu hnizdéni sousedé
tolerovani jsou (Briefer et al. 2008b). Obdobna situace muze platit napf.
pro recentni potvrzeni NSD u zelenacka ¢evenookého (Vireo olivaceus),
druhu s velkym repertodrem (Moser — Purdy & Mennill 2016). U n¢j tato
schopnost nebyla diive podchycena (Godard 1993). Ve vztahu k velikosti
repertoaru druhu naznacuje zajimavé vysvétleni Stoddard (1996). Pokud
stoji vnitrodruhovd kompetice za evoluci repertodrd, pak Ize
pfedpokladat, Ze u druhl s velkymi repertoary dochdzi k intenzivné;si
kompetici o teritoria nebo o samice. Pokud tomu tak je, pak mohou byt
soused¢ vnimani stejné jako cizinci. Reakce na né bude tedy obdobna, coz
by mohlo vést krozdilnym vysledkim u druhtt s malym a velkym
repertoarem (NSD 1 NND design), piestoze ob¢ skupiny jsou
rozpoznavani schopny (Stoddard 1996).

Velmi problematické mohou byt také interpretace studii
hledajicich zplsob, jakym ptaci identitu koduji. Pokud je néjaka
charakteristika zjiSténa jako individudlné specifickd, nemusi to nutné
znamenat, 7e ji ptaci v rozpoznavani uzivaji. Velmi ilustrativni jsou studie
pustika obecného (Strix aluco) a chiédstala polnitho (Crex crex).
Teritoridlni volani pustika je individudln€ specifické, jedince Ize
identifikovat podle vétSiny testovanych parametriit volani. Nejvétsi
potencial pro kodovani identity ma délka silné modulované¢ho pocatku
posledniho elementu houkéni (Galeotti & Pavan 1991). U pustika byla
nasledné podchycena schopnost rozpoznat cizi samce od zndmych
sousedi (Galeotti & Pavan 1993). Logickym zavérem se zda byt
konstatovani, ze pustik tedy asi umi rozpozndvat sousedy od cizinci
ziejm¢ podle charakteristického posledniho elementu. Jak mutze byt
takovato interpretace osemetnd, ukazuji vyzkumy chidstala polniho.
Teritoridlni samci chfastala vydavaji zejména vnoci velmi hlasité
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dvojslabicné monotoénni voldni. Funkce voldni spocivad stejné jako u
zpévu peévcell v teritorialni obrané nebo lakani partnera. Kazda slabika se
skladd z mnoha pulzl (délka pulzu 3 - 5 ms) oddé€lenych intervaly (délka
intervalu 4 - 8 ms). Interval mezi pulzy (pulse-to-pulse duration; PPT) je
individualné specificky (cca. 7 - 13 ms), stabilni v pritbéhu Zivota, a tedy
velmi vhodny pro rozpoznavani jedincii (Peake et al. 1998). Vylucné tato
hlasovd charakteristika vSak, pfestoze je pro jedince pomérné
individudlné charakteristickd, k vzdjemnému rozpoznavani znamych a
neznamych samcl ziejmé& neslouzi (Budka & Osiejuk 2015). Chiastali
polni pfitom touto schopnosti rozpoznavat disponuji (Budka & Osiejuk
2013). Co je tedy akustickym podpisem ve svété chiéastali polnich,
nevime, a vlastné to netuSime ani u vySe zminéného pustika obecného.
Zakladni otazkou tedy ziistava, kam na§ vyzkum smétuje. Chceme ve
findle vyuzivat vlastnosti zpévu k identifikaci jedinctl, nebo nas zajima,
jak funguje rozpoznavani u ptak?

AKkusticky monitoring ptaki

Vyzkum individudlni vokalizace piindsi kromé hlubsiho
porozuméni pta¢imu chovani jedineCnou prilezitost vyuzit nasbirané
poznatky ve prospéch samotnych ptakt. Pravé kodovani identity v ptacich
hlasech v sobé nese potencidl pro vyvoj badatelskych metod, které
umozni neinvazivnim a velmi efektivnim zplisobem monitorovat volné
zijici populace. Vyvoj takovych metod se rozhodné¢ jevi jako
opodstatnény. Fyzické znaceni jedincii v terénu za ucelem sledovani je
v piipad¢ satelitnich vysilacek nebo geolokéatorti Casto finanéné velmi
narocné, v disledku ¢ehoz l1ze oznacit jen nékolik mélo ptaki. Navic vliv
vysilaci na zdravi oznacenych jedincii mize byt zasadni (Peton et al.
1991, Peniche et al. 2011, Lameris & Kleyheeg 2017). Tradi¢ni znaceni
barevnymi krouzky, resp. jinymi odecitatelnymi znackami, sice mnoho
nestoji, nicmén¢ vlastni ndsledné odecitani miize byt u nékterych druhi
velmi nesnadné — napf. u drobnych pévcli pohybujicich se v husté
vegetaci. Uziti téchto metod vZdy zavisi minimaln€ na jednom odchytu
kazdého jedince, coz zpravidla znamend pro ptéka stresujici udalost, o
jejimz disledku na znaceného jedince mnoho nevime (Wingfield et al.
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1982, Linhart et al. 2012). Vyuziti ptfirozené vlastnosti kazdého jedince
signalizovat identitu vokalizaci tedy poskytuje velmi mocny ndstroj, jenz
potencidlné umoznuje dobré zkoumdni i skryté zijicich druhi, a to
s minimalnim zdsahem do Zivota jedinct. Jediné, co vyzkumnik potiebuje
k identifikaci, je z&dznam hlasu. Ten Ilze =ziskat zrelativné velké
vzdalenosti.

Aby bylo mozno vyuzit vokalizaci krozliSovani jedincii, tedy
jejich diskriminaci, musi hlas obsahovat znaky stabilni v rdmci vokalizace
jedince a soucasné dostatecné variabilni mezi jedinci (Falls 1982,
Stoddard 1996). S timto pfedpokladem pocita naprostd vétSina doposud
publikovanych studii individualniho koédovani. U vétSiny zkoumanych
druhti se opravdu dafi nalézat individualn¢ charakteristické vlastnosti
vokalizace, tzv. akusticky podpis jedincl, a to vriznych typech
vokalizace (viz ptedchozi kapitoly). Akusticky podpis jedince se
zpravidla sklad4 z fady individudlnich parametri (napt. Mathevon 1997,
Dentressangle et al. 2012), ty mohou byt dasledkem individuélni
morfologie, zkuSenosti atp. (Westneat et al. 1993, Suthers 1994,
Hausberger et al. 1991, Williams et al. 1989). Pravé mnohorozmé&rnost
akustického podpisu a rliznorodé pozadi individuality jednotlivych znakt
poskytuje teoreticky znacny prostor pro kodovani identity mnoZstvi
jedincti. Nesmirnd mezidruhovd 1 vnitrodruhova variabilita ptaci
vokalizace vSak zdsadné¢ komplikuje odhaleni konkrétnich parametrii a
jejich ptipadné uziti pro nasledné vyzkumy a ochranaiské snazeni.

Ptes znac¢nou variabilitu akustického podpisu je tfeba si uvédomit,
7e kapacita signalu kodovat identitu je nezbytné omezena. Cim vice
jedincti se analyzuje, tim spiSe se najdou jedinci vzdjemné podobni
(Trawicki et al. 2005, Linhart & Séalek 2017). Pravé v tomto ohledu
spociva limitace fady studii a aplikovatelnost jejich vystupit pro dalsi
generalizaci, pfipadné navazujici vyzkumy. Zkoumdano bylo jednoduse
velmi malo jedincii (napt. Galleotti et al. 1993, Farquhar 1993, Walcott et
al. 1999, Sung & Miller 2007, Klenova et al. 2008). Na druhou stranu
existuji studie demonstrujici kddovani identity na vzorcich presahujicich
nékolik desitek ptakt (napt. Beightol & Samuel 1973, Rebbeck et al.
2001, Hoodles et al. 2008, Zsebdk et al. 2017). Prestoze se s narustajicim
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vzorkem jistota identifikace jedince snizuje, i u mnohem vysSich
pocetnosti 1ze jedince v nekterych ptipadech celkem dobte identifikovat
(Xia et al. 2012, Budka & Osiejuk 2015, Linhart & Salek 2017). Moznost
identifikovat velké mnozstvi jedincli umoziuje pravé multiparametrické
kédovani identity (napt. Mathevon 1997, Dentressangle et al. 2012,
Linhart & Salek 2017). Samoziejmé vzdy zalezi na tom, co badatele ve
studii zajiméa. Pokud etologicka stranka, pak je dobré na rozliSovani
nahliZet z pohledu jedinct, ktefi Celi v pribéhu Zivota, resp. v hnizdni
sezong, realné nckolika madélo jedincim, a vramci nich jim staci
rozpoznavat. Z pohledu vyzkumnika je vSak samoziejm¢ vhodné rozlisit
mnoho jedincil napt. pro potfeby scitani celych populaci, to vSak klade na
kédovani identity z etologického hlediska nepfirozené néaroky. Z tohoto
divodu je zdsadni porozumét tomu, jak velikost populace limituje
vhodnost konkrétnich znakt kédovat identitu (Linhart & Salek 2017).

Jak jsem jiz naznacil, diskriminace je ve své podstaté rozliSovani
jednotlivych jedinci podle zkoumanych znakid. Vzdy se vSak jednd o
rozliSeni jedincl v jednom case a prostoru. V kontrastu s tim identifikace
vyzaduje nejen variabilitu znaku mezi jedinci, ale také stabilitu
akustického podpisu v del§im casovém obdobi, coz umoziiuje opétovné
uréeni diive rozpoznanych jedinci. Identifikaci je t&éz8i prokdzat,
pfedstavuje vSak techniku s SirSim vyuzitim (Terry et al. 2005). Je
pravdépodobné, Ze u mnoha druhi ptaki, jakmile dojde k ustdleni hlasu
v dospélosti, zlstane hlas konzistentni v dalSich ¢astech Zivota, jak to
zname napf. i u lidi (Knapton 1982, Saunders & Wooller 1988).
Dlouhodobou stabilitu v hlase Ize predpokladat u druhti dlouhovékych
s vérnosti k hnizdisti, u nichZ miiZze pfinasSet stabilni kdédovani identity
vyhody v teritoridlnich interakcich sousedii v pribéhu nékolika let.
Meziro¢ni stabilita vokalizace byla zjiSténa napi. u vyra velkého
(Lengagne 2001), pustika afrického (Strix woodfordi) nebo vyrecka
amerického (Megascops asio; Nagy & Rockwell 2012). Krom¢ sov
popisuje napt. Walcott et al. (1999) stabilitu v hlase 4 potaplic lednich
(Gavia immer) po dobu Sesti let. Mezi hnizdnimi sezénami si zachovavaji
identitu v hlase i lediidcci posvatni (Todiramphus sanktus; Saunders &
Wooller 1988), rackové tiiprsti (Rissa tridactyla; Wooller 1978), jetabi

33



japonsti (Grus japonensis; Klenova et al. 2008), ale 1 dal$i druhy. U druhti
kratkovékych, které maji vysokou mortalitu, dosahuji vétSich pocetnosti a
migruji, v disledku téchto faktori dochazi k velkym obméndm jedinci a
nestabilité¢ teritoridlniho uspofddani. Zde by bylo mozné teoreticky
pfedpokladat také nestabilitu akustického podpisu v dlouhodobé&j$im
casovém horizontu piesahujicim jednu hnizdni sezonu. NejzhavéjSimi
jejich zpév je velmi flexibilnim znakem podléhajicim nezfidka
dynamickému vyvoji v pribéhu jedincova Zivota (napf. Payne 1985,
Wegrzyn et al. 2009, Prichova 2017). Nicméné i1 u pévci byla
podchycena stabilita n€kterych individualnich vlastnosti mezi hnizdnimi
sezonami (Osiejuk et al. 2005, Draganoiu et al. 2014, Petruskova 2015).
Navic si alesponi nékteré druhy pamatuji hlasy svych sousedi
z pfedeSlych hnizdnich obdobi (Godard 1991, Forstmeier & Balsby
2002). Pritomnost této vlastnosti také, 1 kdyz nepfimo, naznacuje stabilitu
akustického podpisu i u pévcil v pribéhu vice let. Zda se tedy, ze 1 zp&v
pévell mize byt alespont v nekterych vlastnostech stabilni v del$Sim
casovém obdobi a umoziovat nejen diskriminaci, ale také reidentifikaci.
V soucasné dobé existuje fada statistickych néstroji, jak
individualitu v hlase analyzovat (Terry et al. 2005). Na pocatku stoji
jednorozmérné analyzy, jeZ srovnéavaji jednotlivé hlasové charakteristiky
v ramci vokalizace jedince a mezi jedinci a hodnoti jejich potencial
identitu kdédovat. Ve snaze co nejlépe diskriminovat jedince nevyhnutelné
pfibyvd mnozstvi charakteristik vstupujicich do analyz, ¢imz vzrista
nutnost uziti mnohorozmérnych postupt pro extrakci klicovych vlastnosti
(nap¥. Hoodles et al. 2008, Klenova et al. 2008, Linhart & Salek 2017).
Mezi tradicnimi metodami studujicimi kodovéani identity ptdkd se
v poslednich letech pomalu prosazuji také analytické nastroje vyuzivané
v rozpoznavani fe¢i u lidi (Kogan & Margoliash 1997, Fox 2008). Tyto
metody jsou zaméfeny spiSe na celkové vlastnosti hlasu. Je zde snaha
oprostit se od pivodniho méteni hlasovych charakteristik, které mohou
byt kratkodob¢, ale i dlouhodobé proménlivé v disledku tady faktori
(napt. Nottebohm et al. 1986, Byers 1996, Linhart et al. 2013). Metody
nezavislé na typu vokalizace nesrovnavaji tedy specifické akustické
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znaky, které jsou zpravidla kidentifikaci jedincti pouzivany, ale
parametry souvisejici se strukturou zdroje zvuku (u ptdkl syrinx) nebo
vokalniho traktu, jimz zvuk putuje ze syringu. Takové parametry by mély
byt obecné pfitomny v kazdé vokalizaci jedince nezavisle na jejim typu.

Souhrn vyzkumného usili, vysledky a zavéry

Hlavni vyznam této prace spocivda ve shrnuti a rozSifeni
dosavadnich poznatkli o individualnim rozpoznavani ptaki s vyzkumnym
zaméfenim na teritoridlni interakce pévcl a s pfesahem do problematiky
vyzkumu akustického monitoringu ptakt, ktery vyuziva individudlné
specifické parametry zpévu. Pivodni linie prace zaméfend na akustické
rozpoznavani budnicka mensiho a vétSiho pfijemné navazovala na nase
piedchozi badatelské usili na obou druzich. V prubéhu studii se vSak
naskytla osvézujici pfilezitost pfispét vlastni praci k poznani kodovani
identity ve vokalizaci syckli obecnych (Athene noctua) a k porozuméni
roli rozpoznavani podle hlasu v komunikacnich sitich chrastalti polnich.
Cas viak leti a mnoho lidskych i nelidskych faktorii ovliviiuje Zivot
adepta doktorandskych studii. Mé ptispéni k poznani vokalizace syckl
nakonec zistalo jen na urovni nékolikatydenni analytické prace nad
spektrogramy v laboratofi. V ptipadé€ chidstalti polnich jsem prozil velmi
zajimavé obdobi plné probdélych noci pfi vyzkumu chidstaliho volani
v moktadnich loukéch vychodniho Polska. Tuto disertacni praci vSak ve
vysledku neobohatil ani jeden ztéchto pozoruhodnych druhi formou
publikaéniho vystupu. M¢ usili se tedy sto€ilo opét k osvédéenym
béznym druhiim, a tak zde mohu prezentovat pravé naSe poznatky o
rozpoznavani u budnicki.

Prvni cClanek disertace shrnuje dosavadni poznatky o
individudlnim rozpoznavani v teritoridlnich interakcich pévcl. V ¢lanku
se snazime uzavrit vé¢nou diskusi o roli velikosti repertoaru pévcii na
jejich rozpoznavaci schopnosti, soucasné diskutujeme o mozném vlivu
sdileni zpévu mezi samci na rozpoznavani. Ob¢ tato témata nakonec
opoustime s konstatovanim, Ze rozpoznavani neni vyznamné ovlivnéno
ani velikosti repertoaru, ani sdilenim zpévu mezi samci. Faktické
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odiivodnéni takovych zavéri spociva v existenci studii, jez jasné
prezentuji schopnost ptakli rozpoznéavat nezdvisle na velikosti repertoaru
nebo sdileni zpévu. Dale shrnujeme poznatky o zplsobu kodovani
identity ve zpévu pévcl. Celkove lze fici, ze zplsob kddovani identity
neni zfejmé& mezi pévci jednotny. Nekteré druhy mohou identitu kédovat
vlastnim repertodrem, jeho uspotfddanim nebo konkrétnimi hlasovymi
charakteristikami, napf. frekvenénim polozenim zpévu, casovymi
parametry atp. (akusticky podpis). Informace o identit¢ byva neziidka
soustfedéna do tUvodnich ¢asti zpévu, coz miiZze usnadiovat rychlé
rozpoznavani jedince. Na samém konci studie klademe znac¢ny diiraz na
fakt, Ze kodovani identity muze také spocivat v zdkladnich
charakteristikdch hlasu (kvalita hlasu), jez reflektuji individudlni
morfologii zdroje zvuku (syrinx) a vokdlniho traktu (filtr) - tim zvuk pfii
zpévu prochazi. Takovy kli¢ k identit¢ by mohl byt ptitomen v jakékoliv
vokalizaci nezavisle na obsahu, tedy typu slabik nebo zpévu, jimz ptak
pravé zpiva. Déle upozorfiujeme na metodické limitace bézné
pouzivanych experimentélnich pfistupl a navrhujeme vhodnéjsi varianty,
kter¢ by mohly I1épe podchytit jednak nepfitomnost schopnosti
rozpoznavat (experimenty zaméfené na habituaci), jednak stanovit, zda
ptaci rozpoznavaji podle akustického podpisu nebo kvality hlasu
(experimenty vyuzivajici syntetické zpévy).

Ve druhé studii testujeme schopnosti budnickii menSich a
budnickl vétsich rozpoznavat znamé sousedici samce od sebe. Metodicky
ptinesl vyzkum fadu uskali feSenych doslova za pochodu. Pivodni plan
pocital s testovanim rozpoznavani u budnicka mensiho v jednom roce a
testovani budnicka vétsiho v roce dalSim. V prvnim roce studia bylo tedy
zahdjeno testovani budnicka men$iho, a to v lokalit¢ osvédcené
z predchozich vyzkumii - na byvalém cvi¢isti Tankodrom u Ceskych
Budé¢jovic. Experimentalni design spocival v testovani kazdého samce jak
hlasem souseda, tak cizince, a to ve ¢tyfech pokusech (tradi¢ni piistup).
Oba stimuly mély byt piechrdvany zhranice subjektu sdilené
s playbackovym sousedem a hranice opacné (nesdilené¢). Bohuzel lokalita
Tankodromu se pro takovyto ukol ukézala jako zcela nevhodnou.
Budni¢ci mensi zde dosahovali pfiliS vysokych pocetnosti. Hustota
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populace v kombinaci s nutnosti provést Ctyii pokusy na dostate¢né
velkém vzorku vedla k naprosto zoufalé terénni praci a zmarené sezoné.
V nésledujici sezon€ bylo nutné vlozit vSe na jednu kartu, otestovat oba
druhy, a to uspésné. Z tohoto ditvodu jsme zjednodusili metodiku na
variantu dvou playbackl. Pfehravan byl jen soused, a to z hranice se
sousedem sdilené a nesdilené. Nutn¢ se také musel zasadné snizit pocet
sousedl, ktefi by mohli experiment naruSit. Zvoleny byly liniové
stromové a kefové pasy podél okrajii rybniki, polnich cest a cyklostezky
z C. Budéjovic do Hluboké nad Vltavou. Zde byla teritoria uspotadana
liniové, tedy jeden budnic¢ek za druhym. Opét se monitorovala teritoria.
Pfed kazdym experimentem byl sousedni samec, zjehoz teritoridlni
hranice se testovalo, odchycen. V pytliku vyckal konce experimentu a
nasledné byl vypustén na svobodu. Usp&snost provedeni experimentil
dosahovala v ptipadé¢ dobrého odhadu teritorii téméf sta procent. Diky
tomu bylo mozné otestovat ve stejné sezoné i budnicka vétsiho, tentokrat
vSak opét na Tankodromu, kde druh dosahoval nizS§ich pocetnosti nez
budnicek mensi. Podaftilo se. Vysledky studie pfinesly cenny poznatek o
pfitomnosti rozpoznavani jednotlivych sousedii u dvou blizce ptibuznych
druhii se zna¢né odliSnou velikosti repertoaru a s odliSnou organizaci
zpévu. Tento poznatek je zejména cenny, nebot’ se jedna o dva druhy
studované stejnou metodikou, experimenty byly provedené v terénu
stejnym Clov€kem. Zcela klicové bylo pouziti jediného nihodné
zvolen¢ho zazpivéani, jez bylo pii playbacku opakovano ve smycce.
Vysledky tedy ukdzaly, ze budnicci jsou zfejmé schopni rozpoznat své
sousedy podle jakéhokoliv zpévu z repertoaru, kodovani identity tedy
musi byt pfitomno v kazdém zazpivani. Vzhledem k tomu, ze jsou zpevy
u obou druhti variabilni v rdmci jedince, Ize ptedpoklddat rozpoznavani
podle akustickych charakteristik pfitomnych nezavisle na typu slabik
nebo organizaci zpévu, piipadné specifické kodovani identity v kazdém
typu zpévu jedince.

Ve tfetim ¢lanku jsme zkoumali zpév budnicka mensiho. Zajimal
nas mozny vztah repertodru slabik a organizace zpévu k individualnimu
rozpoznavani. Soucasné jsme studovali zékladni hlasové charakteristiky
relativné nezavislé na typu zpévu, ktery ptdk zpiva, a jejich potencial
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kédovat identitu, respektive jejich vyuZitelnost pro diskriminaci a
reidentifikaci jedincl v rdmci dne, mezi dny a mezi hnizdnimi sezénami.
Testovali jsme délku zpévu, interval mezi slabikami a zdkladni frekvencni
parametry zpévu. Repertoar slabik jsme analyzovali u 13 budnicki
(dohromady 5 532 zpévi). Samci budni¢k disponovali deviti az 24
riznymi slabikami v repertodru. Konkrétni typy zpévu formuji z urcitych
slabik, jez nejsou mezi typy zpévu obecné sdileny. Samci uzivali dva az
devét typl zpévu. Prestoze jsme u nékterych samci analyzovali nékolik
set zpévl, nepodafilo se ndm dosdhnout zjevné asymptoty kumulacni
kiivky velikosti repertoaru. Toto zjisténi bylo velmi piekvapivé, nebot
budni¢ek mensi je povaZzovan za druh s doslova skromnym repertodrem.
U nékterych samcl se podafilo analyzovat repertoar ve dvou hnizdnich
sezonach. Zatimco nékteré slabiky u nich pfetrvaly (nula az sedm),
repertoar typli zpévu se mezi roky zdsadn€ ménil. Druha ¢ast vyzkumu
ukézala potencial zakladnich hlasovych charakteristik identitu kédovat a
rozli§it samce v Casovém rozsahu desitek minut. Na druhou stranu
uspésnost reidentifikace mezi dny, resp. roky, byla velmi mala. V piipadé
uziti stejnych typl zpévu v tréninkovych i testovacich datech se vSak
uspé&snost reidentifikace mezi dny jevila jako relativné uspésnd. Vyzkum
tedy pfinesl v zdsad¢ neocekdvané, nicméné o to zajimavejsi vysledky.
Budniéci, zda se, nemaji mezi hnizdnimi sezonami pfili§ stabilni
repertoar. Zakladni charakteristiky zpévu nejsou sdileny mezi
jednotlivymi typy vokalizace jedince. Jedince lze vSak podle téchto
charakteristik identifikovat mezi jednotlivymi dny v ramci konkrétnich
typtt zpévu. Podle piedchoziho vyzkumu se vSak budniéci rozpoznévaji
podle jakéhokoliv typu zpévu. Mechanismy rozpoznavani u budnicka
mensiho by tedy mohly byt zaloZeny na aktudlni odliSnosti jedinci
v nékterych vlastnostech zpévu (frekvencni, Casové, typy slabik atp.),
které jsou specifické kazdému typu zpévu jedince, jsou relativné stabilni
mezi dny a snad i v pribéhu hnizdéni. Stabilni vSak nejsou mezi
sezébnami, coz by vSak nemuselo byt zasadni vzhledem k malé
pravdépodobnosti  obnoveni  sousedstvi  stejnych  jedinci v
sezonach jdoucich po sob¢. Budnicek je totiz druh relativné kratkoveky se
znacnou hustotou populace. V pfipadé¢ veétsi proménlivosti identitu
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kédujicich charakteristik v pribéhu jedné hnizdni sezony by tedy musel
kazdy jedinec v sousedstvi neustale sledovat dynamicky vyvoj v hlase
svych sousedd, aby je mohl stale efektivné rozpoznavat. Alternativou by
mohlo byt rozpoznavani podle obecnych charakteristik v hlase, jez jsou
dany strukturou hlasového apardtu. Jejich pfitomnost tradicni metody
,Jednoduchého méteni spektrogramii*“ nezachyti.

Dal$im logickym krokem vnasem vyzkumu individudlniho
rozpoznavani u budni¢kl bylo oprosténi se od zakladnich charakteristik
repertoaru, jako jsou temporalni, frekvenéni vlastnosti nebo repertodr
slabik, a podivat se, zda nemohou budnicci kdédovat identitu podle kvality
hlasu - ta by nezavisela na obsahu, tedy typu vokalizace, jiz budnic¢ek
zpiva. Naopak by méla reflektovat strukturu syringu (zdroj zvuku) a
vokalniho traktu, kterym zpév prochazi (filtru). Kodovani identity timto
zpisobem by ndm nad nadS§ hlavni zdmér porozumét rozpoznavani
budnickli mohlo v budoucnu usnadnit vyzkumné usili. To by se pak
mohlo obejit bez odchytavani a barevného znaceni jednotliveti. Shodou
fady nepfedvidatelnych okolnosti se nakonec na§ zamér vyplnil, a to nad
ramec ofekavani. Ctvrty a posledni &lanek disertace pojednava o
spoleéném Gsili kybernetiki, matematikd, akustiki a terénnich
pfirodovédct. Oni vSichni se vrhli na drobného ptédka, osmigramového
budnicka mensiho. Diky velmi Sirokospektrému tymu bylo mozno vyuzit
fadu znalosti a technik - od piesného mapovani teritorii az po slozité
matematické algoritmy. Do analyzy vstupovaly originalni terénni
zdznamy ruzné kvality se vSemi ruchy, Sumy a vokalizacemi jinych
druhil. I délka zdznama se liSila. Zpév byl od pozadi rozpozndvan pomoci
adaptivniho detektoru hlasové aktivity — ,,voice activity detector” (VAD).
Klasifikace se provadéla pomoci Gaussova smiSeného modelu ,,Gaussian
mixture model“ (GMM) v kombinaci s univerzdlnim modelem pozadi
,universal background model“ (UBM). Metoda GMM - UBM je ¢asto
pouzivana pfi rozpoznavani lidskych te¢nikli. Pravé kombinované uziti
GMM a UBM dava moznost rozlisit nezndmého jedince od jedinct jiz
znamych, tedy umoznuje analyzovat neurcity pocet jedinci. Kombinaci
VAD, GMM a UBM vznikl tedy identifikacni systém — , Automatic
system for recognition of bird individuals* (ASRNI) a ten poskytl u
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budnicka vcelku uspokojivé vysledky. Celkova uspéSnost identifikace
ASRNI dosahla hodnoty 78,5%. 90% vSech experimenti pak piesnosti
nejméné 70%. Zde je vSak tieba pfiznat, Ze zpevy zahrnuté do analyzy
byly potizeny u kazdého samce v priabéhu dvou po sobé nasledujicich
dnt, tedy v jediné hnizdni sezoné. Jak je to s vyuzitelnosti této metody
v del$im cCasovém obdobi, proto zatim nevime. Analyza jednotlivci
metodickym pfistupem, ktery umoziluje pracovat s neurcitou velikosti
vzorku jedincli, samoziejm&é nezbytné¢ vykazuje niz§i UspéSnost
identifikace nez uzaviené systémy (se znamym poctem jedinci), nebot’
pocitd s urCitou nejistotou pfitomnosti nezndmého jedince. Metoda je
vSak daleko bliz8i potiebam akustického monitoringu v terénu, pii némz
nejsme schopni s jistotou predvidat, kolik jedinci do analyz vstoupi.
Pouzity systém nadto pracuje s hrubymi nahrdvkami - ty nevyzaduji
zpracovavani pred vlastni analyzou identity, coz je obrovsky krok
kuptedu. Nesporny piinos spociva také ve vyuziti riznych typi zpévu
samci. Jedinci byli tedy identifikovéani na zaklad¢ riznorodé vokalizace.
Jako nevyhoda rozpoznavaciho systému se jevila potfeba zna¢ného
mnozstvi vstupnich zpévii od kazdého samce, coz zatim sniZuje jeho
praktickou vyuzitelnost. Protoze se vSak podatilo dosahnout uspokojivého
rozliSovani jedinci na zdklad€ cepstralnich znaki, nesouvisejicich
s obsahem analyzovaného zpévu (x frekvence, slabiky atp.), lze
pfedpokladat, ze v hlasech budnickti menSich existuji znaky kodujici
identitu, jez koresponduji se strukturou hlasového organu jednotlivych
samci. Ty mohou byt budnicky mensimi vyuZzivany k individualnimu
rozpoznavani.

V souhrnu celd predkladand prace sumarizuje soucasné poznatky
v rozpoznavani podle hlasu u ptdkdi a navrhuje dal§i moznosti
vyzkumného smétovani. Experimentalni ¢ast demonstruje schopnost dvou
druhii s rizné¢ velkym repertodrem rozpoznavat své sousedy podle
jediného zazpivani (bylo ndhodné¢ vybrano z repertoaru). Budnicci jsou
tedy schopni rozpoznat souseda na zaklad¢ jakéhokoliv zpévu. Soucasné
prace piindsi poznatky o velikosti repertoaru budnicka mensiho a jeho
stabilité v Case a potencialu zakladnich hlasovych charakteristik kodovat
identitu v kratkém i dlouhém ¢asovém obdobi. Déale demonstruje novou
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metodu pouzitelnou pro akusticky monitoring ptaki. Vyuziva vlastnosti
extrahované z hlasu, jez reflektuji strukturu hlasového organu, a jsou tedy
nezavislé na konkrétnim obsahu analyzované vokalizace. Pfitomnost
téchto znakll podporuje predpoklad, Ze ptdci mohou rozpozndvat podle
kvality hlasu, nikoliv dle tradi¢né zkoumanych frekvenénich, resp.
temporalnich, charakteristik. Prace tedy komplexné feSi vokalizaci a
individualni rozpoznavani na modelovém druhu, na budnicku mensim,
s CasteCnym vyzkumnym pfesahem na budnicka vétsiho.
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Schopnost rozpozndvat ostatni jedince podle zpévu je pro zivot ptaka velmi dulezitd. Behem
teritoridlnich interakci napfiklad umoznuje relativné poklidné souziti sousedicich samct
nebo vc¢asnou identifikaci cizinct usilujicich o teritorium. V pfispévku nastinujeme zakladni
problematiku vyzkumu individudlniho rozpoznavani, identifikujeme faktory, které rozpozna-
vani limituji, a shrnujeme dosavadni poznatky o zptsobu kodovani identity v hlasech pévcu.
Schopnost individudlné rozpozndvat je pfitomna u vétsiny dosud studovanych pévcet. Velikost
hlasového repertodru nebo sdileni zpévi vyznamné neovliviiuje schopnost rozpoznavat, jak se
dfive predpoklddalo. Zdakladnim problémem ovsem nadale ztstdva obtiznost prokazani absen-
ce nebo omezeni schopnosti rozpoznavat u testovanych druht. Individualni identita mutze byt
kodoviana dvéma zdkladnimi zplsoby, a to bud formou individudlniho akustického podpisu
(napf. pfitomnost specifickych elementt ve zpévu), nebo individudlni kvalitou hlasu (danou
strukturou hlasového organu). Existence individualniho akustického podpisu byla navrzena
u fady druhu, a to na Grovni celych zpéva nebo jeho podjednotek (frazi, slabik), pfipadné
i na drovni celych repertodar. Vyzkum individudlni kvality hlasu neni tak rozsifeny, ackoliv
by tento mechanismus mohl mit fadu vyhod napfiklad pro druhy s komplexnim zpévem,
u kterych lze pfedpoklddat zvysenou naro¢nost na zapamatovani struktur zpévu klicovych pro
rozpoznavani. V ¢lanku uvdadime nékolik metodickych doporuceni pro vyzkum individualniho
rozpozndvani.

The ability to individually recognize conspecifics based on song is very important for birds.
During territorial encounters it allows, for example, a relatively peaceful coexistence of neigh-
bouring males. We review the factors suggested to influence the individual recognition ability
and summarize the current knowledge about song features used in individual recognition in
passerines. The ability of individual recognition is present in most passerines tested to date. The
repertoire size or the song sharing has no crucial effect on the recognition ability contrary to
what was previously proposed. Nevertheless, the study of factors affecting recognition ability still
has an important caveat. It is problematic to prove the absence or weak ability of recognition in
the tested species. In this paper we propose a partial solution for this problem. We further review
studies investigating the specific song features used for individual recognition and we sort them
according to two basic mechanisms of identity signalling. The first mechanism is individual
acoustic signature (e.g., the presence of specific elements in the song), the second is individual
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voice quality (given by the structure of the voice organ). The existence of the acoustic signature
was proposed in many species at the level of the whole song or its subunits (phrases, syllables)
or also at the level of the entire repertoire. Individual voice qualities are less commonly studied,
although this mechanism could have many advantages for example for species with a complex
repertoire. We suggest that more attention should be paid to the individual voice quality and we
propose a method for differentiating between the two mechanisms used by birds.

Keywords: acoustic signalling, dear enemy phenomenon, identity cue, neighbour-stranger/
neighbour-neighbour discrimination, playback experiments

UVOD

Zpév hraje klicovou roli v dorozumivani
pévcu. Nekteré vlastnosti zpévu vypo-
vidaji o kvalitich samce (Duffy & Ball
2002, Kipper et al. 2006), jeho teritoriu
(Lampe & Espmark 2003) nebo vnitinim
vyladéni (Linhart et al. 2013). Zpév tak
muze poskytovat cenné informace pro
okolni posluchace. Informace o vlast-
nostech zpivajicich samcu jsou uzitecné
zejména v dobé utvdfeni teritorii a pfi
ziskavani partnerek (Catchpole & Slater
2008). Samci, ktefi jiz obsadili teritorium
(rezidentni samci), upozornuji zpévem
na vlastnictvi tzemi (Nowicki & Searcy
2004). Fyzickému konfliktu mezi samci
Casto predchdzi dynamickd vyména in-
formaci prostfednictvim zpévu. Vokalni
duel soupeticich samcu se mtize vystup-
novat az ve fyzickou interakci, nebo na-
opak muze pfimé konfrontaci zabranit
(Smith 1996). Hranice nové ustanove-
nych teritorii na sebe casto tésné nava-
zuji a tim dochdzi ke vzniku sousedstvi.
Vysledné uspofadani hranic teritorii je
i fyzickych interakci mezi soupeficimi
jedinci. Pro rezidentniho samce je velmi
dilezité rozpoznat zpév cizincl teprve
hledajicich teritorium od zpévu souse-
dt (neighbour-stranger discrimination,
NSD). Pfitomnost cizince znamend aktu-
alni hrozbu, nebot muze narusit stavajici
potfddek v sousedstvi, a proto na hlas
cizince vlastnik teritoria reaguje vice nez
na hlas souseda (fenomén ,hyckaného
nepfiitele“ - dear enemy phenomenon;

Fisher 1954). Pii NSD nemusi nutné do-
chazet k rozliseni mezi jedinci, ale staci
rozliSovat mezi zndmymi a neznamymi
zpévy nezavisle na tom, kterému samci
patii. Rozpoznavani hlast konkrétnich
sousedll (neighbour-neighbour discri-
mination, NND) piedstavuje daleko
mych a nezndmych jedincti (Stoddard
1996). Jedinec musi byt totiz skute¢né
schopen rozlisovat, kterému samci zna-
my hlas patfi.

V této literdrni resersi se pokousime
shrnout dosavadni znalosti o tom, jaké
faktory ovliviiuji schopnost individual-
niho rozpoznavani jedinca podle zpévu
(at uz NSD nebo NND) a které znaky ve
zpévu jsou pii rozpozndvani pouzivany.

FAKTORY OVLIVNUJICI
ROZPOZNAVANI MEZI JEDINCI

Dostupné studie ukazuji, Ze schopnost
rozpoznavat jedince (NSD i NND) je
mezi pévci siroce rozsifena (Lambrechts
& Dhondt 1995, Stoddard 1996). Existuji
vsak i druhy, u nichz nebyly ziskany pre-
sveédcivé dukazy o rozpozndvani, napf.
vlhovec vychodni (Sturnella magna;
Slater 1991) a kruhoocko australopaci-
fické (Zosterops lateralis chlorocepha-
la; Falls & d’Agincourt 1981). Oba tyto
druhy disponuji zna¢né velkym reper-
toarem, proto se zacalo uvazovat o tom,
ze velikost repertodru rozpoznavani ne-
gativné ovliviiuje. Krebs & Kroodsma
(1980) a Falls (1982) formulovali vza-
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jemné se nevylucujici hypotézy, jez by
negativni vztah mezi velikosti repertodru
a schopnosti rozpozndvat sousedy vy-
svetlovaly: 1) velky repertoar sousedu
by mohl ztézovat zapamatovani jejich
zpévil, 2) elementy potiebné k diskri-
minaci jedinct jsou proporciondlné
méné zpivdny, coz zhorsuje identifikaci,
pfip. se 3) rozpozndvani stiva obtiznéj-
§i diky menSim rozdildm mezi zpévy
samcu. Falls (1982) ve svém review sku-
tecné dosel k zavéru, ze velikost reper-
todru negativné ovliviiuje rozpozndvani.
Pévci s jednim typem zpévu, pifipadné
s malym repertodrem, disponuji silnou
schopnosti rozpozndvat. Druhy se stfed-
nim repertodrem (pfiblizné 10 zpéva)

disponuji stfedni schopnosti rozpo-
znavani. Druhy s velkym repertodrem
schopnost rozpozndvat ztriaceji. Weary
et al. (1992) srovnali celkem dvacitku
dostupnych praci na téma individudlni-
ho rozpoznavini pévca a zadny vztah
mezi velikosti repertodru a schopnosti
rozpoznavat nezjistili. Uvedené review
bylo ovsem diky desetiletému ¢asovému
odstupu od toho predchoziho zaloZzeno
na vétsim mnozstvi studii. Ndsledné bylo
publikovano nékolik dalsich praci, jez
potvrzuji nejen NSD, ale i komplexnéjsi
NND rozpozndvani u druht se zna¢nymi
repertodry, jako jsou napft. slavik tmavy
(Luscinia luscinia; Naguib & Todt 1998),
Cervenka obecnd (Erithacus rubecula;
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Obr. 1. Vizualizace zpévu dvou druht s odlisnou organizaci zpévu a velikosti repertodru: a)
budnicek mensi (Phylloscopus collybita) s jednoduchym monoténnim zpévem; b) budnicek
vetsi (Phylloscopus trochilus) s komplexnéjsim repertodrem a vyraznou klesajici melodii zpévu.
Oba druhy jsou schopny rozpoznavat své sousedy podle jediného zpévu z celého repertodru.
Na spektrogramu obou druht jsou pismeny roztiidény jednotlivé elementy (slabiky). Na spek-
trogramu zpévu budnicka vétsiho je oznacen cely zpév (jedno zazpivdni), fraze (opakovini
jednoho elementu) a samotny element (zdkladni jednotka repertodru).

Fig. 1. Spectrograms illustrating a single song of two species of leaf warblers: a) Chiffchaff
(Phylloscopus collybita) with a simple monotonic song; b) Willow Warbler (Phylloscopus tro-
chilus) with a more complex repertoire and a significant descending song melody. Both species
recognise their neighbours by a single song of the entire song repertoire. In the spectrogram of
the Chiffchaff, different elements are described by characters. In the spectrogram of the Willow
Warbler, different elements are described by characters and basic song units are marked with
lines: song — one song, phrase - repetition of one element, element (syllable) - basic unit of the
song repertoire.



Brindley 1991), $pacek obecny (Sturnus
vulgaris; Gentner & Hulse 1998), nebo
skiivan polni (Alauda arvensis; Briefer
etal. 2009). Vysledky srovnavacich studii,
pti kterych byly experimenty provedeny
se dvéma piibuznymi druhy s raznym
repertodrem zcela shodnou metodikou,
rovnéz nenaznacuji, ze by druhy s vétsi-
mi repertodry mély byt méné schopny
rozpoznavat zniamé od nezndmych je-
dinct. Kromé srovndavacich studii, které
testovaly existenci NSD, bylo navic pro-
vedeno i nékolik studii testujicich NND.
Godard & Wiley (1995) provedli experi-
menty s lesndckem kiapovym (Setophaga
citrina; 3-9 typl zpévu) a lesiiackem
zlutobrvym (Geothlypis formosa; jeden
typ zpévu) testujici schopnost rozpo-
znavat jednotlivé sousedy. Vyznamny
rozdil v rozpoznavacich schopnostech
obou druhti vsak nenasli. Podobnych
vysledkl bylo dosazeno pfi experimen-
tech s budnickem mensim (Phylloscopus
collybita) se 7-13 elementy v reperto-
aru a budnickem vétsim (Phylloscopus
trochilus) s 9-67 elementy (Jaska et al.
2015; obr. 1). VSechna tato fakta vcetné
nejnovejsi metaanalyzy (Moser-Purdy &
Mennill 2016) ukazuji, ze velky reperto-
ar neni pro individudlni rozpoznavani
prekadzkou.

Dalsim diskutovanym faktorem, ktery
by mohl ovliviiovat schopnost individu-
alniho rozpoznavani u pévcl, je mira
sdileni zpévu mezi zndmymi jedinci. Ke
sdileni zpévu dochdzi mezi sousedici-
mi samci, pfipadné mezi samci v ramci
konkrétnich populaci (napf. Griefmann
& Naguib 2002). Jednou z moznych vy-
hod sdileni zpévu v teritoridlni obra-
né by mohla byt snadna identifikace
cizince, jehoz hlas neobsahuje lokilné
sdilené hlasové struktury. Pokud je hlas
cizince obohacen o struktury sdilené
v sousedstvi, muze dojit k jeho zdméné
se znamymi samci, jak bylo dolozeno
u skfivana polniho (Briefer et al. 2008a)
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a strnadce zpévného (Melospiza melo-
dia; Beecher et al. 1994). Sdileni zpé-
vl nebo jeho c¢asti v ramci sousedstvi
tedy mutize usnadnit rozpoznani cizince
(NSD). Otazkou zustava, zda muze sdi-
leni zpévli omezit moznosti rozpoznat
jednotlivce mezi samci, ktefi zpév sdileji
(NND). Sdilenim zpévu mezi samci se
totiz rozdily ve zpévu mohou teoreticky
snizit takovou mérou, Ze rozpozndvani
jiz nebude mozné (Falls et al. 1988).
Klicovou studii, jez oteviela tuto proble-
matiku, byla prdce zabyvajici se rozpo-
znavanim jednotlivych sousedut u sykory
rezavoboké (Parus bicolor; Schroeder
& Wiley 1983). Prestoze rozdily mezi
zpévy jedinct jsou patrné, reakce na
zpev souseda prehravany ze spravné
a opacné strany teritoria se nelisila, coz
je obecné interpretoviano jako absence
individualniho rozpoznavani (viz obr. 2).
U sykory konadry (Parus major) samci
dokazali rozpoznat jednotlivé sousedy,
ale méli problémy s rozpozninim sou-
sedd s podobnym zpévem (McGregor
& Avery 1986). To podporuje hypotézu,
ze podobnost zpévu, a tedy i sdileni
zpévl, muze schopnost individualniho
rozpoznavani negativné ovliviiovat. Na
druhou stranu bylo individualni rozpo-
zndvani Uspésné prokazano iu fady dru-
hti se sdilenymi zpévy (Stoddard 1990).
Podobneé jako u velikosti repertodru tedy
zistava otazkou, jestli sdileni zpévu je
tim klicovym faktorem, ktery rozpozna-
vani ztézuje.

Pii studiu faktort ovliviujicich schop-
nost rozpoznavat je ovsem problém po-
tvrdit, zda dany druh skute¢né neroz-
poznava. Abychom prokazali schopnost
rozpoznavani, staci zjistit rozdil v reakei
na playback zpévu znamého a nezna-
mého jedince, pfipadné rozdil v reakci
na souseda pfehrdvaného ze spravné
a nespravné strany teritoria (viz vyse).
Absence tohoto rozdilu ale automaticky
neznamend, ze dany druh neni schopen
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slaba reakce / weak reaction

a)

silna reakce / strong reaction

Obr. 2. Schematické zobrazeni sousedstvi tii samct budnicka mensiho. Hranice teritorii jsou
vyznaceny plnymi ¢arami. Pfi testovani schopnosti rozpoznavat své sousedy dle zpévu je sub-
jektu (S) pfehravan zpév jednoho souseda (samec 1) ze dvou pozic. Prvni pozice lezi na hra-
nicich teritorii subjektu a samce 1 (a), druhd pozice lezi na hranicich teritorii subjektu a samce
2 (b). Pokud subjekt reaguje slab¢ji na hranici teritoria sdilené se samcem 1 (a), je vysledek
povazovan za prokazani schopnosti rozpozndvat sousedy podle zpévu.

Fig. 2. Picture of the neighbourhoods of three Chiffchaff males. Each male possesses its own
territory, borders are marked with lines. When testing of the ability of neighbour-neighbour
discrimination by song, the subject (S) is exposed to the song of one neighbour (male 1) from
two places. The first place is situated on the border between territories of the subject and male 1
(a), the second place is situated on the border between territories of the subject and male 2 ().
When the reaction of the subject is weaker on the territory border shared with male 1 (a), the
result is interpreted as the ability of neighbour-neighbour discrimination.

mezi jedinci rozlisit (Stoddard 1996).
Muze to napiiklad znamenat, ze v pfi-
padé konkrétniho druhu neni soused
Lhyckanym nepfitelem® (Fisher 1954).
Jinymi slovy, cizinec i soused (nebo
néktery ze sousedd) jsou potencidlné
stejné nebezpecni, a tak je reakce na
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zpév obou vysokd (Stoddard 1996). To
muze platit naptiklad na zac¢atku hnizdé-
ni (Briefer et al. 2008b). Absence reakce
mizZe rovnéz znamenat, ze byl zvolen
Spatny design pokusu, napf. rozdil mezi
reakci na hlas souseda a cizince muze
byt patrny pfi playbacku z hranice teri-



toria, ale ne z centra teritoria (Stoddard
et al. 1991), pfipadné to mize znamenat,
Ze byly zvoleny madlo citlivé ukazatele
reakce (typy chovani subjektu pfi expe-
rimentu). Tyto problémy by se mohly
¢aste¢né vyfesit zafazenim experimentd,
jez schopnost rozpoznavat zkoumaji na
by mohly byt experimenty zaloZené na
habituaci: samcim se piehrava zpév jed-
noho jedince, dokud reakce nepoklesne
v dusledku habituace. Ndsledné je zara-
zen playback jiného samce, ktery by mél
opét zpusobit prudky narlst intenzity
reakce (Wilson & Mennill 2010). V téchto
testech je mozné pouzit i hlas dvou ci-
zinct, a je tedy lhostejné, jestli je soused
skute¢né ,hyckany nepfitel“.

ZNAKY ZPEVU KODUJICI
IDENTITU

Vzhledem k rtiznorodosti ptacich zpévi
lze pfedpoklidat, Zze mechanismy rozpo-
znavani a charakteristiky zpévu, jez jsou
k rozpozndvani vyuzivany, se mezi dru-
hy lisi. Odhaleni konkrétnich hlasovych
charakteristik, které ptaci vyuzivaji k ur-
Ceni identity ostatnich jedincu, vyzaduje
v prvnim kroku identifikaci znakt zpévu,
jez jsou individudlné specifické, a nasled-
né testovani vlivu téchto znaka na rozpo-
znavani v playbackovych experimentech.
V téchto experimentech se vytipovana
vlastnost nebo prvek ve zpévu zndamého
jedince modifikuje tak, aby pfipominal
cizince (nebo jiného souseda), a sledu-
je se, jestli modifikované zpévy spusti
oc¢ekdvanou reakci. Zatimco fada studif
zameéfila svou pozornost na prvni krok
a podafilo se jim identifikovat ve zpévu
fadu individudlné variabilnich znaku, je-
jich ovéfeni vénuji védci o pozndni méné
pozornosti. Nicméné jisty obrdzek o tom,
jaké znaky zpévu ptaci pro rozpoznavani
mezi jedinci vyuzivaji, si na zdkladée pub-
likovanych praci udélat muazeme.
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Rada druht je schopna rozlisit znd-
mého a neznamého (NSD) samce na
zakladé jediného zpévu (Lambrechts &
Dhondt 1995). Pfinejmensim né&které
druhy jsou schopny podle jediného zpé-
vu rozliSovat i zndmé samce mezi sebou
(NND). To dokladaji prace na strnadci
zpeévném (Stoddard et al. 1990) a budni¢-
ku mensim a vétsim (Jaska et al. 2015), ve
kterych byl pro test rozpoznavani pouzit
jediny ndhodné vybrany zpév z reper-
toaru samce. Pokud jsou ptaci schopni
rozpoznavat znamého jedince podle jed-
noho ndhodné vybraného zpévu, pak je
vice nez pravdépodobné, Ze jsou schop-
ni rozpozndvat pomoci velké vétsiny,
popftipadé jakéhokoliv zpévu z reperto-
aru svych sousedtl. Existuji dvé zakladni
moznosti, jak by takovy mechanismus
mohl fungovat: 1) Jedinec je schopen pa-
matovat si cely repertodr svych sousedt
(¢i repertodr podjednotek zpévu, které
jsou specificky urceny ke kdédovani iden-
tity), a tak dokdze priradit jakykoliv zpév
konkrétnimu samci. 2) V celém reperto-
aru jedince existuji individudlné specific-
ké hlasové charakteristiky (napf. podob-
n¢ jako u lidi barva hlasu), jez obsahuje
kazdy zpév a diky nimz lze urcit, komu
konkrétni zpév patfi. Oba tyto zdkladni
mechanismy byly u ptdkti v principu
zdokumentovany. Prvni mechanismus se
ziejmé vyznamné podili na rozpoznavi-
ni napiiklad u strnadce zpévného: samci
tohoto druhu jsou schopni pamatovat si
celé repertodry svych sousedu, pficemz
nejsou schopni poznat znamého samce
podle zpévu, ktery doposud neslyse-
li (Stoddard et al. 1992, Beecher et al.
1994). Druhy mechanismus byl potvrzen
u sykory konadry: samci byli v laborator-
nich podminkdch nauceni rozpoznavat
nékolik jedincu podle zpévu. Pfi trénin-
ku samec od rozpoznivaného jedince
slysel nékolik rtiznych typl zpévu, ale
ne vsechny. Nékteré typy zpévu od kon-
krétniho jedince piehravané pfi vlastnim
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testovani tedy samci nikdy predtim ne-
slyseli, a pfesto podle nich dokazali iden-
titu poznat (Weary & Krebs 1992).

Zatimco prvni mechanismus klade
velky diiraz na schopnost pamatovat si
detailni pribéh u vétsiho ¢i mensiho
mnozstvi konkrétnich zpévt, u druhého
musi jedinec generalizovat a rozpoznat
individudlni rozdily v kvalité hlasového
projevu mezi jedinci. Ve zkratce a s vyu-
zitim zkuSenosti, jiz ma mj. kazdy z nds
s rozpoznavanim ostatnich lidi, by se
dalo shrnout, ze prvni mechanismus
spociva v uziti specifickych slov nebo
vét v hlasovém projevu, jez nepouziva
nikdo jiny a které jsou jakymsi ,akustic-
kym podpisem* kazdého jedince. Druhy
mechanismus spoléhd na ,kvalitu“ (bar-
vu) hlasu mluvc¢iho. Repertodr slov mtize
byt u rtiznych jedinct podobny, a pfesto
je mozné jedince odlisit. Dokdzeme si
predstavit, ze u lidi mohou fungovat
oba mechanismy, ale pfi identifikaci
mluv¢ich prevazuje spise druhy z nich.
U ptaka se vétsina studii zaméfila na
prvni mechanismus a zdd se, ze u celé
fady druhu staci relativné malé zmény
frekvencnich ¢i ¢asovych parametrt zpé-
vu nebo jeho podjednotek, aby doslo
k ovlivnéni rozpoznavani.

Rozpoznavani zalozené

na akustickém podpisu

Cely zpev jako individudlni akusticky
podpis

Individudlnim podpisem muize byt je-
den kazdy zpév odlisujici se svymi fre-
kven¢nimi a c¢asovymi parametry od
zpevu ostatnich samct. Napiiklad u tyra-
novce olsového (Empidonax alnorum)
se zpeévy jednotlivych samca prikaz-
n¢ lisi pravé v téchto charakteristikdch.
Z 18 meétenych charakteristik zpévu lze
pro ilustraci jmenovat napf. nejvyssi frek-
venci avodniho a koncového elementu,
délku jednotlivych frazi nebo rychlost
zazpivani ivodnich ¢ty elementd zpévu
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(Lovell & Lein 2005). Z méfenych charak-
teristik identitu jedince nejlépe urcovala
délka frekvenc¢niho stoupani jedné z fra-
zive zpévu.

Cdst zpévu jako individudini akusticky
podpis

Pokud maji samci ve svém repertodru
nékolik typl zpévu, musi se je sousedé
naucit vSechny, aby byli schopni sousedy
bezpecné rozpoznat. To pfindsi zvyse-
né ndroky na pamét, jak bylo uvedeno
v ¢asti zabyvajici se faktory ovliviiujicimi
schopnost rozpozndvat. Je mozné, Ze
v takovych pfipadech mtze byt postup-
n¢ k signalizaci identity vyclenéna jen
¢ast zpévu, nebo dokonce specificka
slabika, kterd pak prebird funkci akus-
tického podpisu. Pfesunutim informace
o identit¢ jedince do konkrétni cdsti
zpévu by doslo ke zmenseni objemu
zpévu, ktery si jedinci musi zapamatovat.
Z tohoto pohledu by takovym vhodnym
usekem mohla byt napf. slabika na zacat-
ku zpévu.

Poddruh strnadce bélokorunkaté-
ho (Zonotrichia leucophrys pugeten-
sis) disponuje zpévem skladajicim se
z nékolika mdlo frdzi. Nelson & Poesel
(2007) zméfili 13 hlasovych charakteris-
tik prvnich tii elementt Gvodni fraze,
napf. pocdte¢ni a koncovou frekvenci
elementu, jejich délku nebo interval
mezi nimi. Vysledky ukdzaly, ze tyto
charakteristiky jsou pro kazdého jedin-
ce specifické. Kdyz autofi nahradili ve
zpeévu znamého souseda uvodni frazi
frazi cizince, reakce na playback se
zvysila, coZz znamend, ze samci zamé-
nili zpév souseda za zpév cizince. Na
vyznam uvodni ¢asti zpévu ukazuji také
Brooks & Falls (1975) u strnadce bélohr-
dlého (Zonotrichia albicollis), u kterého
manipulace s frekven¢nim posazenim
zpévu, ale také jen manipulace s frek-
venci prvni slabiky ovlivnila rozpozna-
vani. Jako individudlni akusticky podpis



by rovnéz mohla fungovat Gvodni fraze
zpevu lindusky luéni (Anthus pratensis)
a poddruhu lindusky skalni (Anthus
petrosus littoralis; Elfstrom 1990), nebo
uvodni slabika zpévu rdkosnika velkého
(Acrocephalus arundinaceus; Wegrzyn
et al. 2009).

Ne u vSech druhtt musi byt identita
koédovana v uvodnich castech zpévu.
Podrobna analyza zpévu lindusky lesni
(Anthus trivialis) odhalila, ze Uvodni
frize zpévu je sdilena mezi ptdky ze
stejné lokality, ale jako akusticky pod-
pis by mohly slouzit tzv. dvojslabiky -
dvé rtzné slabiky zpivané vzdy spolec-
né (Petruskova et al. 2008). Ve zpévu
lesnacka paraguayského (Basileuterus
leucoblepharus) dochazi k jednomu az
dvéma vyznamnym frekvenénim pokle-
sum, jejichz frekvenéni a c¢asové umis-
téni v ramci zpévu je individudlné spe-
cifické (Aubin et al. 2004). Osiejuk et
al. (2005) objevili, ze frekvenc¢ni posa-
zeni sdilenych slabik strnada zahradni-
ho (Emberiza hortulana) se lisilo mezi
jedinci.

Repertodr a jeho organizace jako
individudini akusticky podpis
Prestoze individudlni rozpoznavani je
u fady druhtt mozné na zdkladé jediného
zpévu, u neékterych druht by jeden zpév
nemusel stacit, nebot informace o iden-
tit¢ jedince muize byt ukryta na vyssi
urovni, nez je jeden zpév. Prikladem by
mohly byt lindusky lesni. Petruskova et
al. (2016) ukazuji, Ze pokud zname cely
repertodr slabik, mizeme na jeho zi-
kladé spolehlivé identifikovat jednotlivé
samce, a to i v nékolika nasledujicich
letech. U lindusek se totiz repertodr jed-
notlivych samct mezi lety neméni. Neni
ovsem jasné, nakolik tento znak pfi indi-
vidudlnim rozpoznavani vyuzivaji samot-
né lindusky.

U fady druh@ najdeme stejné sta-
vebni jednotky zpévu (napf. slabiky,
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fraize) u nékolika jedinct. V takovych
pfipadech mulize hrat zasadni roli v in-
dividudlnim rozpoznavani jejich uspo-
fadani (syntax). Uspofadani slabik, ale
klad typy zpévu, muze byt individudl-
né specifické (Gentner & Hulse 1998,
Lehongre et al. 2008, Briefer et al. 2009).
Jako piiklad lze uvést zpév kandra divo-
kého (Serinus canaria; Lehongre et al.
2008), jehoz samci disponuji repertoa-
rem 12-40 slabik, pficemz jen pfiblizné
16 % slabik je specifickych pro konkrét-
niho jedince. Individudlné charakteris-
tické slabiky jsou vsak ve zpévu velmi
malo zastoupeny, a tak zfejmé nehraji
v identifikaci jedince vyznamnou ulo-
hu. Ve zpévu se vsak vyskytuji sekvence
slabik typické pro kazdého samce. Jsou
pomérné Casto opakoviny (i kdyz ne
v kazdém zpévu), a proto se predpokla-
d4, ze praveé konkrétni sekvence slabik
predstavuje akusticky podpis u kanaru.
Sekvence slabik by mohly mit také sviij
vyznam v rozpozndavani u skiivana pol-
niho. Jednotlivi samci disponuji vice
nez 300 slabikami v repertodru. Vétsina
slabik je uspofddana do frazi, jez se opa-
kuji béhem zpévu, nebo jsou opakova-
ny v ruznych zpévech jedince, pficemz
opakované fraze tvofi vice nez 75 %
hlasového projevu (Briefer et al. 2008a).
Priblizné 30 % frazi je individudlné spe-
cifickych a jedine¢né slabiky tvoii jen
17 % repertodru samcu. Skiivan pii zpé-
vu vyuzivd ¢astéji individudlni fraze nez
individudlni slabiky. Individudlni akus-
ticky podpis by tedy mohl byt kédo-
van v individudlnich sekvencich slabik
(Briefer et al. 2009).

Zakladni komponenty zpévu ziejmé
nehraji klicovou roli ani v rozpoznavani
u slavika tmavych (GrieBmann & Naguib
2002) a spacka obecnych (Gentner &
Hulse 1998). U obou druhti byla prokaza-
na schopnost rozpoznavat jedince a uva-
Zuje se o tom, ze informace o identité je
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ukryta spiSe v repertodru a fazeni typa
zpévu, nez v jednotlivych elementech
(Gentner & Hulse 1998, Naguib & Todt
1998). Konkrétni charakteristika zpévu
zodpovédnd za rozpozndvani vsak zatim
experimentdlné ovéfena nebyla.

Rozpoznavani zalozené na kvalité
hlasu

Vyzkumy na sykofe kofiadfe pfinesly
mimo jiné dukaz o tom, ze sykory dokdzi
rozpoznat mezi jedinci na zakladé typt
zpevu (jiny repertodr slabik), jez predtim
nikdy neslysely (Weary & Krebs 1992).
Z toho plyne, ze sykory pravdépodobné
nevyuzivaly k rozpozndni zidnou jedno-
duchou variantu akustického podpisu ve
formée specifické frekvenéni modulace
zpévu nebo slabik, ale pouzivaly néjaké
obecngjsi charakteristiky zpévu. Weary
(1990) jiz diive navrhl, Ze frekvencni
posazeni zpévu je pro sykory charakteri-
stické a odrdzi se ve vSech typech zpévu
daného jedince.

Dalsi studie bohuzel na tato zjisténi
nenavdazaly, takze nevime, do jaké miry
by mohly tento mechanismus vyuzivat
ijiné druhy. Teoreticky by tento mecha-
nismus mohl byt velmi uzite¢ny, proto-
Ze umoziuje urcit identitu jedince velmi
rychle a nezavisle na typu zpévu, coz by
bylo vyhodné obzvlasté u druht s kom-
plikovanym zpévem. Neni ani jasné, na
jaké parametry hlasu se zaméfit, proto-
Ze v typickém flétnovitém zpévu celé
fady druht pévcu nenajdeme napadné
formanty (rozdily ve frekven¢nim spek-
tru hlasu jedinct zpusobené rozdilnou
rezonanci kazdého vokdlniho aparatu),
jez zname u lidi i vétsiny dalSich sav-
cu. Nicméné existuji studie snazici se
uspesné vyuzit principy rozpoznavani
fe¢nika u lidi a aplikovat je v akustic-
kém monitoringu ptacich jedinct. Tyto
metody jsou zalozeny na extrakci para-
metru hlasu pro jedince charakteristic-
kych, a to nezavisle na tom, co fec¢nik
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fika. Povzbudivé vysledky pfinesl aus-
tralsky vyzkum zpévu pavika cernobi-
lého (Rhipidura leucophrys; Fox 2008)
a Ceska studie zpévu budnicka mensi-
ho (Ptacek et al. 2016), kdy se v obou
ptipadech podafilo dosihnout vysoké
uspésnosti identifikace jedinct podle
zpévu. Zda existuji rozdily v kvalité hla-
su mezi jedinci u pévca a zda je pévci
pouzivaji pro rozpoznani jedinct, vsak
naddle pfedstavuje opomijeny aspekt
studia individudlniho rozpoznavani. Do
budoucna by si zasluhoval podstatné
vetsi pozornost védcu.

Domnivame se, ze pfi pdatrani po
vlastnostech zpévu, které jsou pfi in-
dividudlnim rozpoznavani dulezité, by
bylo vhodné rozliSovat mezi zdkladni-
mi mechanismy kédovani identity, tedy
mezi akustickym podpisem a hlasovymi
kvalitami, a experimentdlné zjistit, ktery
z mechanismt je u daného druhu pou-
zivan. Az ndsledné je pak vhodné hledat
konkrétni parametry, jez jsou za roz-
poznavani zodpovédné. Mechanismy
kodovani identity a jeji vnimdni po-
sluchacem osvétlily experimenty pro-
vedené v laboratornich podminkich
(Stoddard et al. 1992, Weary & Krebs
1992, Beecher et al. 1994). Navrhujeme,
aby bylo v terénnich podminkach
provedeno srovndni reakce na nahra-
ny (redlny) a resyntetizovany zpév.
Resyntetizovany zpev je zp€v vytvoreny
umeéle se zachovanou frekvenéni mo-
dulaci a ¢asovym rozlozenim (elementy
jsou naprosto shodné s origindlnim zpé-
vem), nicmén¢ kvalita pfednesu je jind.
Pokud ptdci vnimaji identitu na zakladé
individudlniho akustického podpisu,
neméli by mezi nahranym a resynteti-
zovanym zpévem délat rozdily. Pokud
je dulezita kvalita hlasu, kterd neni v re-
syntetizovaném zpévu zachovana, pak
by méli testovani ptaci hodnotit zpévy
ruzné, a tedy i ruzné reagovat na hranici
teritoria.



ZAVER

Individudlni rozpoznavani pfedstavuje
pomérné komplexni vlastnost kladouci
velké ndroky na schopnost individua-
litu kédovat, vnimat drobné rozdily ve
variabilit¢ zpévu, ale také si pamatovat
zna¢né mnozstvi informaci. Rozdilné
zpusoby kodovdni identity jdou zcela
nepochybné ruku v ruce s nesmirnou
raznorodosti ptaciho zpévu. Znalost
mechanism( individudlntho rozpo-
znavani muze piinést zdsadni ndstroj
v populaci, napf. tzv. komunikacnich
siti (McGregor 1993), v nichz jedinci
moduluji své chovani na zakladé odpo-
slecht akustickych interakci v soused-
nich teritoriich. Pochopeni mechanismu
rozpoznavani je rovnéz mozné prakticky
vyuzit napf. v akustickém monitoringu
jedincti nebo populaci.

Usili vénované studiu individudlniho
rozpozndvani ptakl jiz pfineslo mnoho
zajimavych zjisténi. Vime, Ze individualni
rozpozndvani je Siroce rozsifenou vlast-
nosti pévcu. Velikost repertodru ani sdi-
leni zpéva schopnost rozpoznavat nijak
zdsadné neomezuji. I druhy s velkymi re-
pertodry jsou schopny mezi jedinci roz-
pozndvat. Sdileni zpévu zfejmée usnadnu-
je identifikaci cizich samct a navzdory
teoretickym predpokladiim rovnéz neve-
de k omezeni schopnosti rozpozndvani
mezi mistnimi jedinci. Nevyfesenym pro-
blémem vyzkumu individudlniho rozpo-
zndvani zatim zGstdvd metodicky velmi
problematické prokazani omezeni nebo
absence schopnosti rozpoznavat. K pfe-
konani tohoto problému muze pomoci
upusténi od tradi¢niho srovnavani reakci
testovaného jedince viic¢i sousedovi a ci-
zinci, pfipadné sousedovi ze spolecné
nesdilené strany teritoria, a vyuziti jinych
experimentalnich pfistupt, napf. habitu-
ace/senzitizace (Wilson & Mennill 2010).

Samotnou identifikaci znamych sam-
cu umoznuje fada individudlnich akus-
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tickych znaku, které se mohou mezi
druhy lisit. Je také pravdépodobné, zZe
identitu jedince nekoduje jen jeden
konkrétni znak zpévu, ale muze se jed-
nat o vice rozdilnych znaku. Identita
muze byt kodoviana dvéma zakladnimi
mechanismy: 1) jedine¢né znaky zpé-
vu, napf. frekven¢ni modulace zpévu
nebo jeho ¢&asti, funguji jako individu-
alni akusticky podpis, 2) jedine¢nd kva-
lita hlasu, kterd se projevuje na kazdé
drovni a v jakémkoliv elementu zpévu.
Autofi se pfi hledani zptisobu kédova-
ni identity vétsinou zaméiuji na prvnf
mechanismus. Studie zalozené na po-
pisu individudlni variability zpévu i na
playbackovych experimentech ukazuji,
Ze individudlnim podpisem muze byt
napfiklad specifickd modulace frekven-
ce zpévu nebo zvlasté k tomu uréenych
slabik (¢asto na zacatku zpévu), coZ se
na spektrogramu projevuje jedine¢nym
tvarem charakteristickym pro kazdého
jedince. Druhy mechanismus je ve vy-
zkumu opomijeny, ale svéd¢i pro néj
laboratorni experimenty a ispésna apli-
kace metod nezavislych na slovnim ob-
sahu, které se vyuzivaji pro rozpoznani
fe¢nika u lidi. Navrhujeme tedy, aby se
budouci studie soustiedily v prvni fadé
na rozliseni dvou zdkladnich mecha-
nismu kodovani identity a az nasledné
testovaly vliv jednotlivych charakteristik
zpévu na rozpozndvani. V terénu by
bylo mozno tuto otizku zkoumat po-
uzitim nahranych a resyntetizovanych
zpevl v experimentech, jez srovnavaji
reakci na zpév souseda a cizince nebo
v experimentech zalozenych na habitu-
aci/senzitizaci.
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SUMMARY

Individual recognition in songbirds is
a widely studied phenomenon. In this
paper we summarize current knowledge
about individual recognition ability
as an important prervequisite for many
behavioural interactions. We focused on
two main questions: First, we address
the factors possibly affecting the ability
of recognition. Second, we ask which
song features play a key role in the
recognition process.

A ssolid body of acoustic literature dem-
onstrates that birds are generally able to
discriminate between neighbours and
strangers (neighbour-stranger discrimi-
nation, NSD) and also between particu-
lar familiar males (neighbour-neigh-
bour discrimination, NND), which is
a finer level of discrimination (Stoddard
1996). However, some of the past stud-
ies indicated that the recognition ability
could be constrained by factors like the
repertoire size of the particular species
or by sharing similar song types between
different males.

We conclude that the repertoire size
has a minor effect on the ability of
recognition, because the latter research
brought evidence of individual recog-
nition in species with very large rep-
ertoires. Several available comparative
studies also indicate that there are no
differences in the recognition ability be-
tween closely related species with a dif-
Sferent repertoire size (Weary et al. 1992;
see also Fig. 1). Another factor that could
hinder the ability of recognition is song
sharing. Song sharing occurs in many
species and it has been suggested that
it could facilitate recognition of stran-
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ger males, because strangers lack locally
shared acoustic signatures. However,
songs could become so similar between
neighbours that the discrimination be-
tween each of them could be no longer
possible. Today it is obvious that many
species, in which song sharing occurs, re-
tain NSD and NND ability. It is likely that
unshared song parts or fine differences
in performance of shared parts provide
sufficient cues for discrimination of
neighbours. The important problem of
the research concerning comparison of
recognition abilities among species is
that it is difficult to prove absence or
weak ability of recognition in the tested
species. In this paper we propose, that the
habituation/dishabituation experimen-
tal design is better suited to show recogni-
tion ability absence than NSD and NND
experiments (Fig. 2). In this approach,
the subject is exposed to a song of one
individual until habituated, then a song
of a new male is played-back, which
should restore the subject’s reaction in
the case that the bird is able to recognize
difference between individuals (Wilson
& Mennill 2010).

Several studies have documented
that just one song can carry sufficient
information for recognition (e.g., Jaska
et al. 2015). This should be possible
only if the bird remembered all song/
syllable variants of its neighbours or
if the identity was encoded in every
song. The Song Sparrows (Melospiza
melodia) probably wuse individual
specific modulation of song frequency
to recognize others and remember whole
song types of their neighbours (Stoddard
et al. 1992), but they do not recognize
Jamiliar males by previously unheard
song (Beecher et al. 1994). The Great Tits
(Parus major), on the other hand, are
able to identify familiar males according
to the song they mnever heard before
(Weary & Krebs 1992), probably based



on some general voice characteristics of
the singer present in each of the songs.
These two examples likely represent two
basic mechanisms of identity signalling
and would be associated with a different
set of song features that could be used in
individual recognition.

Most of the studies investigating song
Seatures used in individual recognition
consider the acoustic identity signature
mechanism. They assume that the iden-
tity is revealed by a specific but arbitrary
Jfrequency modulation of a song. In the
species with a complex repertoire, the
identity signature could be shifted to
some restricted part of the song only. This
could simplify and accelerate the process
of recognition and reduce the amount
of song to remember. For example, the
acoustic signature was proposed to be
situated in the introductory or begin-
ning parts of the song in the Great-reed
Warbler (Acrocephalus arundinaceus),
White-throated Sparrow (Zonotrichia al-
bicollis), Rock Pipit (Anthus petrosus
littoralis), and Meadow Pipit (Anthus
pratensis). In species in which the song
consists of song units that are shared
between conspecifics, a different ar-
rangement of the same song elements -
syllables or phrases - could work as
an identity signature. Such mechanism
was proposed in the domestic Canary
(Serinus canaria), Thrush Nightingale
(Luscinia luscinia), European Starling
(Sturnus vulgaris) or Skylark (Alauda
arvensis).

Study on the Great Tit shows that
there could be some universal voice
quality that is present in every Song
of the particular individual (Weary &
Krebs 1992). This type of identity coding
is well known in mammals but was little
studied in birds. Voice quality is not
arbitrary but depends on the morphology
of the vocal tract.

We suggest that the testing of which
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of the two basic mechanisms is used by
a species is the important first step for
identification of the song features used
in individual recognition, because it can
significantly narrow down the list of
the potential song feature candidates.
To differentiate between the presence
of acoustic signature and voice qual-
ity in the particular species we propose
a field method in which the subject is
exposed to a normal neighbour song
and a resynthesized neighbour song.
If the species uses acoustic signature
in recognition, it will react equally on
both stimuli. Contrary, if the species uses
voice quality, which is not preserved in
the resynthesized playback, the male will
react to the resynthesized song with high
intensity as to the song of a stranger.

Individual recognition is a complex
task which has demands on both, signal-
lers and receivers. There are still signifi-
cant caveats in our understanding of in-
dividual recognition. Better understand-
ing of the acoustic identity signalling
and individual recognition mechanisms
in birds could serve to application of
acoustic signals as a tool for monitor-
ing of animals and eventually for many
other research interests such as studying
of bird communication networks.
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Abstract

The ability of individuals to recognize others based on vocalizations has been
proven in many species of birds. However, we are still far from understanding
important aspects of the discrimination process. For example, it is still not fully
understood whether, and why, repertoire size hinders discrimination between
individuals. Further, the strategies and vocal cues used for discrimination
between individuals are largely unexplored. In this study, we tested the ability
of chiffchaffs Phylloscopus collybita and willow warblers Phylloscopus trochilus,
two closely related species with different repertoire sizes and song
organization, to differentiate between their neighbours on the basis of a single
song of a neighbouring male. We did playback experiments within the dear
enemy' paradigm in which we tested resident males with a single song of a
neighbour broadcast from the correct and opposite, incorrect territory border.
Both species displayed a strong ability to discriminate between their
neighbours representing further evidence that repertoire size per se has no
negative impact on individual recognition in songbirds. Using a single song for
playback allowed us to speculate about the nature of the possible cues used by
males for recognition. Individual recognition in both species is most likely based
on the modulation of syllables or on general voice characteristics. We suggest
that specific changes in song organization, for example the tendency of
individuals to insert a distinct phrase at the beginning of each song, may
facilitate individual recognition and compensate for increased repertoire size in
willow warblers.
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Abstract Individual variation in vocalizations has been
widely studied among different animal taxa, and it is
commonly reported that vocalizations could be potentially
used to monitor individuals in many species. Songbirds
represent a challenging group of animals for the study of
signalling of individual identity. They are highly vocal, but
their songs are complex and can change over time. In this
study, we tested whether general song characteristics,
which are independent of song type, can be used to dis-
criminate and consistently identify Chiffchaff males within
and between days and between years. There was individual
variation in songs of recorded Chiffchaffs, and it was
possible to easily discriminate between males at any one
point in time. However, the level of re-identification of
males across days and years was low. For effective iden-
tification it was necessary to compare songs of a single
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song type. However, Chiffchaffs haphazardly switch
among song types, sometimes singing the same song type
for a long time, making it difficult to collect equivalent
song types or to sample the birds’ full repertoires. For
example, 5-min recordings of males taken in different years
did not contain equivalent song types, leading to low
identification success. Although we were not successful in
the re-identification of males based on general song char-
acteristics, we discuss methods of acoustic identification
which are not dependent on song repertoire content and are
potentially valuable tools for the study of species such as
the Chiffchaff.

Keywords Individual recognition - Identity signalling -
Acoustic communication - Territorial defence - Repertoire
size - Dear enemy effect

Zusammenfassung

Hinweise auf die Identitit des Individuums in den
Gesingen von Singvogeln: Untersuchung genereller
Gesangsmerkmale beim  Zilpzalp  (Phylloscopus
collybita)

Die individuelle Variation in den Lautduflerungen wurde
an verschiedenen Tiertaxa bereits ausgiebig untersucht,
und es wurde gemeinhin berichtet, dass bei vielen Arten
LautduBerungen potenziell zur Unterscheidung von
Individuen genutzt werden konnen. Singvogel sind eine
anspruchsvolle Tierguppe, wenn es darum geht, Signale
individueller Identitit zu untersuchen. Sie sind sehr
stimmfreudig, jedoch sind ihre Gesdnge komplex und
konnen sich mit der Zeit verdndern. In dieser Studie
iiberpriiften wir, ob generelle Gesangsmerkmale, die nicht
vom Strophentyp abhidngen, zur Unterscheidung und
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zuverldssigen  Bestimmung von  Zilpzalpminnchen
innerhalb eines Tages, zwischen Tagen sowie zwischen
Jahren genutzt werden konnen. In Aufnahmen von
Zilpzalpgesingen gab es individuelle Variation, und es
war leicht moglich, die verschiedenen Minnchen zu einem
gegebenen Zeitpunkt zu unterscheiden. Allerdings war die
Wiederbestimmungsrate bei den Mainnchen zwischen
Tagen und Jahren gering. Zur erfolgreichen Bestimmung
war ein Vergleich von Gesingen eines einzelnen
Strophentyps notwendig. Zilpzalpe wechseln jedoch
willkiirlich zwischen den Strophentypen, wobei sie
manchmal iiber lange Zeit denselben Strophentyp singen,
was es erschwert, vergleichbare Gesangstypen zu sammeln

beziehungsweise  Stichproben aus dem gesamten
Repertoire zu gewinnen. So enthielten beispielsweise
finfminiitige =~ Aufnahmen  von  Minnchen  aus
verschiedenen Jahren keine vergleichbaren

Strophentypen, was zu geringen Identifikationserfolgen
fiihrte. Obwohl wir bei der Wiedererkennung von
Minnchen anhand von generellen Gesangsmerkmalen
nicht erfolgreich waren, argumentieren wir, dass
akustische Bestimmungsmethoden, welche nicht vom
Inhalt des Gesangsrepertoires abhingen, potenziell
wertvolle Werkzeuge zur Untersuchung von Arten wie
dem Zilpzalp darstellen.

Introduction

Recognition of individuals is widespread in the animal
kingdom. Both receivers and signallers can benefit from
individual recognition in situations when they repeatedly
communicate and interact with each other (Tibbetts and
Dale 2007). Its importance is apparent throughout the
whole life of an animal, both for social or solitary species.
For example, it is important to recognize individuals within
the family. Parent-offspring recognition, for example, can
be challenging, especially in colonially breeding species
(Jouventin et al. 1999), but is essential for offspring sur-
vival. Later in life, it can be important to distinguish among
familiar and unfamiliar group members and between friend
and foe (Olendorf et al. 2004; Boeckle and Bugnyar 2012).
This recognition can even last over several years (Godard
1991; Boeckle and Bugnyar 2012; Draganoiu et al. 2014).
The existence of individually distinct signals on the sen-
der’s side is a precondition for the process of recognizing
an individual.

Vocalizations are suitable for identity signalling because
they provide actual and current information even over long
distances and in densely structured environments. Scien-
tists have focused their attention on individual variability in
bird vocalizations for decades, and many studies show
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individual variation in vocalizations in birds (Hutchison
et al. 1968; Thompson 1970; White et al. 1970; Peake et al.
1998; Lengagne 2001; Petruskova et al. 2016). Studies on
how individual identity is expressed in vocalizations are
crucial for understanding the individual recognition pro-
cess, but they are also important for practical situations, for
example, this type of information might be eventually used
as an alternative or complementary method for individual
monitoring (Terry et al. 2005; Laiolo et al. 2007; Mennill
2011).

Non-songbirds are considered to lack complex vocal
learning (Jarvis 2004; see e.g. Tyack 2016) and, therefore,
represent good study models for identity signalling.
Despite the fact that vocalizations of non-songbirds could
be more plastic than previously thought (e.g. Derégnau-
court et al. 2009), their vocalizations are, in general, sim-
pler and more stable than songs of complex learners.
Accordingly, calls of many non-songbirds were success-
fully used for discrimination and, especially, for later re-
identification of particular individuals (Peake et al. 1998;
Lengagne 2001). “Discrimination” and ‘re-identification’
as defined by Peake et al. (1998) represent two related
terms of distinct meaning, used in studies on individual
variation of vocalizations. Discrimination requires indi-
vidual variation in vocalizations and can be useful when
one needs to determine how many individuals are calling.
Re-identification requires that individually variable fea-
tures remain stable over time, or, in other words, are
repeatable. Features that can be used for re-identification
are more likely to play roles in individual recognition.

Discrimination and re-identification of individual song-
birds (and a few other avian, complex vocal learners), on
the other hand, can be challenging due to their vocal
learning abilities. Songbirds might possess more complex
identity coding and decoding mechanisms than other non-
learners. The plasticity of their songs could possibly hinder
recognition of individuals between birds, as well as dis-
crimination and re-identification of individuals in acoustic
monitoring programs of individuals. For example, song
sharing and large song repertoires, which are both associ-
ated with songbird acoustic communication, were proposed
to hinder individual recognition (Stoddard 1996). Further,
individuals may change their song repertoire over time,
which can make re-identification of males difficult
(Kroodsma 2004; Kipper and Kiefer 2010).

Studies have focused on different aspects of songs when
testing for individual variation and when suggesting pos-
sible ways of how identity is expressed. For example, birds
may develop individually specific repertoires of songs,
song types or syllables (Thompson 1970; Cicero and
Benowitz-Fredericks 2000; Petruskova et al. 2016). Fur-
ther, only subunits within the repertoire were suggested to
serve as individual signatures. Such individual signatures
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can be located in specific parts of songs only—phrases or
syllables—typically at the beginning of the song (Nelson
and Poesel 2007; Wegrzyn et al. 2009; Osiejuk 2014).
Also, the order of song elements (Briefer et al. 2009) or
proportion of song units (Sandoval et al. 2014) can be
individually specific.

Most of the studies have focused on particular patterns
in spectrograms when looking for identity cues. In other
terms, researchers were interested in particular song types
or syllable types. The minority of studies focused on ways
of signalling identity by ‘voice quality’. Weary and Krebs
(1992) have proven that Great Tits (Parus major) can
recognize a familiar and unfamiliar individual by general
voice characteristics, independent of the syllable content of
the song. They proposed that individuals could be tuned to
sing in a particular way, and basic song characteristics such
as song duration, minimum, maximum and peak frequen-
cies, could be common to all songs of an individual inde-
pendently of song type (Weary et al. 1990; Weary and
Krebs 1992). Such characteristics independent of song type
have been little studied. Content-independent identification
can, nevertheless, potentially be universally applied,
allowing rapid individual recognition in species with sim-
ple as well as complex, even changing, repertoires. Such
content-independent identification of individuals could also
be beneficial in acoustic monitoring programs because it
could be easily adapted to different species (Fox 2008).

The Chiffchaff (Phylloscopus collybita) is a very com-
mon, small-sized song bird (Passeriformes; Sylviidae) and
is widespread in the Western Palearctic (Cramp et al.
1992). The colouration of Chiffchaffs is monomorphic,
cryptic, and without significant individual variation. Nev-
ertheless, males are very vocal throughout the breeding
season (Rodrigues 1996) and their songs function in terri-
torial defence (Linhart et al. 2012, 2013) and likely for
individual recognition as well. Indeed, Chiffchaffs are able
to distinguish between their neighbours by a single, ran-
domly chosen song (Jaska et al. 2015). While the song
sounds simple (‘chiffs’ and ‘chaffs’), there usually are at
least three syllable types per song and males may have up
to ten different syllable types in their repertoire. Syllable
types can be shared between individuals. The sequence of
syllables within the song is irregular (Cramp et al. 1992).
While contact calls were documented to be individually
distinct in Phylloscopus collybita canariensis (Naguib et al.
2001), similar analysis has not yet been done on the songs.
Moreover, songs were not supposed to carry identity
information due to their variability (Cramp et al. 1992).
Due to the fact that Chiffchaffs are able to quickly recog-
nize other individuals, despite this variation and syllable
sharing, they seem to be a very suitable model with which
to explore the function of general song characteristics in
individual recognition.
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In this study, we first present information about reper-
toire size and song organization in the Chiffchaff to see
how these might relate to individual recognition. The main
aim of this study, however, was to test whether it is pos-
sible to discriminate between Chiffchaff male individuals
based on general song characteristics independent of
repertoire (sensu Weary and Krebs 1992), and whether it is
possible to use these general song characteristics to re-
identify individuals within different timescales. We
explored individual variation in songs recorded (1) within a
single recording session, (2) within a single day, (3)
between 2 successive days, and (4) between years.

Materials and methods
Study area

Males were recorded in a former military training area on
the outer boundary of Ceské Bud¢jovice, Southern Bohe-
mia, the Czech Republic (48°59,5'N, 14°26,5'E). The area
(ca. 1 km?) is covered by small ponds, marsh, and shrub.
Willows (Salix sp.), birches (Betula sp.), and poplars
(Populus sp.) dominate the vegetation. We were studying
Chiffchaffs at the locality from 2008 to 2012. Chiffchaffs
are migratory and arrive at the locality from the second
week of March with most of the males arriving towards the
end of March. The area of 1 km? hosts approximately 60
males every year, and the breeding density is relatively
high. The large majority of males was colour-banded
during the years.

Recordings

Males were recorded for the purposes of various studies
from 2008 up to and including 2011. Recordings were
made from April to June, and the exact dates differed
between the two particular datasets (see below). Only
spontaneously singing males, which were not involved in
territorial interactions at least for 5 min, were recorded.
Individuals studied were marked by a combination of
standard aluminium rings with up to three different colours,
allowing identification of individuals in the locality.
Recorded songs represent two different datasets: the first
dataset was used for studying individual variation within
and between days (DAYS dataset; n = 13 males), and the
second dataset was used for studying individual variation
between years (YEARS dataset; n = 16 males). A detailed
description will follow. In total, songs from 29 different
males were used in this study. None of the males were used
in both YEARS and DAYS datasets. Recording and
weather conditions were comparable for all recordings.
Recordings were done from 0530 to 1100 hours in the
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morning. We used a Marantz PMD 660 recorder and a
directional microphone (Sennheiser ME67). We tried to
record birds from as close as possible, usually within a
distance of 5-15 m from the singing bird, and with no
obstacles between the microphone and the recorded male,
if possible.

The DAYS dataset included recordings from June 2011
only. The DAYS dataset was recorded on 2 successive days
for each male. Only the males that sang vigorously, and
which were likely to be at the same breeding stage (i.e. the
beginning of the second breeding), were included. During
the first day, recordings were taken from early morning
from ca. 0500 to ca. 0930 hours. We aimed to record
extensive sets of songs from each individual. During the
second day, each individual was re-recorded only for about
15 min; i.e. about 50 songs for each male were recorded
during the early morning (ca. 0500-0600 hours). Specifi-
cally, recordings from the first day (day 1) represent, on
average, 63 min of continuous singing (minimum 28 min,
maximum 115 min); and recordings from the next day
(day 2) represent 14 min on average (minimum 5, maxi-
mum 61 min). Overall, we recorded over 17 h of singing,
reaching a total of 6216 songs on both days from which we
subsequently selected songs with excellent quality for
automatic analysis (Table 1).

Recordings for the YEARS dataset were taken from
years 2008 up to and including 2011. The YEARS dataset
comprises males that were recorded and re-recorded in two
different years. In both years, recordings were done during
the late April and early May when the males’ singing
activity is high and in most of the pairs female is incu-
bating the eggs. The YEARS dataset contained on average
4 min-long recordings (minimum 2 min, maximum 8 min).
Altogether, 837 songs from 16 males were collected; but

Table 1 Number of songs

recorded and measured for each Male Number of songs

male within and between days All Analysed

(DAYS dataset)
PC1101 456 212
PC1102 424 143
PC1103 354 150
PCI 104 255 126
PC1105 237 48
PCL106 969 467
PCL107 793 365
PCL10S 737 397
PC1109 848 314
PCL110 325 118
PCL111 103 77
PC1112 481 169
PCI1113 234 184
Total 6216 2770
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Table 2 Number of songs

recorded and measured for each Male M

male between years (YEARS All Analysed

dataset)
F72726 56 45
F91901 62 0
F91903 62 22
F91907 50 40
F91909 47 0
F91913 57 24
F91915 53 42
F91916 66 42
F91930 44 0
F91931 56 0
F91954 45 22
F91959 43 33
F91969 69 35
F91973 40 30
F91983 46 0
J23234 41 0
Total 837 335

again, only excellent songs were selected for automatic
analyses (Table 2).

Song analyses

All songs were annotated, processed and analysed in Avi-
soft SASLab Pro software (Raimund Spetch, Berlin). As a
first step, we checked each recording to select the best-
quality songs for analysis. In the second step, any songs
with apparently low recording quality, those containing
excessive background noise, or those overlapping with
vocalizations of other birds, etc., were rejected from any
further analyses. Subsequently, we applied a high-pass
filter (2500 Hz) on all preselected songs and down-sampled
the songs to a 22,050 Hz sampling frequency (originally
recorded at 44,100 Hz, 16-bit, with no compression). These
songs were used for classification of song types. The
number of songs was further reduced for automatic mea-
surement analyses (see below).

Song type and syllable repertoire

Although we were mainly interested in the possible role of
general voice characteristics in the recognition process, we
also explored the repertoire composition of each male in the
DAYS dataset to see how song type might affect the results
of identification and also to investigate a possible role of the
repertoire in individual recognition. We use common ter-
minology to describe song units, as illustrated in Fig. 1
(Catchpole and Slater 2008). An ‘element’ is a single con-
tinuous trace on the spectrogram. A ‘syllable’ consists of one
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or more elements that are always combined in the same way.
Usually, gaps between elements are very short, so they
appear as a single sound to the human ear. The largest gap
between elements within a syllable was about 0.05 ms in the
case of one individual which sang an unusual syllable with
two clearly distinguishable elements. Elements, or syllables,
thus represent the smallest building blocks of songs. A ‘song’
is a sequence of syllables (more than three syllables—an
arbitrary threshold) separated from other songs by a period of
silence (>0.7 s) substantially exceeding the usual time
interval between syllables (approximately 0.35 s).

Besides these song units, we observed that Chiffchaff
singing typically includes certain ‘song types’ which are
generally repeated during a bout of singing for many times
before they switch to another type. A song type consists of
clusters of syllables which are sung almost always together

L o

Fig. 2 Tllustration of ‘song
types’ in Chiffchaff recordings.
The two panels show several
subsequent songs from different

2 3s

in the song strophe, though their total number within a song
and their order can vary. For example, syllable ‘a’ and
syllable ‘b’ could make a song type ‘ab’, and the sequence
‘aaaabb’ or ‘baba’ could still belong to the same song type
‘ab’. Syllable types are generally not shared between song
types (Jaska, unpublished data). For the purpose of song
type classification, we created a syllable repertoire for each
male. Differences between syllables are typically obvious.
However, there are groups of syllables that may look very
similar according to their time—frequency modulation. For
example, they may look like uncomplete versions of
another syllable or even another syllable which has shifted
in frequency. In cases where we could not identify inter-
mediate forms, we considered them separate syllable types.
Song type was defined as the set of syllable types which
were consistently repeated together in songs (see Fig.2).
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Sometimes, the first syllable of the song is different from
all the other syllables and consistently occurs only at the
first position within a song. We termed these syllables
‘initials’. Initials were not used to calculate repertoire size.
Initials of the same type can occur within or across song
types.

Due to the large size of the DAYS dataset, it was not
possible to have songs classified by several observers. But
we tested the reliability of subjective classification of syl-
lables to syllable types on songs from the YEARS dataset.
Reliability was characterized by percentage of agreement
between two observers, which is a suitable reliability index
in our case (Jones et al. 2001). One of the authors (P. L.),
selected main syllable types from 200 random songs, 20
songs per male—ten songs from year 1 and ten songs from
year 2. P. L. screened song spectrograms of each male
briefly and listed all syllable types in a song whenever there
was remarkable change in song syllable content. Syllable
type templates were labelled alphabetically (‘A’-L’;
depending on number of syllable types). Altogether, 79
syllable types were detected (six to 12 syllable types per
male). The co-author responsible for classifying song and
syllable types in the DAYS dataset (P. J.) and one observer
with experience in song analysis, but not familiar with the
Chiffchaff repertoire (P. S.), were asked to rewrite songs
into syllable sequences based on spectrograms and prede-
fined syllable types. Syllables not matching the templates
were labelled ‘X’. The beginning and the end of the song
were noted on spectrograms to ensure that observers scored
exactly the same sequences. The observers knew which
songs belonged to a single male but did not communicate
with each other regarding the year of recording and the
scores of the other. The observers agreed on a number of
syllables within a song. The same syllable count was
scored for 96% of 200 songs, and mistakes seemed to result
not from a difference in recognition of the syllables but
from issues regarding recording quality and typos. The
songs with different syllable numbers were not included in
the calculation of reliability between the observers. The
observers were also asked to suggest new syllable types or
to merge syllable types when differences between syllable
types were not big enough to justify distinct syllable types.
Six different combinations were suggested in total, and the
observers agreed on three of them. In total, 2113 syllables
were scored. Syllables not assigned to the predefined syl-
lable types (i.e. X syllables) represented only 6% (P. J.)
and 13% (P. S.) of the syllables, and 16 (P.J.) and 35
(P. S.) new syllable types were suggested by the two
observers. The observers’ syllable types coincided for 84%
of the syllables. From the remaining 348 disagreements,
207 of the cases (59%) concerned situations when one of
the observers scored syllable X. In the case that both
observers could have assigned a syllable to a predefined
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syllable type, agreement was 94%. We, therefore, consider
this classification of syllables and song types (based on
syllable content) to be sufficiently reliable for the syllables
appearing frequently in the songs. However, identification
of rare variants and the total number of syllable types may
differ based on the person doing the classification.

Song parameters measured

We used the Automatic parameter measurement tool in
Avisoft SASLab Pro to measure song parameters. We
measured the following basic song parameters: song
duration (seconds), syllable interval (seconds), minimum
frequency (Min. F; hertz), maximum frequency (Max. F;
hertz), peak frequency (Peak F; hertz), and frequency
quartiles (25, 50, 75% of the spectrum, Q25, Q50 and Q75
respectively; all in hertz) (Fig. 1). Frequency measure-
ments were done on a mean power spectra. The minimum
and maximum frequencies were taken at —20 dB from the
peak amplitude. We visualized measurements on spectro-
grams and reviewed the outcomes of automatic analysis for
each song. Songs containing any mistakes, for example,
incorrect identification of onsets and offsets of songs and
syllables, and frequency measurements outside the song
frequency range, were rejected from measurements.

Many recordings were eliminated from further analyses,
but a large sample of songs still remained. Of the original
6216 songs, 2770 songs were selected for the DAYS
dataset (see Table 1). The YEARS dataset was much
smaller and we analysed 335 songs of the 837 original
songs. Furthermore, data of seven birds (six in the YEARS
dataset and one in the DAYS dataset) were completely
removed from further analyses because of the low number
of songs per recording (Table 2). Overall, 12 birds in the
DAYS dataset and ten birds in the YEARS dataset
remained for further analyses. The DAYS dataset was
further reduced to ten males for the analysis of the re-
identification of the same song types because, for two
males, there were only three or six high-quality songs from
a particular day for discrimination, which we considered
insufficient.

Statistical analysis

Statistical analyses were performed using the statistical
program R. We started with univariate analyses. We then
calculated the potential of individual coding (PIC) for each
acoustic variable (Robisson et al. 1993). We calculated PIC
from the first 15 songs on day 1 and from all songs on day
1. Further, we calculated the repeatability of each param-
eter on different timescales using the Pearson R correlation
coefficient (Nakagawa and Schielzeth 2010). For each song
characteristic, we calculated the average value for each
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male from the first 15 songs on day 1 and correlated them
with average values of the last 15 songs on day 1 (within-
day repeatability), and the first 15 songs on day 2 (re-
peatability between days; for three males, only 14, 11, and
7 songs were available). Further, we used songs of the
same song type on day 1 and day 2 to calculate the
repeatability of characteristics for these same song types.
For repeatability of song characteristics between years, we
correlated the males’ average song characteristics from
year 1 and year 2.

Further, we used linear discriminant analysis (LDA) to
assign songs to each bird according to a measured song’s
characteristics and determined classification success
achieved by the discriminant analysis. Classification success
from LDA was compared to the classification success
expected if the classification were made by chance. We
assumed an equal probability of chance classification for all
males and calculated the success of such classification by
dividing 100 by the number of males in the discrimination
analysis. The success of the chance classification was com-
pared to the success of the LDA classification using a bino-
mial test. It should be mentioned that assumptions regarding
multivariate normality and homogeneity of variance were
violated in our data, as is often the case for datasets of field
studies (McGarigal et al. 2000). Since LDA is moderately
robust to the violation of assumptions, and we make no
inference regarding specific values of canonical parameters,
we considered using LDA appropriate in our case. The vio-
lation of assumptions is associated with an increase of mis-
classifications, and our classification results should be,
therefore, considered conservative (McGarigal et al. 2000;
Mundry and Sommer 2007). All acoustic variables were
scaled to z-scores prior to LDA.

Several LDAs were conducted. The first LDA was
conducted to see whether individuals can be discriminated
within the recording session timescale. It was based on the
first 15 songs from day 1. We call it a ‘recording session’
although, in some cases, if the first recording session did
not contain enough high-quality songs for measurements,
additional songs from the next recording session were used
as well. We used leave-one-out cross-validation to dis-
criminate between males. Although we would have pre-
ferred to use jack-knife cross-validation, there were usually
not enough songs within a single recording session for
independent training and test datasets, and we wanted to
keep songs as close as possible to each other in time. For
LDA data on within-day, between-days, and between-years
timescales we used jack-knife cross-validation, which
means these data were divided into training and test sub-
datasets. For example, the LDA for the within-day time-
scale included the first and last 15 songs from day 1. The
first 15 songs were used as a training dataset to derive
discriminant functions which were subsequently used to
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identify males from the last 15 songs from day 1, forming
the test dataset. Identification based on the between-days
timescale used the first 15 songs from day 1 for training
and the first 15 songs from day 2 (with the exception of
three males where only 14, 11, and 7 good quality songs
were available) for testing; the between years timescale
used all songs from one year for training and all songs from
the second year for testing.

We conducted two additional LDAs on the between-days
timescale to assess the effect of the number of songs
available in the training dataset, as well as the effect of song
type included in the classification success. First, we tried to
increase the training dataset and used all available songs
from day 1 to derive discrimination functions, and the first
15 songs from the second day (with the exception of three
males where only 14, 11, and 7 good quality songs were
available) were used as a test dataset. Further, we conducted
the LDA on songs of the same song type (i.e. songs com-
posed from the same syllable types, although the songs
differed in the total number and sequence of syllables) from
day 1 (training dataset) and day 2 (test dataset). We prag-
matically selected song types with enough examples for day
1 and day 2 for the analysis. Therefore, the most frequent
song type during day 1 was not always used for the analysis.

Results

Song type and syllable type repertoire of Chiffchaff
males

Song types were determined for a total of 5532 songs of 13
males from the DAYS dataset (103757 songs per male,
median = 355). Each male had two to eight distinct song
types (median = 5) (Fig. 3). In some songs, it was appar-
ent that there was a switch between song types within one
song. These were labelled as ‘mixed song types’, and it
seems that they were more common when a male switched
between song types. Most of the songs were not mixed
(80-100% depending on the particular male; med-
ian = 91%) and could be clearly associated with one of the
basic song types. Males may sing one song type many
times before switching to another; overall, a maximum of
277 consecutive songs belonged to the same song type.
Males usually had one dominant song type comprising a
significant proportion of the songs (21-89%, med-
ian = 55% of songs belonging to the most frequent song
type). Apparently, Chiffchaffs do not circle through the
repertoire before singing the same song type again. Males
had nine to 24 different syllable types (median = 15). The
cumulative repertoire size curve (Fig. 4) shows character-
istic steps corresponding to the fact that new syllables
occur together in new song types. Despite a very extensive
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Dominant songtype of a male
*  Songtype used for between day identification with same songtype

PC1101 - 5 songtypes, 19 sy\lable types, 474 songs, A= 64%

I ] LTV LT L L

- 1 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
Intitials

Pc1102 - 3 songtypes, 11 syllables, 342 songs, A =85%

L

PC1103 - 6 songtypes, 21 syllable types, 317 songs, A= 44%

R A A R A A

1.2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21
PC1104 - 8 songtypes, 24 syllable types, 218 songs, B = 21%

A R A R A A A AR A

1.2 3 4 5 6 7 6 8 6 9 10 1112 13 14 15 16 17 18 19 20 21 11 22 23 24 6

Intitials

PC1105 - 3 songtypes, 9 syllable types, 235 songs, B = 61%

UL LA L L

1.2 3 4 5 6 78 4 9

PC1106 - 4 songtypes, 15 syllable types, 552 songs, A= 89%

Mmu R AT

2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12 13 14 15
PC1107 - 3 songtypes, 13 syllable types, 645 songs A=55%

TR LLh |\

4 5 6 7 10 11 12 13
INGIS. & 1108.. & songtypes, 19 syllable types, 655 songs, A= 47%

g‘ELEKLLhLCH CLELTL LT L

3 4 5 6 7 8 9 10 11 1213 14 15 12 16 17 18 19

Intitials

PC1109-5 songlypes 16 syllable types, 735 songs, A = 63%

TP LR L

" 1 4 5 G 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Intitials
PC1110 - 5 songtypes, 135y1lablety pes, 264 sor ngsA 72%
1.2 3 4 3 5 6 7 839 9 10 1 2 12 13
PC1111 - 5 songtypes, 15 syllable types, 83 songs, B = 37%
L A L B [} D E
COLWL SRR LR RRL L
1.2 3 4 5 6 7 8 9 10 112 8 13 14 15

Intitials
PC1112 - 5 songtypes, 15 syllable types, 374 songs, A = 53%

LY LWL

2R3 5 6 7 8 10 11 1 12 2 13 14 15

PC1113 - 5 songtypes, 18 syllable types, 215 songs, A = 46%

LERREEY R LLE LA LU L LA LY

123 45 8 9 101 12 13 14 15 16 17 18

Intitials

Intitials

Fig. 3 Syllable type repertoires of males from 2011 (DAYS dataset—recordings from days 1 and 2 combined)

@ Springer

95



J Ornithol (2017) 158:911-924

919

3

2L 251

©

B ’—/

B 20 [

o

‘S 15

= =l
[}

£ H I —
5 10 T IJ] I
g H

[}

S 5+ ] J
£ I

j=1

o

T T T T
0 200 400 600 800
Number of songs recorded

Fig. 4 Cumulative syllable type repertoire size of 13 Chiffchaff
males

number of songs for some of the males, there was no
apparent asymptote in the cumulative repertoire size curve.
Syllable types rarely occurred in more than one different
song types of a male.

We compared the song types occurring in two different
years visually. We found a match in song types between
the first and the second year in just a single case. Syllable
type matches were observed more frequently and occurred
in all but one male. The number of syllable types detected
in 2 years ranged from zero to seven for each male. Syl-
lable types found in both years were typically used in
different song types in each year.

Discrimination of individuals

First, we assessed the PIC and repeatability of each of the
acoustic song characteristics (Table 3). PIC values were
higher than 1 for the first 15 songs from day 1 as well as for all
songs from day 1. PICs were always lower when all songs

were included. Song characteristics were repeatable within a
day, except for Max. F, and repeatability decreased mark-
edly on between-days and between-years timescales when
the analysis was done independently of song type. When
considering the same song type songs on days 1 and 2,
between-days repeatability was high for all parameters.

Since all variables showed PIC >1 and most of them
were repeatable within a day (except Max. F), we used all
variables for LDA. However, we also report overall dis-
crimination results for LDAs where only repeatable vari-
ables were included (in parentheses). The number of
correct classifications of songs to the correct individuals
was 59% for songs recorded within a short time interval,
within a single recording session. Hence, it was possible to
discriminate between individuals with moderate success.
Re-identification was not as successful. Within-day clas-
sification accuracy was 34% (discrimination based on all
acoustic variables except Max. F = 33%), and between-
days classification accuracy was 28% (discrimination based
on song duration, syllable interval and Q25 = 28%)
(Fig. 5a). The between-years classification accuracy was
low and similar to the between-days accuracy—only 28%
(discrimination based on syllable interval and Q50
only = 29%). Even such a low accuracy is still almost
twice as high as the accuracy expected by chance (binomial
test, all p < 0.001). Classification success for year 1 songs
only (training dataset) with leave-one-out cross-validation
was high at 77%. Classification accuracy also varied
markedly between males within each timescale. For
example, the accuracy within recording session for PC1107
was 100% in comparison with only 7% of correct classi-
fications for PC1104.

Although the identification accuracy was better than that
expected by chance, it was quite low and not very useful
for the re-identification of males. We, therefore, tried two

Table 3 Potential of individual coding (PIC) and repeatability of each acoustic song characteristic

PIC Repeatability (Pearson R)

Day 1 Day 1 Within day Between days Between days, same song type Between years

First 15 songs All songs
Song duration 1.61 1.21 0.82 0.66 0.98 0.32
Syllable interval 1.90 1.52 0.65 0.72 0.83 0.92
Peak F 1.22 1.09 0.80 0.22 0.67 —0.69
Min. F 1.28 1.02 0.72 0.35 0.90 0.58
Max. F 1.32 1.10 0.20 0.27 0.65 0.24
Q25 1.60 1.35 0.69 0.65 0.92 0.06
Q50 1.30 1.20 0.64 0.35 0.67 0.65
Q75 1.20 1.13 0.74 —0.24 0.65 0.60

Significant R values are highlighted in italic (p > 0.05, without any adjustment for multiple testing)

Peak F Peak frequency; Min. F minimum frequency; Max. F maximum frequency,; Q25 frequency quartile, 25% of the spectrum; Q50 frequency
quartile, 50% of the spectrum; Q75 frequency quartile, 75% of the spectrum
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Fig. 5 a—c Re-identification of males by their songs between days
depending on song type and number of songs used for the training
dataset. a The first 15 songs from day 1 were used in the training set
regardless of song type. b All available songs from day 1 were used in

approaches to improve re-identification. First, we tried to
increase the training dataset and used all available songs
from day 1 to derive discrimination functions. This led
only to a small increase in the classification accuracy to
38% (Fig. 5b). On the other hand, when we used only the
song types sung on both day 1 and day 2 for each bird, the
identification increased substantially to 75% (Fig. 5c). This
level of identification is high and only slightly lower than
discrimination for a single song type on day 1 (the same
song type songs from day 1—83% with leave-one-out
validation).

In the between-days identification without distinguish-
ing song types, the score of correct classification for a
particular male correlated with the number of songs of the
same song type between day 1 and day 2 (Spearman’s rank
correlation, r = 0.60, p = 0.038). For example, in male
PC1109 all songs on day 2 were of the same song type as
on day 1, which led to the highest score and correct
identification of 60% (9/15 songs classified correctly); on
the other hand, correct identification for males PC1101 and
PC1106, which respectively sung one and no songs on day
2, gave the same song type as songs on day 1. This led to
no song being correctly classified.

Discussion

We demonstrate that the Chiffchaff has an interesting and
complex song organization despite the simplistic, repeated
melody indicated by its name (‘chiff-chaff’). We docu-
ment here support for our original impression that the
combination of syllables within Chiffchaff songs is not
completely random, and that syllables occur in clusters
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the training set (i.e. song types from the testing dataset were included
in the training dataset). ¢ The training and testing dataset involved
songs of the same song type only

and form distinct songs, which we refer to as song types.
Although this was not a proper repertoire study, our
results suggest that the repertoire size reported in the
literature for the Chiffchaff might be underestimated due
to the low tendency of Chiffchaffs to switch between
songs. Hence, long periods of sampling seem to be nec-
essary to record the entire repertoire of a species like the
Chiffchaff.

We show that, based on discriminant function analysis,
it is possible to discriminate between Chiffchaff males
based on general song characteristics within recording
session, as shown by relatively high discrimination success
on songs recorded in a single recording session. This means
there is individual variation in these parameters. However,
assigning additional songs from a different recording ses-
sions to a particular male, i.e. re-identification of males, is
problematic when ignoring song syllable content. On the
other hand, re-identification was nearly as successful as
discrimination when using the same song type. This sug-
gests that the song characteristics which we measured are
not similar between song types of a particular individual
and cannot be used for individual recognition indepen-
dently of song type.

Repertoire size and song organization
in the Chiffchaff

Even though measuring repertoire size and examining song
organization were not the main goals of the study, we
document that certain combinations of syllable types
occurred consistently together in songs. A song can,
therefore, be classified as belonging to one of several song
types based on syllable type composition. Such song
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organization has not been reported previously for the
Chiffchaff, and seems to be an interesting feature for study
in other species as well. Song types are usually considered
as having the same syllable composition as well as order;
thus, there is little variance between different renditions of
a particular song type (Hultsch and Todt 1981; McGregor
and Krebs 1982; Slater 1983; Mennill and Vehrencamp
2005). Yet, Chiffchaffs’ song types could fulfil a dis-
creteness condition postulated by MacDougal-Shackelton
(Macdougall-Shackleton 1997), that song type is a
“...specific version of a discontinuous song. Song types
must be consistently reproduced between renditions, and
there must be discontinuous variation in frequency or
temporal characters allowing them to be divided into dis-
crete groups.” The Chiffchaff song organization does not
fit species with hierarchical song organization (Gil and
Slater 2000) or species in which the syllables in the
repertoire are combined in an undetermined fashion
(Catchpole 1976).

Further, it seems that published data on the Chif-
fchaff’s repertoire size have been underestimated (Cramp
et al. 1992). We documented that males had nine to 24
syllables in their repertoire, double the number previously
reported for P. collybita collybita. However, repertoire
sizes should be considered as rough estimates because
they may differ based on the observer’s preferences and
experience, and different people may have different
opinions about what should be considered as a separate
syllable type (see reliability analysis in “Materials and
methods”). Proper repertoire study would be needed to set
clear definitions about what should be considered a syl-
lable type. For example, we are not able to decide whe-
ther the syllables clearly resembling parts of other
syllables should be considered as separate syllable types.
They were used consistently in complete and incomplete
forms in different song types, yet sometimes, we also
observed some transitional forms. It seems that some
particular individuals tend to sing such transitional forms
more often than others (Jaska, personal observation).
Consistency in syllable production might be associated,
for example, with the male’s quality (Botero et al. 2009;
Ferreira et al. 2016), but this needs to be tested in further
studies on the Chiffchaff.

Our analysis shows that the emergence of new song
types is simultaneously associated with the emergence of
new syllable types, not simply a recombination of sylla-
bles which have already been recorded. Emergence of a
new song type, and its syllables, was possible even after
more than 700 songs had been recorded. This is a sig-
nificant drawback for the estimation of repertoire size in
the Chiffchaff, as well as in species that might have
similar song organization. Repertoire size cumulative
curves in closely related Willow Warblers (Phylloscopus
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trochilus) show clear repertoire size asymptotes after 100
songs have been recorded (Gil and Slater 2000). A much
more limited number of songs is also sufficient for good
repertoire estimates in other species, even when they have
much more complex repertoires (Kipper et al. 2006;
Hesler et al. 2010; Mamede and Mota 2012; Petruskova
et al. 2016). Estimating repertoire size is not a trivial
matter, and recently, new approaches have been discussed
for this (Garamszegi et al. 2004; Peshek and Blumstein
2011; Kershenbaum et al. 2015). Chiffchaffs could be
characterized as singing with an eventual varied, non-
cyclic singing style probably with heterogeneous song
type selection (dominant and rare song types) similar to
Rufous-and-white Wrens (Harris et al. 2016). As a result,
capture-recapture (Garamszegi et al. 2004) or coupon
collector (Kershenbaum et al. 2015) methods could be
appropriate to estimate their repertoire size. According to
another study, Chiffchaffs could be characterized as
singing standardized clusters of syllables with eventual
variety (Botero et al. 2008). Repertoire sizes for such a
singing style were among the most challenging to esti-
mate, and estimates for this type of repertoire were
associated with significant errors. Our study suggests that
it can be extremely challenging to estimate repertoire
size, even in a species with seemingly simple songs and
small repertoires.

We do not know what the function of song types may
be. We observed (but did not quantify) that a change in
song type was sometimes associated with changing the
song post. This has been observed in Red-winged Black-
birds by Yasukawa (1981), who considered whether
changing song post and song type simultaneously in Red-
winged Blackbirds is in line with the beau geste hypothesis.
However, because the match was not perfect, Yasukawa
(1981) concluded that changing song type was more likely
a byproduct of longer pauses in between songs caused by
moving to a new song post. It may also be possible that
Chiffchaffs match the songs of their neighbours (Catchpole
and Slater 2008) or associate song types with particular
neighbours for some reason. We did not observe apparently
common song types between different birds, but our males
were mostly not neighbours.

Discrimination versus identification

Our study provides another example that a single recording
session is not sufficient to make conclusions about possible
identity cues. Random variation can lead to individual
differences in a single point in time and lead to relatively
high discrimination success. However, for individual
recognition it is necessary that identity cues remain
stable within a considerable period of time (Terry and
McGregor 2002; Tibbetts and Dale 2007) and, in future
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studies, researchers should always be able to show not only
discrimination but also re-identification or repeatability of
a particular trait when inferring about the identity sig-
nalling function of a particular song trait.

General song characteristics

We show that, in the Chiffchaff, there is an individual
variation in general song characteristics (PICs of all
variables >1, discrimination of males is possible within
recording session). However, song characteristics are
generally not stable in time. This is documented by the
lack of repeatability of single song characteristics at
larger timescales and the approximately two-fold
decrease in classification accuracy within-day, between-
days, and between-years as compared to within-recording
session LDA classifications (34, 28, 28, and 59%,
respectively). Although we found high within-day
repeatability for all song characteristics except for Max.
F,, and generally much lower repeatability between days
and years, timescale does not seem to be a crucial factor
for re-identification accuracy as suggested by only 6%
difference in classification accuracy of within-day and
between-years LDA classifications. Syllable interval was
the only consistently repeatable song characteristic on all
timescales. However, syllable interval is substantially
affected by social context (Linhart et al. 2013) and can
only be used for individual recognition if this is taken
into account.

Effective re-identification was only possible when it was
based on the comparison of the same song types. It is
possible that differences in environmental conditions such
as noise levels (Verzijden et al. 2010), recording distance,
humidity, etc. could affect the general characteristics of
Chiffchaffs’ songs and hinder re-identification success in
the case of songs from different recording sessions (within
days, between days, between years). Environmental con-
ditions are relatively less important than song type content
as indicated by high classification success in cases where
the same song types from different recording sessions were
used (likely differing in environmental conditions). Our
interpretation of the results is that the general song char-
acteristics in Chiffchaffs we measured result from specific
syllable composition of the song and change crucially
whenever song type is switched. Songs within a single
recording session are more likely to involve songs of the
same syllable content and result in relatively high dis-
crimination success compared to songs from different
recording sessions. Our study, therefore, does not support
the hypothesis that Chiffchaffs could use general song
characteristics for individual recognition independently of
song type, as suggested for Great Tits (Weary et al. 1990;
Weary and Krebs 1992).
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Other possible cues to identity in Chiffchaff songs

We focused on general song characteristics that are easy to
measure and were used previously. However, birds might
have some other features associated with ‘voice quality’.
There are several studies, including our previous study on
Chiffchaffs, that proved that methods used for content-in-
dependent speaker identification in humans can be adapted
to identify bird individuals (Fox 2008; Cheng et al. 2010;
Ptacek et al. 2016). However, it is still necessary to prove
that re-identification with these methods is possible on a
much larger timescale.

Besides general song characteristics, Chiffchaffs could
further discriminate other individuals based on shared or
unique song types and syllable types. Individual recogni-
tion based on a unique repertoire (Thompson 1970; Pet-
ruskova et al. 2016) is highly unlikely in Chiffchaffs.
Though individuals might have unique repertoires (cf.
Fig. 3), it would be too time consuming to sample them.
More likely, recognition might be based on dominant song
types that seem to be unique and individually distinct.
Indeed, our analysis demonstrating between-day re-identi-
fication was carried out partly on dominant song types.
Nevertheless, it would be necessary to show that males use
a dominant song type consistently over time. In our study,
the dominant song type was identical on days 1 and 2 for
seven out of 13 males, but it is likely that the number of
songs recorded on day 2 was too low to identify the
dominant song type correctly.

Further, Chiffchaffs could use differences in homolo-
gous syllable types for individual recognition. The term
‘homologous syllables’ implies that the syllables share the
same structure (structural homology) or function (func-
tional homology). For example, it is apparent that all males
demonstrate in their repertoire some sort of ‘L’—A3 and
D13 syllables as found in male PC1101 (or ‘H’ syllable—
PC1103, A2; ‘inflected '—PC1101, D11, etc.). However,
males typically have more variants in their repertoires;
thus, it is unclear how birds could recognize which of these
represents an individual signature syllable. Initial syllables
could very likely be homologous across males. The initial
syllable appears at the beginning of the song. Nevertheless,
initials, again, can have more variants in some males, and
we did not observe them in all individuals despite extensive
sampling. It may be also possible that Chiffchaffs use a
combination of different strategies for the perception and
signalling of identity.

Despite the fact that we were not able to document re-
identification based on general song characteristics in
Chiffchaffs, we believe that more attention should be given
to studying general song characteristics which allow birds
to recognize other individuals regardless of song. Usage of
such general song characteristics could help to explain why
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species with complex and changing repertoires, or those
sharing the same song types, can easily discriminate other
birds simply based on single songs, songs they have never
heard before, or incomplete songs. Also, recognition of
individuals based on general song characteristics would
allow a species a flexible means of monitoring individuals.
We believe that this is a promising field of future study.
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Abstract

The most common method used to determine the identity of an individual bird
is the capture-mark-recapture technique. The method has several major
disadvantages, e.g. some species are difficult to capture/recapture and the
capturing process itself may cause significant stress in animals leading even to
injuries of more vulnerable species. Some studies introduce systems based on
methods used for human identification. An automatic system for recognition of
bird individuals (ASRBI) described in this article is based on a Gaussian mixture
model (GMM) and a universal background model (GMM-UBM) method
extended by an advanced voice activity detection (VAD) algorithm. It is focused
on recognizing the bird individuals on an open set, i.e. any number of unknown
birds may appear anytime during the identification process as is common in
nature. The introduced ASRBI processes the recordings just as if they were
recorded by an ornithologist: with durations from seconds to minutes,
containing noise and unwanted sounds, as well as masking of the singer, etc.
Thanks to the VAD algorithm, the proposed system is fully automatic, no
manual pre-processing of recordings is needed, neither by cutting off the songs



nor syllables. The overall achieved identification accuracy is 78.5%, the lowest
60.3% and the highest 95.7%. In total, 90% of all experiments reach at least
70% accuracy. The result suggests the application of the GMM-UBM with VAD
is feasible for individual identification on the open set processing real-life
recordings. The described method is capable of reducing both the time
consumption and human intervention in animal monitoring projects.

Key words

bird individual, automatic identification, verification, Gaussian mixture model,
universal background model
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