Jihoteska univerzita v Ceskych Budé&jovicich

Prirodovédecka fakulta

Mechanismy prenosu imitaci a druhové specifickych

hlasovych projevi u drozda zpévného (Turdus philomelos)

Diplomova prace

Bc. Veronika Majerova

Skolitel: doc. Mgr. Jan Riegert, Ph.D.

Ceské Budgjovice 2023



Majerova, V. (2023). Mechanismy pienosu imitaci a druhové specifickych hlasovych projevii
u drozda zpévného (Turdus philomelos). [ Transfer mechanisms of vocal mimicry and species-
specific vocalizations in the Song thrush (7Turdus philomelos), Mgr. Thesis, in Czech.] - 44 p.,

Faculty of Science, University of South Bohemia, Ceské Bud&jovice, Czech Republic.

Anotace:

I studied the species-specific vocalization of the Song thrush and its vocal mimicry. Smaller
sequences were cut from the entire recordings of individuals and were subsequently analysed.
I created a cumulative curve for the mimicked species, I tested the effect of habitat type on the
percentage of vocal mimicry of some species in the song thrush's repertoire. I also analysed in
more detail the species-specific vocalization of the song thrush and I divided them into four

extreme types.

Cestné prohlaseni:
Prohlasuji, Ze jsem autorkou této kvalifikacni prace a Ze jsem ji vypracovala pouze s pouZzitim

prament a literatury uvedenych v seznamu pouzitych zdroja.

V Ceskych Budgjovicich, dne 07.12.2023

Bc. Veronika Majerova



Podékovani

V prvni fadé¢ bych chtéla podeékovat svému Skoliteli, Honzovi Riegertovi, za vesSkerou
odbornou pomoc, cenné rady béhem psani této prace a hlavné trpélivost, kterou se mnou po
celou dobu mého studia m¢l. Déle bych rada podékovala svym nejbliz§im kamaradiim a rodiné
za neustdlou podporu a vlidnd slova. Specialni podekovéani bych chtéla vénovat svému
tatinkovi, ktery mi d¢€lal spolecnost a psychickou oporu pii sbéru dat v terénu, a vstaval se

mnou pred svitdnim, 1 kdyz nemusel.



Obsah

1.

1.3.

TEOTEHICKA CASL.. ettt ettt e sttt et e e et ee 1
1.1, UvOd dO PtaGTNo ZPEVU ...t 1
1.2, StaVDa SYTINXU...eeceuiieeiiieeiieeeiieeeteeeeteeeseeeetteessaeeesteeessseeessseeassseeesssaeesseessseesseeenns 1

Funkce ptaciho ZPEVU .....ccvviiiiiieeeeeeeeeee e s 2

1.3.1.  KONKUIENCE MEZI SAMCI...ecuvieiiiaiieriiieiieeite ettt ettt sttt et e b e 2

1.3.2. SAMUCT VDT .ttt sttt st 3
L4, Variabilita ZPEVU.....cceeiiiiiiiiiiieiieee ettt ettt et eees 4
1.5, MechaniSImUS UCENI......coouiiiiriiiiiieriieie ettt sttt et st 5
1.6, Od KOhO S€ PLACT UCT...ccouiiiiieiiieiieeieeee ettt ettt et e 7
1.7, TMItaCe V IEPEITOATU ...eeuviieiiieiieeiiieeiie et e eite et esiteeteestte e bt e seaesnbeessaeenbeassaeenseenseeenseennns 8
1.8, Od koho se mohou UCTt IMIALOTT «...evveeuverireriiiieriiesieeieetecee e 9

CHLE PIACE. ..ottt ettt ettt et s e et e st e e e e ae e e bt e sabaenseessbeeabaesseeenseesssesnseenssaans 11

IMEELOAIKA. ...ttt ettt ettt e e et et e st e e bt e eabeeeeas 12
3.1, Studovany druh......oeoeiiiiece e e es 12
3.2 PrACE V EBTEIMU...ceiiiiiiiiiiiiiie ettt ettt e s 12
3.3, ANalyza NahTaVeK .....cc.oiiiiiiiiii e s 13
3.4,  Statistickd analyza dat...........ccoevoiiiiiiiiie e 14

YA ] (16 1 2RSSR 16

DISKUSE ..ttt b et st b et et b et et b ettt beenees 26

ZLAVETY ettt ettt ettt ettt et e et e e e bt e e bt e et e e e ab e e e abeeeab e e e tbee e bbeeebeeeeaneens 30

Seznam PouZIte IIEETAULY ......ccveeiieriieiiieiie ettt ettt sttt seae e e seaeebeesaeeenseeens 31

PIILORY ..ottt sttt 39



1. Teoreticka ¢ast

1.1. Uvod do ptaédiho zpévu

Zpev je charakteristickym projevem vSech ptakt fadu Passeriformes, ktery tvoii vice nez
polovinu vSech ptacich druht (Selvatti et al., 2015). V tomto tadu se nachdzi dva podiady —
ktikavi (Tyranni) a zpévni (Passeri) ptaci. Ob¢ tyto skupiny maji jeden vyrazny spole¢ny znak,
a tim je vyvinutéjsi zpévny organ (syrinx). Jeho stavba se u vySe uvedenych skupin lisi —
kiikavi ptaci se vyznacuji obecné jednodussim ustrojim a nemaji tedy tak bohaté spektrum
hlasovych projevil jako zpévni ptaci (Raposo & Hofling, 2003).

Pta¢i zpév si vétSina lidi spojuje s pfichodem jara, a tedy zacitkem hnizdni sezony
(Nowicki & Searcy, 2004). Zpiva prevazné samec, ale u nékterych druhii (v mirném
1 tropickém pésu) se evolucné vyvinul také samici zpev. Vyskyt samiciho zpévu je v literature
podhodnocen a ve skutecnosti to mize byt bézné¢jsi ukaz, nez se predpokladalo (Odom et al.,
2014; Odom & Benedict, 2018). Spolecné se sam¢im i sami¢im zpévem se vyvinuly také duety
— naptiklad u trupidla Zlutookého (Icterus icterus; Odom & Omland, 2017) a stfizlika

belohrdlého (Thryothorus fasciatoventris; Logue, 2006).

1.2. Stavba syrinxu

Diky syrinxu mohou ptaci produkovat zvuky, slouzi tedy ke stejnému ucelu jako hlasivky
savcl. Nachdazi se na misté, kde se prudusnice (trachea) rozd€luje na dvé pridusky (bronchi).
Podle pozice chrupavek se syrinx déli na tii typy: tracheélni (na priidusnici), bronchalni (na
pruduskach, naptiklad u sov Strigiformes, kukacek Cuculiformes a nékterych lelki
Caprimulgiformes; Warner, 1972) a tracheobronchalni (na spojeni pridusnice a pradusek,
kromé pévcu naptiklad u krahujce obecného Accipiter nisus; Ozudogru et al., 2015 a holuba
skalniho Columba livia; Yildiz et al., 2005). Nejbéznéjsi je tracheobronchdlni syrinx (Warner,
1972). Toto d€leni miize byt do jist¢é miry subjektivni, napiiklad u papouskovitych
(Psittacidae). Nekdy byva jejich syrinx popisovan jako tracheobronchalni a nékdy jako
tracheélni (Gaban-Lima & Hoéfling, 2017).

Na syrinx se vaze nckolik svall, které se skladaji ze dvou svalovych struktur:
tracheolateralni a sternotrachedlni (Yildiz et al., 2005; Ozudogru et al., 2015). Pies skupinu
propojenych membran sviranych svalovinou (Habib, 2019) proudi vzduch ze vzdusnych vakd,

a vzniklé vibrace tvoii zvuk.



U pévci se vyskytuje nejvyvinutéjsi syrinx. Nekteti pévei dokazi produkovat jiné zvuky
z levé a pravé Casti syrinxu, zvladnou je ovladat zvlast’ a nezévisle na sob¢é (Warner, 1972;
Suthers, 1990). Nékdy dvé casti dokonce operuji na jinych frekvencich zvuku (Habib, 2019).
V ramci pévct je variabilita ve stavb¢ syrinxu obecné nizsi nez u jinych fada ptak, ale jejich
svalovina napojena na syrinx je komplexnéjsi nez u nepévcii (Warner, 1972).

Stavba syrinxu figuruje do jisté miry jako omezujici faktor pro imitatory. Béhem imitaci
skutecné zapojuji stejné svaly jako modelovy druh, aby doséhli podobné frekvence zvuku
a hlasitosti (Zollinger & Suthers, 2004). Frekvencni rozsah syrinxu je vSak limitovany,
z fyziologickych diivodl tedy nemohou imitatofi produkovat jakykoli zvuk. Imitovany hlas
tedy musi byt v ramci jejich fyziologickych moZnosti, aby jej dokazali vémé zopakovat

(Zollinger & Suthers, 2004).

1.3. Funkce ptaciho zpévu

Zpivajici samci zpravidla vysilaji signaly obéma pohlavim, ale kazdému za jinym ucelem.
Pted jinymi samci si vyznacuji a nasledn¢ chrani své teritortum. Na naruSitele reaguji riznymi
zpusoby a zpév tak upravuyji. U samic si bohatym zpévem zvysSuji atraktivitu
a pravdépodobnost zahnizdéni. Selekce vedla samce k tomu, aby zpév ptizplsobili samicim

a zaradili tak do né&j prvky, které je ptitahovali nejvice (Collins, 2004).

1.3.1. Konkurence mezi samci
Ke konkurenci mezi samci dochazi z nékolika diivodu — kvili samicim, vhodnému hnizdisti
nebo potraveé. Jedinci se ale chtéji spoleénému boji primarné vyhnout, protoze prohra
by je mohla stat naptiklad vySe zminéné zdroje nebo by mohli utrpét néjakd zranéni. Zpev
slouzi k tomu, aby majitel zdroje protivnikovi pied konfliktem dokazal, Ze je na boj lépe
piipraveny. Pokud je majitel zdroje mohutnéjsi a siln€jsi nez konkurent, od utoku jej odradi.

Jednim ze zptisobu, jak dat najevo svou dobrou fyzickou kondici, je zapojeni vyhruznych
ostrych hlasovych projevi s nizkou frekvenci. U ptakl a jinych zvitat je schopnost produkce
zvukil s nizkou frekvenci pozitivné korelovana s jejich velikosti (Bradbury & Vehrencamp,
2011). Ve studii na sttizlikovi kaiionovém (Catherpes mexicanus) jedinci skutecné snizovali
frekvenci zpévu, pokud byli konfrontovani s konkurentem (Benedict et al., 2012).

Neékdy sousedici jedinci zpivaji v takové blizkosti, Zze se jejich zpévy prekryvaji
(,,overlapping songs®). Déje se to zdmérn¢ a nikoli ndhodn€. Samice ma prtilezitost si oba

samce vzajemn¢ porovnat a vybrat toho kvalitn€jSiho. Prekryvani zpévl bylo intenzivné



studovano na slavikovi obecném (Luscinia megarhynchos; Naguib, 1999; Naguib et al., 2004;
Naguib & Kipper, 2006). Jedinci, ktefi se ¢asteji zamérné vmesuji do ciziho zpévu, maji vyssi
reproduk¢ni uspésnost (Naguib & Kipper, 2006). Samci mohou také vyuzivat vySe zminéné
schopnosti snizovani frekvence hlasového projevu. Tim davaji samici najevo, Ze jsou v dobré
fyzické kondici. Snizovani frekvence hlasového projevu bylo popsano u vlhovcel aztéckych
(Psarocolius montezuma, Price et al., 2006).

U druhti majicich ve svém repertoaru maji nékolik typa zpévi se vyvinula dalsi strategie,
jak samci davaji najevo svou agresivitu. Cim Gastéji st¥ida rizné typy zpévi, tim je jeho
chovani povazované za agresivnéjsi (Searcy et al., 2006). Takto se chova naptiklad strnadec
zpeévny (Melospiza melodia; Searcy et al., 2000), vlhovec vychodni (Sturnella magna; Searcy
& Beecher, 2009), pistec zlaty (Pachycephala pectoralis; van Dongen, 2006) a strizlik
paskovany (Molles, 2006). Také v tomto piipadé plati, ze chovani je mezidruhové variabilni.
Existuje naptiklad obracend strategie, méné Casté stiidani typl zpévu predpovida agresivitu.
Tim je znamy naptiklad vlhovec Cervenoktidly (Agelaius phoeniceus; Searcy & Yasukawa,
1990). U strizlika paskovaného (Thryophilus pleurostictus) se v literatufe objevuji obé
strategie (Molles & Vehrencamp, 1999; Molles, 2006). U nékterych druht, jejichz repertoar
obsahuje vice typll zpévl, se ani jedna strategie nevyskytuje. Bylo to popsano naptiklad

u bobolinka amerického (Dolichonyx oryzivorus; Capp & Searcy, 1991).

1.3.2. Samici vybér

Zpé&v hraje dulezitou roli béhem ndmluv. Samec zpiva Castéji béhem kli¢ovych reprodukénich
fazi, napriklad behem lakéni samice do teritoria samce nebo kdyz jsou samice plodné
(Nowicki & Searcy, 2004). V experimentech na Spaccich obecnych (Sturnus vulgaris) samice
ménila své chovani v zavislosti na frekvenci partnerova zpévu. Pokud samec zpival Castéji,
samice snasela vajicka asné¢ (Wright & Cuthill, 1992). Navic je podstatné, jaky typ zpévu
samec produkuje. Zaslechnuti preferovaného zpévu u samic vyvola stereotypni predkopulacni
chovani (Nowicki & Searcy, 2004).

Samice obecné preferuji samce, ktefi zpivaji déle. Prokazalo se to naptiklad u Spackt
obecnych (Eens et al., 1991) a sykor modtinek (Cyanistes caeruleus; Kempenaers et al., 1997),
u kterych doslo k nartistu mimoparového otcovstvi. Samice dale mohou preferovat samce,
kteti skladaji slabiky rychle za sebou — naptiklad u lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca,
Alatalo et al., 1990). Obé uvedené charakteristiky zpévu vypovidaji o kvalité samce.

Energetické naklady do rychlej$iho nebo del§iho zpévu jsou pomérné nizké, ale investice ¢asu



do zpévu vypovidd o kvalité¢ samce. Dobra kondice samce mize korelovat s pfimymi
vyhodami pro samici spojené s kvalitou teritoria a rodicovskou pé¢i. Mezi nepiimé vyhody
patii kvalitni genetickd vybava, kterou samec muze predat svym potomkim (Nowicki
& Searcy, 2004).

Dale mohou samice preferovat komplexni zpév. Komplexita se miize métit bud’ jako pocet
konkrétnich typi hlasového projevu, nebo jako pocet typt slabik v repertoaru samce u druhii
s delsim zpévem (Nowicki & Searcy, 2004). Preference komplexniho zpévu byla zjisténa
u rakosnika prouzkovaného (Acrocephalus schoenobaenus;, Buchanan & Catchpole, 1997)
a rakosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus; Hasselquist et al., 1996). V tomto ptipadé
je vSak obtizné urcit, zdali se jednd o skutecny diikaz kvality samce (Nowicki & Searcy, 2004).

Samci umi produkovat ,,sexy slabiky®, kter¢ se samicim libi (Collins, 2004). Tyto slabiky
byvaji naro¢né na produkci a byvaji tak signalem kvality samce. Zaroven vypovidaji o jeho
zkuSenostech a zdravotnim stavu. Jedna se o slabiky, které figuruji na hranici fyziologickych
limith a jen dobfe vybaveni samci je dokazi produkovat (Goller, 2022).

Druhy mohou mit v radmci aredlu rtzné dialekty, které se od sebe v raznych
charakteristickych aspektech 1isi, napiiklad u kardindla ¢erveného (Cardinalis cardinalis;
Lemon, 1975). KdyZ se samici pustila nahravka jiného dialektu, nez kterym samci zpivali

v jejim okoli, vykazovala minimalni pfedkopula¢ni chovani (Nowicki & Searcy, 2004).

1.4. Variabilita zpévu

Kazdy druh ma svlj hlasovy projev, ktery je pro néj unikatni. Obecnd mezidruhova
riznorodost zpévu je velmi vyrazna, a to hned v n¢kolika aspektech. Nékteré druhy se zpév
uci od svého otce, jiné od svych sousedil. V extrémnich ptipadech se mohou jedinci ucit
hlasové projevy jinych druhti. U nékterych druhii se vyvinuly bohaté lokaln€ specifické
dialekty (Kroodsma, 2004). Druhy se také lisi v délce zpévu, hlasitosti a v pozici, kterou
behem piednesu zaujimaji. Mohou zpivat napiiklad na Spicce stromu nebo v kefi.

Slozitost a obsahlost repertoaru se mezi druhy velmi rizni a miize byt popsana riznymi
zpusoby. Nekteré definice se zamétuji na obecnou komplexitu zpévu (Soma & Garamszegi,
2011), jiné na komplexitu slabik (Cardoso & Hu, 2011) a dalSich charakteristik zpévu
(vrcholova frekvence, Cetnost trylkli; Najar & Benedict, 2019). Strnadec rezavokiidly
(Centronyx henslowii) je obecné povazovan za druh sjednodu$$im zpévem, ktery
do hlasového projevu nevynaklada velké usili (Kroodsma, 2004). Dalsi druhy s jednoduchym

zpévem patii do celedi sykorovitych (Paridae). Jejich repertoar zpévu je sice maly,



ale diverzita jejich volani (,,calls®) je podstatné€ vyssi (Rose et al., 2022). U mnoha druhti plati,
ze samci s velkym repertodrem maji vétsi reprodukéni uspésnost (Kroodsma, 2004; Soma
& Garamszegi, 2011).

Existuje pozitivni korelace mezi komplexitou zpévu a migracnim chovanim. Napiiklad
migrujici druhy rakosnikt rodu Acrocephalus maji bohatsi repertoar nez stalé druhy (Najar
& Benedict, 2019). Diivodem je zkratka malo ¢asu na parovani a hnizdéni migrantti, proto se
zvysuje selekéni tlak na komplexitu repertoaru. Dale autoii (Najar & Benedict, 2019) uvadé;i,
ze se nejedna jen pro pripad rakosniki, ale Ze je tento fenomén u pévcei Siroce rozsifeny.

Dale je komplexita zpévu ovlivnéna gradientem zemé&pisné §itky. Byl zjistén pozitivni vliv
zemé&pisné $irky na diverzitu slabik ve zpévu a také mensi vliv na délku zpévu (Singh et al.,
2015). V severnich oblastech je obecné zna¢na sezonalita, diky které se mulze zvySovat
selekéni tlak na zajimavéjsi repertoar (délka zpévu, diverzita slabik) béhem kratkého
hnizdniho obdobi (Weir & Wheatcroft, 2011).

Dialekty jsou na lokalni trovni charakteristické pro vSechny jedince, sousedici populace
maji zpév odlisny (Planqué et al., 2014). Dialekty se udrzuji diky tomu, zZe mladi ptaci vétSinou
zahnizdi pobliz rodného okrsku, kde se sami ucili zpivat (Kroodsma, 2004). Dialekty byly
popsany u strnadce bélopasého (Zonotrichia leucophrys), papouska (Psittaciformes;
Kroodsma, 2004) a kolibfikii (Trochilidae; Planqué et al., 2014). Vyvinuly se pfevazné
u druhi, které nemigruji (Najar & Benedict, 2019). Na druhé strané, strnadec bélohrdly
migruje a také se u néj dialekty rozvinuly (Kroodsma, 2004; Toews, 2017; Otter et al., 2020).
V dialektech se objevuji hlasové projevy, které samci pouZzivaji pii setkani s jinym samcem.
Do dialektii se tedy vétSinou nefadi stereotypni zpév, kterym samec 14ka samici (Kroodsma,

2004).

1.5. Mechanismus uéeni

Proces u¢eni zpévu ma nékolik fazi (Williams, 2004). K prvni fazi (,,sensitive phase*) dochazi
u mlad’at. Jednd o omezeny Casovy usek na zacatku Zivota, ve kterém jsou citliva vici
hlasovym projeviim rodi¢li nebo sousedii stejného druhu. Sama ale zatim Zadné zvuky
neprodukuji. Kazdy druh ma ve svém zpévu kliCové charakteristické elementy, které spousti
proces uceni u mlad’at (Wilbrecht & Nottebohm, 2003). Piedchézi se tomu, aby se mlad’ata
v senzitivni fazi naucila nespravny druhové specificky hlas. Pokusy na izolovanych mlad’atech
strnadce moktadniho (Melospiza georgiana), kterym se pustily nahravky hlasového projevu

nékolika druhi, ukézaly, Ze se jedinci 1 bez ptedchozi zkuSenosti spravné ucili svij vlastni



druhové specificky hlas diky vrozenému vzoru a povédomi, jaké druhové specifické elementy
by druhové specificky zpév mél obsahovat (Hultsch & Todt, 2004).

V dalsi fazi (,,subsong stage) dochazi k produkci zvukti mladymi samci a ke kritickému
zhodnoceni v jejich mozku. V této fazi se nejedna o dokonaly druhové specificky zpév, ale
jedinci se u¢i pokusem a omylem. Mlad¢ v zacatku této faze Casto produkuje zebravy hlasovy
projev v kombinaci s ndznakem naucenych elementti druhové specifického zpévu (Hultsch
& Todt, 2004). Vétsina hlasovych projevi je velmi nedokonala. Druhové specificky hlasovy
projev je prednasen v jiné frekvenci, nez by mél spravné byt, slabiky nejdou chronologicky
po sob¢ a Casto jsou n¢jaké vynechany (Wilbrecht & Nottebohm, 2003). Zpév nebyva hlasity
a sebevédomy (Hultsch & Todt, 2004). K této fazi vétSinou dochdzi na zacatku léta kratce
poté, co mladi samci opusti hnizdo (Williams, 2004).

Ve tieti fazi (,,plastic song*) jiz mladi ptaci napodobuji druhové specificky hlas, ktery si
zapamatovali jako mlad’ata od svého otce nebo blizkého souseda. Hlasovy projev je
organizovan¢jsi nez v predchozi fazi. Druhové specificky hlasovy projev je jiz vétSinou
spravné strukturovany a mlady samec je pfi zpivani vice sebevédomi. Diky tomu slabiky také
nabyvaji na hlasitosti (Brumm & Hultsch, 2001, Wilbrecht & Nottebohm, 2003). Stale zde
vSak existuje variabilita a nepfesnost, naptiklad ve spravném posloupnosti jednotlivych slabik
(Hultsch & Todt, 2004). ,,Subsong® a ,,plastic song* faze do sebe postupné prechazeji a je
tézké mezi nimi vyznacit presnou hranici (Hultsch & Todt, 2004).

Béhem posledni faze dojde k vykrystalizovani zpévu ("crystallized song®), kdy jedinec
dokaze produkovat druhové specificky zpév bez chyb. Slabiky posklada do spravného potadi
a cely proces produkce zpévu se stava stereotypnim. K tomuto Gplnému zdokonaleni zpévu
dochazi nasledujici jaro, béhem prvni hnizdni sezony mladého samce u sezénné hnizdicich
druhti. Pokud druh sezéonné nehnizdi, mize k vykrystalizovani zpévu dojit mnohem dfive.
Naptiklad u zebticek (Taeniopygia) doslo k vykrystalizovani zpévu po 90 dnech od vylihnuti
(Price, 1979). Druhy s méné bohatym repertodrem piichazi o urCitou miru variability
z predchozich fazi, ve kterych se jesté objevovaly chyby. Tato zména se na druhou stranu
u druhii s bohatym repertoarem neprojevuje tak vyrazné (Hultsch & Todt, 2004).

Druhy se d€li do dvou skupin podle toho, zdali je jejich nauceny zpév fixni a béhem zivota
neménny (,,closed-ended learners), nebo zdali se jedinci uci novym slabikam a projevim
béhem nésledujicich hnizdnich sezon (,,open-ended learners®). Druhy s fixnim repertoarem
(naptiklad vySe zminéné zebiicky) jsou limitovany svym vékem, kdy se u nich neobjevuje
dalsi senzitivni perioda, béhem které by se mohly ucit nové hlasové projevy (Hultsch & Todt,

2004). Jedna se napiiklad o strnadce zpévného, strnadce moktadniho, strnadce bélopasého
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a zebticky (Hultsch & Todt, 2004). U stale ucicich se druhti dochézi k sezonnim cyklim, ve
kterych se stfida senzitivni perioda, plasticky a vykrystalizovany zpév. Kazdy rok se mohou
ucit novym hlasovym projeviim. K t€m se fadi napiiklad vySe zminény kanar divoky (Serinus
canaria), Spacek obecny a slavik obecny (Brainard & Doupe, 2002; Hultsch & Todt, 2004;
Williams, 2004).

1.6. Od koho se ptaci uci

Kazdy druh mé druhové specifické elementy, které¢ spousti mechanismy uceni u mlad’at (viz
vyse). Mladi ptaci se mohou ucit od riznych ucitelt. Naptiklad papezici indigovi (Passerina
cyanea) a zebticky preferuji uceni od otce, ¢lena hejna nebo blizkého souseda (Hultsch
& Todt, 2004). Existuji rizné socialni faktory, které tuto preferenci ovliviuji, naptiklad
rodicovska péce nebo jen vizudlni a akusticky kontakt s jinym jedincem nez otcem.

Dulezitym aspektem je také fyzicka pfitomnost ucitele (Kroodsma, 2004). Izolovanym
mlad’atim byly experimentalné poustény nahravky z prehravace, aniz by méla vizualni
kontakt se zpivajicim jedincem. Ukazalo se, Ze nékterym druhlim neptitomnost ucitele nevadi,
napiiklad strnadclim zpévnym a strnadcim moktadnim, a dokazi se svlij druhové specificky
zpév naucit pouze z nahravky bez vizualniho kontextu (Hultsch & Todt, 2004). U mladsich
kanarti divokych a Spackli obecnych byl tento styl uceni velmi neefektivni, avSak s vékem se
jejich schopnost uceni pouze z nahravky zlepsovala (Hultsch & Todt, 2004).

Dulezity je také socialni kontext, ve kterém se mlady jedince nachazi. Po vylétnuti z hnizda
pfestane byt pod Uplnym vlivem rodict. U zebficek a stiizlika poktovniho (Thryomanes
bewickii) bylo zjisténo, ze dokud jsou mlad’ata na hnizd¢ s rodici, preferuji zpév nauceny od
otce. Jakmile ale hnizdo opusti a disperguji do okolnich teritorii, pfizptisobi svlij hlasovy
projev ostatnim samctim (Kroodsma, 2004).

Druhy jsou v pfirod¢ vystaveny podminkam, které ovliviiuji jejich uceni. Ty se ale mohou
v laboratornich podminkach zménit a diky tomu se mutze zménit i hlasovy projev jinak
stereotypnich druhti. Hyl obecny (Pyrrhula pyrrhula) je zndmy svym stereotypnim hlasem.
Jsou vSak znamy ptipady, ve kterych se i tento pomérné monotdénni druh dokazal naucdit rizné
elementy (napiiklad rizné melodie od ¢lovéka), které byly velmi variabilni (Nicolai et al.,

2014).



1.7. Imitace v repertoaru

Nékteré druhy ptakl svlij repertoar obohacuji také o napodobovani hlasovych projevii jinych
druht, tzv. vokalni mimikry (Kelley & Healy, 2011). V ¢eské avifaun¢é se nachéazi nékolik
ptacich imitatort: Spacek obecny, rakosnik zpévny (Acrocephalus palustris), sedmihlasek
hajni (Hippolais icterina) a drozd zpévny. Imitdtory mizeme najit u cca 15-20 % druht
zpévnych ptaka (Garamszegi et al., 2007; Kelley & Healy, 2011). Nékteti z nich do svého
repertoaru zahrnuji také antropogenni zvuky. Napiiklad lyrochvost nadherny (Menura
novaehollandiae) dokéze dokonale napodobit zvuk motorové pily (Kelley & Healy, 2011).

Schopnost imitovat se rozvinula na sob& nezavisle 237x napfi¢ ptac¢im systémem
a n¢kolikrat také zanikla (Goller & Shizuka, 2018). Stejni autofi zjistili, ze posledni spole¢ny
predek zpévnych ptakti pravdépodobné neimitoval. Vyjimkou jsou tfi Celedi: drongoviti
(Dicruridae), lyrochvostoviti (Menuridae) a drozdcoviti (Mimidae). Jejich predek
pravdépodobné byl schopen aktivnich vokalnich mimiker. Goller & Shizuka (2018) navrhuji
dvé hypotézy, jak doslo k tomu, Ze se ptaci zacali ucit napodobovat jiné druhy. S prvni
hypotézou je spojen tlak na samici selekci bohatého repertoaru. Druha hypotéza piedpoklada,
ze se u nekterych linii objevila schopnost ucit se novym zvukiim, ackoliv u nich v minulosti
pfevladalo upiednostiiovani druhové specifickych hlasti. Obecné je spiSe pfijimana prvni
hypotéza, kdy vokalni imitace podléhaji pohlavnimu vybéru a imitatofi s bohatym repertoarem
maji ziejmou vyhodu u samic (Kroodsma, 2004; Coleman et al., 2007; Zann & Dunstan,
2008).

Funkcemi imitaci se zabyvaji nasledujici hypotézy. ,,Alarm call* hypotéza ptedpoklada, ze
imitator napodobuje nejcastéji varovné hlasy dal§ich druhti. Jejich vyuzivani ve spradvném
kontextu muze ochranit imitatora nebo jeho hnizdo pied predatorem, kterého svou imitaci
uvede v pochybnost (Dalziell et al., 2015). Stejni autofi ve své studii uvadéeji 1 ptipady, kdy
imitator napodobenim varovného hlasu povzbudi ostatni mens$i druhy k mobbingu na
predatora. Hypotéza se potvrdila naptiklad u sedmihlaska hajniho (Riegert & Juzlova, 2018),
ale u drozda zpévného je tomu naopak. V mé bakalarské praci (Majerova, 2021) se ukazalo,
ze drozd Castéji imituje zpév jinych druhd, a ne jejich varovani. Obohacuje si tak repertoar
o komplexni projevy a zvySuje si svou reprodukéni ispésnost.

»Passive sampling® hypotéza predpokladd, ze nejcastéji jsou napodobované druhy, které
imitator nejcastéji slysi ve svém teritoriu. Tato hypotéza ma v literatuie protichtidné vysledky.
Byla prokazana u rakosnika vychodniho (Acrocephalus bistrigiceps; Hamao & Eda-Fujiwara,

2004) a sedmihlaska hajniho (Riegert & Juzlova, 2018). Opacnych vysledki doséhli Zann



& Dunstan (2008) na lyrochvostu nadherném a Gammon (2013) na drozdci mnohohlasém
(Mimus polyglottos). Ukazuje se tedy, ze imitatoti jsou v tomto ohledu velmi variabilni a nelze
jejich chovani zobecnit.

»Acoustic similarity* hypotéza piepoklada Ze imitator napodobuje hlasové projevy, které
jsou nejpodobnégjsi jeho druhové specifickému hlasu. Figuruji zde dilezita fyziologicka
omezeni dana stavbou hlasového ustroji — syrinxu (Zollinger & Suthers, 2004). Tato hypotéza
byla potvrzena u mnoha autori (Hamao & Eda-Fujiwara, 2004; Gammon, 2013; Riegert

& Jizlova, 2018).

1.8. Od koho se mohou ucit imitatori

Proces u€eni imitaci miize probihat jinak, nez je obecna kaskada uceni popsana v piedchozi
kapitole 1.5. Védci si kladou otdzku, zda se imitdtofi uci imitace od jedinci stejného druhu
(naptiklad od blizkého souseda) nebo od modelového druhu, ktery se nachazi v teritoriu.
U lemcika skrvnitého (Chlamydera maculata) samci, ktefi méli loubi blizko sebe, skute¢né
méli podobné sloZeni imitovanych druhti, coz odpovida vSeobecnému dogmatu, Ze jedinci se
uci bud’ od jedince svého druhu nebo od modelového druhu v teritoriu (Kelley & Healy 2010).
Na zavér studie autofi uvadi, Ze je pravdépodobnéjsi uéeni od modelového druhu. Casto se
totiz jednalo o imitace druhti s velkym teritoriem, které¢ se pokryvalo teritoria vice nahranych
lem¢ikt. Vyzkum toho, zda se lemcici uci od modelového nebo svého druhu, je metodicky
pomérné naro¢ny (Kelley & Healy 2010).

Jedinci Albertova lyrochvosta (Menura alberti) imitovali lemciky hedvabné
(Ptilonorhynchus violaceus). Lyrochvosti se ucili obéma zpiisoby, od jedincii svého druhu
a také od modelového druhu. Obecné platilo, Zze imitace odpovidaly lokalnim dialektiim
(,,dialect matching®), které se lyrochvosti naucily pfimo od modelovych druht. V imitacich se
ale objevovaly specifické elementy, které poukazovaly na uc¢eni od jiného jedince svého druhu
(Putland et al. 2006). Tento kulturni pienos je dobie zdokumentovan u lyrochvosta
nadherného, ktery byl introdukovan v Tasmanii. V tomto piipad¢ jedinci imitovali po desitky
let druhy, které se nachazely v jejich plivodnim aredlu, ale v Tasménii chybély (Robinson
& Curtis, 1996).

Studium imitaci je velmi roz§ifené u hnizdnich paraziti. Payne et al. (2000) se zabyvali
parazitujici vdovkou (Vidua fischeri) a jejim hostitelem motylkem modrobtichym (Granatina
ianthinogaster). Vdovky imitovaly hlasové projevy svého hostitele, imitace se neucily od

hostitelskych rodici, ale od sousednich jedinct svého druhu. Opét méli tendenci ptizpusobit



svlj repertodr repertoaru sousedll. Samci parazitické vdovky malé (Vidua chalybeata)
napodobuji imitace sousedniho jedince a kazdou hnizdni sezonu sviij repertoar obmeénuji podle
zpévu sousedi (Payne et al.,, 2000). Jejich nejbéznéjSim hostitelem je amarant maly
(Lagonosticta senegala), u kterého ma kazdy jedinec individuélni a rozdilny zpév. Nahravané
vdovky maji v repertoaru projevy 3-4 amarantti a mezi sousedy jsou hlasové projevy prakticky
totozné. Dochdzi zde ke kulturnimu ptenosu podobné¢ jako lyrochvostii (Robinson & Curtis,
1996; Putland et al., 2006).

Tendence k podobnému sloZeni repertoaru mezi sousedy muze mit odtivodnéni v ,,dear
enemy* efektu. Podle této hypotézy samci poznaji, Ze se v okoli nachdzi zndmy soused,
kterého 1ze poznat napiiklad podle urcitého hlasového projevu (Werba et al., 2022). Samci
nejsou z tohoto diivodu zbytecné agresivni, Setfi svou energii a sousedovi nehrozi riziko
zranéni a vyhnani z teritoria. Podobné repertoary (a tim i slozeni imitaci) jako sousedi preferu;ji
naptiklad Spacci obecni (Hindmarsh, 1986), vySe zminéni hnizdni parazité (Payne et al., 2000)
a lyrochvosti (Putland et al., 2006).

V literatuie chybi zminky o tom, jak se imitatofi uci jejich druhové specificky zpév — zdali
od rodict nebo od sousednich jedinct. Nékteti imitatofi maji druhové specificky zpév velmi
variabilni (bez ohledu na variabilitu v imitacich) a mohou se u nich vyskytovat elementy
naucené od sousednich jedinci. Pravdépodobné zde hraje dulezitou roli obecna podobnost

dialektt (,,dialect matching®), ktera byla potvrzena u vySe zminénych studii.
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2. Cile prace

Cile diplomov¢ prace jsou shrnuty v nasledujicich bodech:

»  Stanovit kumulativni kiivku imitovanych druhti pro nahrané samce.

* Porovnat spektrum imitovanych druhll v zavislosti na jejich vyskytu v teritoriu
zpivajiciho samce.

=  Stanovit slozeni imitovanych druhii s ohledem na typ habitatu, ve kterém byl samec
nahravan.

= Ovetit podobnost hlasovych projevi s ohledem na geografickou vzdalenost mezi vSemi
samci.

=  Popsat variabilitu druhové specifického zpévu na individualni Grovni.
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3. Metodika

3.1. Studovany druh

Drozd zpévny se fadi do &eledi drozdovitych (Turdidae) a na Cerveném seznamu IUCN
je zarazen jako LC (Least Concern = malo dot¢eny druh). Obyva pfevazné Evropu, ve které
se nachazi 65 % populace, ale byl introdukovan také na Novy Z¢land a do Australie (BirdLife
International, 2018). Jeho pocty jsou dlouhodobé stabilni a u druhu je inklinace k nartstu
pocetnosti. Jedna se o prevazné migrujici druh, ale jizni a zdpadni populace jsou vétSinou
sedentarni, nebo ¢astecné migrujici.

Obyva vsechny typy mirného lesa, od nizin az po horni hranici lesa. Vyzaduje
ale pfitomnost vlhké pidy, ve které muize nalézt potravu — zejména bezobratlé, napiiklad
zizaly a plze. Béhem roku se krmi mimo jiné na sezénné dostupném ovoci (Snow & Perrins,
1998). Dokaze zahnizdit také v blizkosti lidskych sidel, naptiklad v méstskych parcich
a zahradéach. Snlsky obsahuji 3-5 kropenatych modrych vajec.

Tento druh je znamy svym bohatym a hlasitym zpévem, ktery se sklada z typického
opakovani elementl (nejcastéji 2 - 4x). Do svého repertoaru dokaze zaradit imitace mnoha
druhti, které se nachdzeji v jeho teritoriu. Jeho druhové specificky zpév je rovnéz velmi

variabilni.

3.2. Prace v terénu

Terénni ¢ast diplomové prace probihala v hnizdnich sezénach v letech 2022 a 2023 v okoli
sumavskych obci Ceské Zleby, Stozec, Dobra a Zaton. Nahravky byly pofizovany od dubna
do Cervna. Kazdy zpivajici samec byl nahran pouze jednou.

Celkem bylo nahrano 33 (2022: 17,2023: 16) zpivajicich samcti drozda zpévného (Obr. 1).
Nahravky v rozmezi 5-10 minut byly potfizeny pomoci kapesniho rekordéru Tascam DR-05X.
Béhem doby nahrévani a cca 20 minut poté byly zaznamenavany jiné vokalizujici druhy ptak,
ale také druhy, které byly v té dobé pouze vidény (bez vokalizace). Pokud se jednalo o vecerni
nahravku, seznam dalsich ptacich druhi z lokality byl potizen nasledujici rano.

Na misté byl zaznamenan datum a cas, kdy byla nahravka pofizena, a GPS soufadnice
pomoci mobilni aplikace Mapy.cz. V terénu byla zhodnocena struktura vegetace — pokryvnost
kefového 1 stromového patra a jejich vySky. Vzdy byl zméfen nejvyssi strom/ket v okoli
pomoci laserového dalkoméru s vyskomérem Nikon Forestry Pro II. Byl zaznamenén typ lesa

(jehli¢naty, listnaty a smiSeny les) v okruhu 200 m od zpivajiciho samce a byly vypsany hlavni

12



dominanty dfevin. Hlu¢nost okoli byla méfena digitdlnim hlukomérem Voltcraft SL-100

a bylo zapsano celkem pét hodnot, primér se z nich vypocital pozdéji.
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Obr. 1 — Mapa nahranych drozdt zpévnych za jednotlivé roky (n = 33 samcii).

3.3. Analyza nahravek

Pofizené¢ nahravky byly analyzovany v programu Avisoft-SASLab Pro (Specht, 2002).
Z 33 zdznamu (nahranych jedincli) byly vystiihany jednotlivé sekvence a ke kazdé byl

vytvoren spektrogram. Sekvenci bylo celkem vytvoteno 4 828 (r. 2022: 2 712, 1. 2023: 2 116)
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a byly nasledné identifikovany podle zvukovych stop a vytvorenych spektrogrami jako
druhové specificky zpé€v drozda zpévného nebo jako imitace jinych ptacich druhi. Ke
spravnému urceni imitované¢ho druhu byla pouzita webova stranka Xeno-canto (Xeno-Canto,
2005), kde se sekvence srovnavaly se spektrogramy a hlasovymi projevy modelovych druht.
Z programu Avisoft-SASLab Pro byly vyexportovany rizné parametry zpévu — maximalni,
minimalni a vrcholova frekvence, rozsahy frekvenci a doba trvani jednotlivych elementt. Ze
sekvenci nebylo identifikovdno 1,5 % zdznami. Tyto nahravky nebyly kvalitni, nachazel se v

nich hlasity Sum (napftiklad projizdé€jici auto nebo vitr), ktery prekryl samotny zpév.

3.4. Statisticka analyza dat

Kumulativni kiivky imitovanych druhii byly provedeny pro 33 jedincti. Nahravky byly
rozdéleny po minutdch a béhem analyzy se kazdou minutu kumulativné pficetl pocet noveé
imitovanych druht. Byla vytvofena také primérna kumulativni kfivka pro zobrazeni obecného
trendu. VSechny kiivky byly poté vyobrazeny jako liniovy graf v programu Statistica 13 (Dell
Inc., 2016). Ve stejném programu byla zjiSténa asymptota pomoci non-linear estimation, ktera
zobrazovala maximalni pocet imitovanych druht. Byla k tomu pouzita nasledujici rovnice

(Starck & Ricklefs, 1998):

y = b0/(1+(Euler**(-b1*(x-b2))))

Vysvétlivky: y = pocet imitovanych druhti; b0 = asymptota (maximalni pocet imitovanych
druhti); b1 = rychlost produkce novych imitaci (strmost kiivky); b2 = inflexni bod (zde je

dosazeno nejvétSiho prirastku imitaci); x = délka nahravky (min)

Vztah mezi pta¢imi druhy nachdzejicimi se v teritoriu a skute¢né imitovanymi byl
analyzovan v programu Statistica 13 (Dell Inc., 2016) pomoci linearni regrese. Analyzovano
bylo opét 33 jedincii. K analyze nebyly pouzity vSechny imitované druhy, ale pouze druhy,
které byly v teritoriu zaznamenany behem terénni prace. Do modelu vstupovaly dva podily —
podil teritorii s pfitomnosti druhu a podil samci, ktefi dany druh imitovali. Diky kompozitni
analyze (package adehabitatHS; Calenge, 2006) mezi piitomnosti druhu v teritoriu a vyskytem
hlasového projevu daného druhu ve zpévu drozda jsem zjistila porfadi na Skale
preferované/nepreferované druhy za pouziti funkce compana v programu R 4.3.2 (R Core

Team, 2020).
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Pro grafické zobrazeni procentniho podilu deseti nejcastéji imitovanych druhti byl pouzit
program ArcGIS Pro (ESRI, 2023). Kola€ovy graf byl vytvofen pro kazdého jedince zv1ast
(n=179). Byla také pouzita data z mé piedchozi bakaléaiské prace (Majerova, 2021).

Ptehled habitati nachazejicich se v arealech nahranych drozda (n = 79) byl ziskdn pomoci
databaze Corine (CORINE Land Cover 2018 databaze Ceské republiky (CLC18 CZ), 2018)
a programu ArcGIS Pro. Pro kazdého jedince (n = 79) byl vytvoten buffer o poloméru 200 m,
ve kterém se typy habitatu zhodnocovaly. Opét byla také pouzita data zmé piedchozi
bakalarské prace (Majerova, 2021).

Vliv typu habitatu na slozeni imitaci u 79 nahranych samct byl nésledné¢ zhodnocen
pomoci PCNM (Principal Coordinates for Neighbour Matrices) analyzy v programu Canoco
5 (Ter Braak & Smilauer, 2012), ktera zohlediiuje geografickou pozici nahravanych jedinct
za pouziti PCO (Principal Coordinates) os v ramci datového souboru (Legendre & Legendre
2012; Marrot et al., 2015). Do modelu vstupovaly imitované druhy (n = 100) jako response
variables, a typy habitati (n = 11) jako environmental variables. Vysledné vztahy byly poté
zobrazeny pomoci linearni regrese v programu Statistica 13 (Dell Inc., 2016). Byla také
pouzita data z bakalarské prace (Majerova, 2021).

Podobnost repertoaru drozdi zpévnych (n=79) v zavislosti na jejich vzajemné vzdalenosti
byla testovana pomoci Mantelova testu (Diniz-Filho et al., 2013). Porovnavala jsem dvé
datové matice — matice vzdalenosti mezi vSemi nahranymi samci a matice Jaccardova indexu
podobnosti hlasového zpévu. Do Jaccardova indexu vstupovaly pocty imitovanych druhii
jednotlivych samcii a byla vytvofena matice jejich podobnosti. Manteliiv test byl proveden
v programu PASSaGE 2 (Rosenberg & Anderson, 2011). Vztah mezi dvéma maticemi byl
nasledn¢ zobrazen pomoci linedrni regrese v programu Statistica 13 (Dell Inc., 2016). Byla
také pouzita data z bakalaiské prace (Majerova, 2021).

Variabilita druhové specifickych hlasovych projevl drozda zpévného byla zhodnocena
pomoci analyzy hlavnich komponent (PCA) v softwaru Canoco 5 (Ter Braak & Smilauer,
2012). Do modelu vstupovaly charakteristiky zpévu (maximalni, minimalni, vrcholova
frekvence a doba trvani elementu) jako response variables. Bylo zobrazeno 11 jedinct
(z celkového poctu 79), kteti ze 50-70 % nejlépe fitovali ob€ ordinacni osy. Diky tomu bylo
mozné zobrazit pouze jedince s extrémnimi hodnotami doby trvani a frekvence zpévu.
Rozmisténi ostatnich (nejen extrémnich) hodnot doby trvani elementu a vrcholové frekvence
zpévu napii¢ 79 nahranymi jedinci bylo zobrazeno pomoci histogramt s dvaceti kategoriemi
v programu Statistica 13 (Dell Inc., 2016). Byla také pouzita data z bakalaiské prace
(Majerova, 2021).
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4. Vysledky

Bylo analyzovéano 298 min (primér £ SD, 9 min + 1 min na jedince) nahravek, z nichz bylo
nastfihdno 4 828 sekvenci (pramér + SD, 146 + 44 na jedince). Celkem bylo nahrano
33 zpivajicich samcti a v nahravkach byly rozeznany imitace 36 ptacich druhii (primér + SD,
23 + 6 na jedince). Drozdi zpévni stravili 32 % celkového ¢asu produkovanim svého druhové
specifického zpévu, 68 % casu imitovali. K nej€astéji imitovanym druhtim patfila kiivka
obecna (Loxia curvirostra), sykora konadra (Parus major), brhlik lesni (Sitta europaea),
strnad luéni (Emberiza calandra) a sykora luzni (Poecile montanus, Ptiloha 1).

Kumulativni kifivky 33 jedinct obecné nevykazuji tendenci k ustaleni poctu imitovanych
druhti v repertoaru (Pfiloha 2). Kfivky nékterych jedinct kolem sedmé minuty zacinaji
stagnovat, ale po minuté dochazi k dalSimu naristu. (Obr. 2). Asymptoty kumulovaného poctu
imitovanych druhti (n = 23,8 druhd) by jedinci méli dosdhnout pfiblizné¢ v 16. minuté
nahravky. Nékteii jedinci se i béhem deseti minutové nahravky dostali pfes tuto hodnotu a je

evidentni, Ze mezi jedinci je velka variabilita. Rychlost produkce novych imitaci je 0,43/min.
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Obr. 2 — Zavislost kumulovaného poctu imitovanych druhi na délce nahravky u nahranych
jedinct (n = 33). Non-linear estimation, graf je prolozen kiivkou zobrazujici asymptotu.
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Byla zjiSténa pozitivni korelace mezi pocty teritorii, ve kterych se imitovany druh
nachazel, a mezi poctem samcii, kteti dany druh imitovali. Téméf vSichni nahrani samci
imitovali kfivku obecnou, brhlika lesniho, sykoru komnadru a hyla obecného (Pyrrhula
pyrrhula). V teritoriich se také nachdzely druhy, které¢ Zadny z nahranych samct neimitoval —
zluna Seda (Picus canus) a sluka lesni (Scolopax rusticola). Pomoci kompozitni analyzy (A =
6,55x10; P < 0,05) byly druhy sefazeny od nejpreferovanéjsich (prvni tii sestupné — kiivka
obecnd, brhlik lesni, sykora konadra) po nejméné preferované (posledni tii vzestupné —
kralicek ohnivy Regulus ignicapilla, Cervenka obecna Erithacus rubecula a budnicek vétsi

Phylloscopus trochilus) (Obr. 3).
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Obr. 3 — Vztah mezi pta¢imi druhy nachéazejicimi se v teritoriu a skutecné imitovanymi.
V zavorkach se nachazeji vysledky kompozitni analyzy, které vyjadiuji spektrum nejvice
preferovanych (nejvetsi ¢islo) a nejméné preferovanych (nejmensi ¢islo) druht. U druht byly
pouzity Sestipismenné zkratky jejich latinskych nazvii (n = 33 samct). Jednoducha regrese,
R?=0,47; F =27,54; beta =5,16; P < 0,005. Konfidenéni interval byl 95 %.

Drozdi zpévni tvoii nékolik skupin, které shlukuji jedince s podobnym sloZenim
nejimitovanéj$ich druhd. Jedinci kolem obce Horni Vltavice se vyznacuji velkym podilem

imitaci kfivky obecné a brhlika lesniho ve svém repertoaru, tvofi tedy jednu z nejvétSich
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skupin. Dalsi skupinu imitujici Casto lejska Sedého (Muscicapa striata) 1ze nalézt zejména
v okoli Strazného a Houzné. Jeden odlouceny jedinec (vlevo nahoie) v okoli obce Buc¢ina ma
pomérné vyznamné rozdilné sloZeni deseti nejimitovanéjSich druhli nez zbyli nahrani samci.
V jeho repertoaru zcela chybi nejcastéji imitovana kiivka obecna a sykora konadra a ptevazuji

imitace brhlika lesniho (Obr. 4).
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Obr. 4 — Mapa nahranych zpévii samct (n = 79) a procentudlni zastoupeni deseti nejéastéji
imitovanych druhti. Byly pouzity Sestipismenné zkratky z latinskych nazva druht.

Drozdi zpévni nejcastéji obyvaji jehli¢naté lesy (celkova rozloha v rdmci buffert okolo
nahravaného jedince 2,17 km?; 50,66 %), pastviny (celkova rozloha 0,67 km?; 15,71 %)
a smiSené lesy (celkova rozloha 0,43 km?; 10,03 %). Naopak nejméné zastoupeny biotop
je v jejich aredlu nesouvisla zastavba (celkova rozloha 0,008 km?; 0,19 %, Piiloha 3).

Na zékladé PCNM analyzy bylo zjisténo, ze primarni prediktory vysvétlily 0,1 %
variability, prostorové prediktory vysvétlily 6,2 % variability a jejich pranik vysvétlil 1,9 %
variability. S prvni ordinacni osou pozitivné korelovala procenta imitaci Soupalka
kratkoprstého (Certhia brachydactyla; korelacni koeficient 0,44), kuliSka nejmensiho

(Glaucidium passerinum; 0,44), pustika obecného (Strix aluco; 0,44), moudivlacka luzniho
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(Remiz pendulinus; 0,44) a krutihlava obecného (Jynx torquilla; 0,37). S druhou ordinac¢ni
osou pozitivné korelovala procenta imitaci zejména kiivky obecné (0,42), hyla obecného
(0,35), syce rousného (Aegolius funereus; 0,33), orlovce ticniho (Pandion haliaetus; 0,40),
brhlika lesniho (0,42), pénkavy obecné (0,20) a sykory konadry (0,77). Negativné s touto osou
korelovala procenta imitaci hyla rudého (Carpodacus erythrinus; -0,10), pénice hnédokiidlé
(Sylvia communis; -0,12), sykory luzni (0,27), lejska Sedého (-0,21), konipasa horského
(Motacilla cinerea; -0,50), strnada lu¢niho (-0,59), kosa cerného (-0,08) a bekasiny otavni
(Gallinago gallinago; -0,15). Analyza prokazala pozitivni vliv listnatého lesa na procento
imitaci nékterych druhti v repertoaru drozda zpévného (Obr. 5). Pro n¢které druhy (krutihlav
obecny, skorec vodni a hyl rudy, Obr. 6) je tato korelace pozitivni, ale pro jiné negativni

(ktivka obecna, Obr. 6).

19



Lox cur

0.8

Pyr pyr Aég fun

]
Pan hal )
i Fri coe
Sit eur \ Par maj
Cer bra
Gla pas
Str alu
= >
€m pen Listnaty les
Jyn tor
Syl atr x Gin gin
Gal gal \ Car ery
Syl com
Tur mer y
Emb cal \ Foe man
Mus str
Mot cin
©
o
! L t } t t t t t
-0.2 1.0

Obr. 5 — Vliv procentudlniho zastoupeni listnatého lesa v teritoriu na procento imitaci
vybranych druhti (n = 23), které nejlépe fitovali 1. a II. ordina¢ni osu, v repertoaru 79 samci.
PCNM analyza, I. a II. ordina¢ni osa vysvétluji 3,2 % variability. Listnaty les: pseudo-F = 2,5;
P =0,004.
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Obr. 6 — Procento imitaci krutihlava obecného, skorce vodniho, hyla rudého a kiivky obecné v zavislosti na procentu listnatého lesa v teritoriu
(n =79 samct). Konfiden¢ni interval byl 95 %.
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Vysledkem Mantelova testu mezi maticemi podobnosti zpévu a vzdalenosti mezi
nahravanymi jedinci byla pozvolnd indikativni negativni korelace (t = -1,648; P = 0,099).
Geograficky vzdaleni jedinci maji mén¢ podobny repertoar (Obr. 7). Vysledek poukazuje na

fakt, ze jedinci jsou schopni se naucit imitace od blizkého souseda.
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Obr. 7 — Podobnost repertoart samcti drozd zpévnych (n = 79) na zaklad¢é druhového slozeni
imitovanych druhii v zavislosti na vzdjemné vzdalenosti samci (n = 6241 kombinaci).
Jednoducha regrese, R? = 0,006; F = 36,0; beta = -0,08; P < 0,001. Konfidenéni interval byl
95 %.

Druhové specificky hlas drozda zpévného lze rozdélit do Ctyt extrémnich typl projevi
podle doby trvani jednotlivého elementu (délka jednoho opakovani) a zaroven podle rozsahu
frekvenci (Obr. 8). V ramci jedinci je viditelnd velka variabilita v rozsahu frekvenci hlasovych
projevii. Nekteti jedinci maji velky rozsah (az 1 500 Hz), kdezto rozsah jinych je mnohem
mensi (568 Hz). V levém dolnim kvadrantu se nachdzi jedinci s hlasitymi kratkymi hlasovymi
projevy (Ptilohy, CD #1), v pravém dolnim kvadrantu se nachazi jedinci s mén¢ hlasitymi
kratkymi hlasovymi projevy (Ptilohy, CD #2). V levém hornim kvadrantu se nachazi jedinci
s hlasitymi dlouhymi hlasovymi projevy (Ptilohy, CD #3), v pravém hornim kvadrantu se

nachazi jedinci s méné¢ hlasitymi dlouhymi hlasovymi projevy (Pfilohy, CD #4).
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Distribuci jedincti na gradientu doby trvani elementu a vrcholové frekvence zpévu zobrazuji
histogramy (Obr. 9). Pfi zhodnoceni a porovndni obou obrazkii lze vycist, ze druhové
specifické hlasové projevy jedinct se nejcastéji nachazi v oblasti zeleného mnohouhelniku se

sttedni frekvenci a kratkymi hlasovymi projevy (Obr. 8).
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Obr. 8 — Variabilita druhové specifického hlasu drozda zpévného v zévislosti na riiznych parametrech zpévu (n = 11 jedinct, kteii z 50-70 %
nejlépe fitovali obé ordinaéni osy). PCA analyza, 1. a II. ordinacni osa vysvétluji 94,3% variability (CD #1-4).
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5. Diskuse

Kumulativni kiivky vykazuji pomérné velkou variabilitu napti¢ nahranymi jedinci. Velikost
téla, zdravotni stav a staii jedince jsou faktory, které obecné ovliviiuji bohatost repertoaru.
Ta je pozitivné korelovéna s velikosti t¢la (Dabelsteen et al., 2012). VéEtsi jedinci jsou v dobré
kondici se zanedbatelnym vlivem stresovych faktorti (naptiklad nedostatek potravy) diky
zvySené odolnosti vic¢i stresovym faktorim. Zaroven maji tito samci veétsi reprodukcni
uspesnost (Nowicki et al., 2002). StarSi samci obvykle vykazuji vétsi spektrum hlasovych
projevi, nebot’ jsou v uceni zkusenéjsi nez mladsi jedinci (Hesler et al., 2012). Existuje vSak
pomérné velkd mezidruhova variabilita. U nékterych druhi (napiiklad u kosa ¢erného Turdus
merula; Dabelsteen et al., 2012; Hesler et al., 2012) dojde béhem starnuti k vyraznému zvyseni
bohatosti repertoaru, zatimco u jinych druhl neni nartst tak vyrazny nebo je nartst dokonce
zanedbatelny (naptiklad u budnicka vétsiho; Gil et al., 2001). Samci jsou sami¢im pohlavnim
vybérem vedeni k bohat$imu repertoaru. Cim je jejich hlasovym projev zajimavéjsi, tim
se zvySuje reprodukcni UspéSnost samce (Zann & Dunstan, 2008). Kumulativni kiivky
u dalSich ptac¢ich imitator vykazuji odlisné vysledky v porovnani s drozdem zpévnym.
U sedmihléska hajniho (Hippolais icterina; Jizlova & Riegert, 2012) stacilo 8,2 minut
nahravky, aby se v repertodru imitatora vyskytlo 95 % imitovanych druhii. Ve studii na
lyrochvostu nadherném (Menura novaehollandiae) ke stejnému vysledku stacilo pouhych
5 minut nahravky (Zann & Dunstan 2008). Z mé prace na drozdu zpévném podle primérné
kumulativni kiivky vyplyva, ze délka nahravky 10 minut neni dostatecnd k tomu, aby doslo
k zastaveni produkce novych imitaci. Maximalni kumulované hodnoty imitovanych druht
(n = 23,8) by m¢l kazdy jedinec dosahnout v 16. minuté nahravky. Nekteti jedinci se 1 béhem
deseti minut dostali nad tuto hodnotu. Je tedy zifejmé, ze tato maximalni hodnota je pro
kazdého jedince individualni a mezi jedinci je znacna variabilita.

Podil imitaci modelovych druhii pozitivné koreloval s jejich pfitomnosti v teritoriu drozda
zpévného. V mé predchozi bakaldiské praci doslo jen k ¢asteénému potvrzeni této hypotézy
(Majerova, 2021). K podobnym vysledkim dospéli také Riegert & Jazlova (2018)
u sedmihlaska hajniho a Kaplan (1999) u flétnaka australského (Gymmnorhina tibicen).
K odlisnym vysledkiim dospéli u dalSich druhii imitatort. U drozdce mnohohlasého (Mimus
polyglottos, Gammon, 2013) a lyrochvosta Albertova (Menura alberti, Backhouse et al., 2023)
dosli autofi k vysledku, ze imitatofi nemaji tendenci imitovat nejbéznéjsi druh v jejich
teritoriu. Z dalsi analyzy v mé predchozi bakalarské praci (Majerova, 2021) vychazi, ze drozdi

zpévni preferuji imitace jednoduchych hlasovych projevi. Ve vysledcich této diplomové prace
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se to op¢t potvrdilo. V konfiden¢nim limitu regresni kiivky a blizko néj se skutecné nachazely
druhy, které¢ maji jednoduchy a zaroven pronikavy zpév a jsou tak drozdy preferovany (kiivka
obecnd, brhlik lesni, sykora konadra, sykora uhelnicek Periparus ater a hyl obecny). Jedna
se zaroven o bézné druhy rozsifené, které byly pritomny téméf ve vSech teritoriich drozda
zpévného. Na opacné stran¢ spektra se nachdzely druhy s komplikovanéjSim zpévem
(Cervenka obecnd a kralicek ohnivy), ktery drozdi nedokaZzou kvalitné napodobit. Déle zde
byly pfitomné druhy, které se v jejich teritoriu bézné nevyskytuji (sluka lesni a zluna Seda).

Vliv typu habitatu na sloZeni imitaci v repertoaru u drozda zpévného dosud nebyl detailn¢
studovan. Deoniziak & Osiejuk (2019) studovali u tohoto druhu vliv urbanniho a lesniho
prostiedi na celkové charakteristiky zpévu (hlasitost a frekvence zpévu). Samci obyvajici
méstské parky maji vyssi minimalni i vrcholovou frekvenci zpévu. Reaguji tak ptirozené na
hlucnost svého okoli a sviij zpév tomu prizplisobuji, aby je samice v hlu¢ném mésté slysely.
Jejich vysledky se v ptipadé mé prace nemohou nijak projevit, jelikoz mnou nahrani samci
neobyvali urbanni prostfedi v pravém slova smyslu. Nahravky byly pofizovany v blizkosti
malych vesnic, které slesnim a lu¢nim prostfedim snadno splyvaji. Samci lyrochvosta
Albertového, kteti méli k dispozici mensi oblast vhodného habitatu, imitovali sice mensi pocet
modelovych druhti (a tim byli znevyhodnéni vi¢i konkurujicim sousediim). Na druhou stranu
u nich dochazelo ke kompenzaci diky imitacim vétsiho spektra hlasovych projevii (Backhouse
et al., 2023). Vliv typu habitatu na sloZeni imitaci jsem potvrdila i v této praci u drozda
zpévného. V oblastech s vys$Sim zastoupenim listnatého lesa dochazelo k CastéjSim imitacim
druhti, které skute¢né preferuji pobyt v listnatych nebo smiSenych lesich a v jehli¢natych
lesich se pfili§ nevyskytuji. Jednalo se o Soupalka kratkoprstého (Certhia brachydactyla),
krutihlava obecného, skorce vodniho a hyla rudého (Hudec et al., 2021). U skorce vodniho
muze byt tato korelace artefaktem. Frekvence imitaci tohoto druhu by méla byt hlavné
korelovana s vyskytem vodnich tokt v teritoriu nahraného drozda zpévného. Tato korelace se
vSak neprokézala, v okoli drozdl zpévnych imitujicich skorce vodniho se nenachézel v tésné
blizkosti Zadny potok. Negativni korelace byla zjiSténa u imitaci kiivky obecné, ktera je béhem
hnizdéni striktné vazana na jehlicnaté lesy (Hudec et al., 2021).

Blizci sousedi vyuzivaly podobné druhové sloZeni imitovanych druhti. Diky tomu existuje
moznost, ze se samci mohou ucit imitacim od sousedniho jedince, a ne od modelového druhu
ve svém teritoriu. Tento typ uceni je zndmy napiiklad u Spacka obecného (Sturnus vulgaris),
u které¢ho je dulezité se sousedy sdilet n¢které hlasové projevy, aby pozdéji bylo ulehceno
komunikovani a rozpoznavani blizkych jedincti v hejnu béhem hromadném tahu na zimovisté

(West & King, 1990). Tato strategie by mohla fungovat i u drozda zpévného. Populace tohoto
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druhu migruji na zimovisté také v hejnech, ale hejna nejsou tak pevné semknuté jako u Spacka
obecného. Ptesto u nich probiha Casté volani a dochazi tak k ¢asté komunikaci mezi jedinci
(Csorgd et al., 2017). Dalsi imitator, ktery se ale imitace uci od modelovych druht, je lemcik
skvrnity (Kelley & Healy 2010). Zjistény pokles podobnosti druhového sloZeni imitovanych
druhti s rostouci vzdalenosti mezi jedinci u drozda zpévného byl na zédkladé Mantelova testu
indikativni a velice pozvolny. Jedna se tedy pravdépodobné o smés strategii samct ucit se
imitace od modelovych druhti a od sousednich samct. Toto kombinované u€eni je znamé
naptiklad u lyrochvosta Albertova (Putland et al. 2006).

Druhové specificky hlas drozda zpévného je velmi variabilni, coz se ukazalo jiz v mé
bakalarské praci (Majerova, 2021). Na zaklad¢ vétsiho datasetu, ktery jsem méla nyni
k dispozici, bylo mozné snadno rozlisit Ctyti extrémni typy druhové specifického hlasového
projevu drozda zpévného. Jednotlivé extrémni typy lze odd€lit podle poctu opakovani (doby
trvani elementu) a zaroven podle rozsahu frekvenci. Prvni skupina projevi je charakterizovana
vétsim rozsahem frekvenci a vétSim poctem opakovani, druha je charakterizovana menSim
rozsahem frekvenci a vétSim poctem opakovani, tfeti je charakterizovana vétSim rozsahem
frekvenci a jedinym opakovanim, a ¢tvrta je charakterizovana mensim rozsahem frekvenci
a jedinym opakovanim. Variabilita v druhové specifickém hlasovém projevu se mize objevit
na urovni jedinci v lokdlnich, blizkych nebo ve vzdalenych (geograficky oddélenych)
populacich (Borror, 1961). Drozd zpévny neni jedinym druhem s extrémnimi hlasovymi
projevy, Tyto hlasové projevy jsou mezi populacemi pomérné vzacné a ne kazdy jedinec je
ovlada. Hlasovy projev strnadce mokiadniho se nejcastéji sklada ze tiech az Ctyt slabik, ale
lokalng se vzacné vyskytuji zpévy naptiklad ze Sesti slabik (Balaban, 1988). Populace tohoto
druhu v New Yorku a severni Minnesot¢ l1ze charakterizovat na zaklad¢ preferenci nezvyklého
poctu slabik. V téchto lokalitach dochézi ke kulturnimu pienosu uceni vzacné kombinace
slabik v druhové specifickém projevu. Formuji se tak dialekty znamé také u dalSich druht,
napiiklad u kardindla ¢ervené¢ho (Lemon, 1975), papouskii (Kroodsma, 2004) a strnadce
bélopasého (Nelson et al., 1995). Nekolik studii popsalo snahu ptiblizit se svym druhové
specifickym hlasem okolnim zpivajicim samcim (Hindmarsh, 1986; Payne et al., 2000;
Geberzahn & Hultsch, 2004; Putland et al., 2006). Jedna se o pomérn¢ béznou a cilenou
strategii.

U druhti s jednoduchym a pomérné fixnim zpévem (naptiklad strnadec rezavokiidly;
Kroodsma, 2004) nebyla tato variabilita v druhové specifickém projevu potvrzena. Borror
(1961) ve své studii zminuje druhy, které maji nejvice vzorc druhové specifického zpévu,

naptiklad drozda rezavohlavého (18 vzorct, Hylocichla mustelina), sttizlika karolinského (22,
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Thryothorus ludovicianus), strnadku borovicovou (37, Peucaea aestivalis) a strnadku travni
(58, Chondestes grammacus). Jedinci zminénych druhti mohou mit znacnou variabilitu v
poctu frazi, v absenci/ptitomnosti nékterych slabik nebo v pocatecnich slabikach zpévu.
Naopak nejnizsi variabilitu vzorcii uvedenou v této studii mél tyranovec vychodni (Contopus
virens) a tyranovec domaci (Sayornis phoebe). Hlasovy projev téchto druht se sklada pouze

ze dvou jednoduchych vzorci.
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6. Zavéry

Analyzovala jsem celkem 33 nahranych samct drozda zpévného a zabyvala se prevazné
variabilitou jeho druhovée specifického hlasového projevu a imitaci. Ke splnéni nékterych cilt
jsem vyuzila také nahravky z mé ptedchozi bakalarské prace (n = 46). Otestovala jsem, zdali
existuje vliv typu habitatu na vyskyt imitaci nékterych modelovych druht. V odborné
literatui'e jsem vyhledala, jak se ptaci imitatofi uc¢i imitace od modelovych druht a podle toho
jsem zhodnotila, k jakému uceni dochazi u drozda zpévného. Konkrétni zaveéry jsou vypsany

v nasledujicich bodech:

* Drozd zpévny ma tendenci zahrnovat do repertoaru nové imitace 1 po deseti minutach
nahravky. K dosazeni svého maxima je tedy potfeba mit k dispozici mnohem del$i dobu
zpévu v porovnani s jinymi ptac¢imi imitatory. Pro dataset byla stanovena asymptota na
23,8 imitovanych druhti. Nekteti jedinci vSak tuto hodnotu piekonali.

= Ve svém hlasovém projevu drozd zpévny uptednostiiuje imitace druht, které slysi ve svém
teritoriu nejCastéji. Zaroven preferuje jednoduché hlasové projevy modelovych druhi.

* Potvrdil se vliv typu habitatu na slozeni imitaci. V oblastech s vy$Sim zastoupenim
listnatého lesa dochézelo k Castéjsim imitacim druht, které preferuji pobyt v listnatych
nebo smiSenych lesich a v jehlicnatych lesich se pfili§ nevyskytuji. Jednalo se zejména o
imitace Soupalka kratkoprstého, krutihlava obecného a ¢astecné hyla rudého. U skorce
vodniho nelze tuto domnénku prokdzat, diky jeho preferenci vodnich tokl. V teritoriich
samcl imitujicich skorce vodniho se Zadné vodni toky nevyskytovaly

= Repertoar blizkych jedinc je podobnéjsi (pozvolnd regresni kiivka), coz odpovida
hypotéze ,,dialect matching“. Existuje tak moznost, ze se drozdi zpé€vni uc¢i hlasovému
projevu od modelovych druht v teritoriu, ale také od svych sousedi.

* Druhové specificky hlas drozda zpévného je velmi variabilni. Jeho repertoar lze rozd¢lit
do Ctyt extrémnich projevil, v zavislosti na dobé trvani elementu (poctu opakovani)
a vrcholové frekvenci zpévu. V ramci celého souboru dat vyuzival znaény pocet jedinct

sttedni frekvence a kratké hlasové projevy.
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8. Prilohy

Priloha 1 — Seznam imitovanych druhi, které se vyskytovali ve zpévu nahranych samct
(n=33) a doba, kterou na imitacich stravili. Imitované druhy jsou fazeny sestupn¢ podle
podilt jejich imitaci v celkovém zpévu drozda zpévného.

Druh Celkova doba zpévu [s] % z celkového Casu
Turdus philomelos 179,367 32,054
Neidentifikované imitace 11,735 2,097
Loxia curvirostra 40,220 7,187
Sitta europaea 37,093 6,629
Parus major 33,663 6,016
Emberiza calandra 32,872 5,874
Pyrrhula pyrrhula 30,458 5,443
Buteo buteo 19,423 3,471
Poecile montanus 16,168 2,889
Fringilla coelebs 15,913 2,844
Periparus ater 13,595 2,430
Turdus merula 9,450 1,689
Certhia familiaris 9,068 1,621
Muscicapa striata 8,497 1,519
Erithacus rubecula 8,493 1,518
Prunella modularis 7,608 1,360
Garrulus glandarius 6,442 1,151
Oriolus oriolus 6,320 1,129
Motacilla cinerea 6,221 1,112
Cyanistes caeruleus 5,365 0,959
Phylloscopus sibilatrix 4,032 0,721
Sylvia atricapilla 3,976 0,710
Dryocopus martius 3,615 0,646
Luscinia megarhynchos 3,529 0,631
Dendrocopos major 3,346 0,598
Troglotydes troglotydes 3,340 0,597
Chloris chloris 3,138 0,561
Lullula arborea 2,886 0,516
Carpodacus erythrinus 2,819 0,504
Spinus spinus 2,787 0,498
Regulus regulus 2,770 0,495
Hippolais icterina 2,400 0,429
Aegolius funereus 2,317 0,414
Accipiter nisus 2,255 0,403
Nucifraga caryocatactes 2,224 0,398
Turdus torquatus 2,187 0,391
Sylvia communis 1,905 0,341
Accipiter gentilis 1,275 0,228
Coturnix coturnix 0,723 0,129
Regulus ignicapilla 0,699 0,125
Phylloscopus trochilus 0,681 0,122
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Motacilla alba

Cinclus cinclus
Lophophanes cristatus
Serinus serinus

Poecile palustris

Sylvia borin

Ficedula hypoleuca
Aegithalos caudatus
Motacilla flava
Phoenicurus phoenicurus
Pandion haliaetus
Turdus viscivorus

Lanius collurio

Hirundo rustica

Picus viridis
Phoenicurus ochruros
Acrocephalus arundinaceus
Acrocephalus palustris

0,637
0,603
0,566
0,495
0,468
0,404
0,329
0,309
0,203
0,190
0,164
0,157
0,121
0,115
0,107
0,056
0,054
0,026

0,114
0,108
0,101
0,088
0,084
0,072
0,059
0,055
0,036
0,034
0,029
0,028
0,022
0,021
0,019
0,010
0,010
0,005
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Piiloha 2 — Kumulativni kfivky pro pocty imitaci u nahranych samct v jednotlivych minutach
(n=33).
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Ptiloha 3 — Pokryvnost jednotlivych habitati (%) v teritoriu nahranych jedinci (n = 79) za pouziti vzdaleného ptistupu.

Jedinec Nrilsé()sl::llza Pastviny (m?) Pud?yiﬁiﬁi;?ngrpel‘(;gll:;nzie;:;?f:zlztn‘zm i Listna?’r les Jehlién?ty les Smﬁe‘;y les Louka (m?) Pf‘ec!l od zles- VIliEI:OZGmSZké
struktura (m?) vegetace (m?) (m?) (m?) (m?) kef (m7) baZiny (m’)
D1 0(0) 35661 (66) 0(0) 0 (0) 18516 (34) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D2 0(0) 0 (0) 0(0) 0 (0) 8748 (16) 0(0) 0 (0) 0 (0) 45420 (84)
D3 0(0) 48230 (90) 0(0) 0 (0) 5951 (10) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D4 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 20922 (38) 33253 (62) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D5 0(0) 11485 (21) 0(0) 0 (0) 42696 (79) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D6 0(0) 46036 (85) 0(0) 0(0) 8177 (15) 0(0) 0(0) 0 (0) 0(0)
D7 0(0) 54183 (100) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0 (0) 0(0)
D8 0(0) 3358 (6) 0(0) 0(0) 50828 (94) 0(0) 0(0) 0 (0) 0(0)
D9 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 38275 (70) 0(0) 0 (0) 15914 (30) 0(0)
D10 0(0) 18714 (35) 0(0) 0 (0) 35432 (65) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D11 0(0) 0 (0) 0(0) 0 (0) 54196 (100) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)
D12 0(0) 11991 (23) 0(0) 0(0) 42187 (77) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D13 0(0) 36619 (68) 0(0) 0(0) 17522 (32) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D14 8223 (15) 0(0) 0(0) 0(0) 36297 (67) 0(0) 0 (0) 0 (0) 9615 (18)
D15 0(0) 0 (0) 0(0) 0 (0) 54130 (100) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)
D16 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 28243 (53) 25928 (47) 0(0) 0 (0) 0(0)
D17 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 54169 (100) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)
D18 0(0) 5301 (10) 0(0) 0(0) 34166 (63) 0(0) 0(0) 0 (0) 14703 (27)
D19 0(0) 0(0) 0(0) 0 (0) 40741 (75) 0(0) 0 (0) 0 (0) 13419 (25)
D20 0(0) 20162 (37) 0(0) 0(0) 27115 (50) 6858 (13) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D21 0(0) 21833 (40) 0(0) 0(0) 32296 (60) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D22 0(0) 0(0) 0(0) 0 (0) 54117 (100) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)
D23 0(0) 0 (0) 0(0) 0(0) 28239 (53) 0(0) 25973 (47) 0 (0) 0(0)
D24 0(0) 16057 (30) 0(0) 0 (0) 38143 (70) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D25 0(0) 53082 (98) 0(0) 0(0) 1100 (2) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
D26 0(0) 18637 (34) 0(0) 0(0) 35538 (66) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0(0)
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D27 0 (0) 4525 (10) 0 (0) 0 (0) 383 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 49268 (90)
D28 0 (0) 26350 (49) 0 (0) 0 (0) 27831 (51) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D29 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 34671 (64) 0 (0) 0 (0) 19529 (36) 0 (0)
D30 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 28476 (53) 16 (0) 25710 (47) 0 (0) 0 (0)
D31 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 41813 (78) 0 (0) 0 (0) 12376 (22) 0 (0)
D32 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 50665 (94) 0 (0) 3532 (6) 0 (0) 0 (0)
D33 0 (0) 11604 (21) 0 (0) 0 (0) 42492 (79) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D34 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 39499 (73) 0 (0) 0 (0) 14668 (27) 0 (0)
D35 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 8748 (17) 0 (0) 0 (0) 45408 (83) 0 (0)
D36 0 (0) 15049 (28) 17961 (33) 0 (0) 0 (0) 21241 (39) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D37 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54142 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D38 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 28131 (52) 25992 (48) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D39 0 (0) 0 (0) 0 (0) 41736 (78) 753 (1) 11620 (21) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D40 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54126 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D41 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54132 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D42 0 (0) 0 (0) 23476 (44) 0 (0) 30752 (56) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D43 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 18047 (34) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 36161 (66)
D44 0 (0) 0 (0) 24689 (46) 0 (0) 29365 (54) 0 (0) 0 (0) 2 (0) 0 (0)
D45 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54304 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D46 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 16762 (30) 0 (0) 0 (0) 37476 (70) 0 (0)
D47 0 (0) 27033 (50) 0 (0) 0 (0) 25741 (48) 0 (0) 0 (0) 1444 (2) 0 (0)
D48 0 (0) 0 (0) 49803 (92) 0 (0) 4432 (8) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D49 0 (0) 54270 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D50 0 (0) 0 (0) 0 (0) 50787 (94) 0 (0) 0 (0) 3486 (6) 0 (0) 0 (0)
D51 0 (0) 0 (0) 31006 (58) 0 (0) 23225 (42) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D52 0 (0) 0 (0) 36614 (68) 0 (0) 17608 (32) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D53 0 (0) 0 (0) 0 (0) 20327 (38) 1362 (2) 0 (0) 32577 (60) 0 (0) 0 (0)
D54 0 (0) 7448 (14) 0 (0) 0 (0) 46787 (86) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D55 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 703 (1) 0 (0) 0 (0) 53517 (99) 0 (0)
D56 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 49597 (92) 4639 (8) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
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D57 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1922 (5) 34038 (62) 0 (0) 18262 (33) 0 (0)
D58 0 (0) 0 (0) 0 (0) 33733 (63) 20524 (37) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D59 0 (0) 0 (0) 31624 (59) 0 (0) 0 (0) 22640 (41) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D60 0 (0) 0 (0) 0 (0) 27110 (50) 27149 (50) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D61 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54225 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D62 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54229 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D63 0 (0) 0 (0) 0 (0) 52003 (96) 2255 (4) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D64 0 (0) 0 (0) 0 (0) 13389 (25) 40628 (75) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D65 0 (0) 42432 (78) 11229 (22) 0 (0) 434 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D66 0 (0) 4083 (8) 0 (0) 0 (0) 49994 (92) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D67 0 (0) 4695 (9) 0 (0) 0 (0) 49381 (91) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D68 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54082 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D69 0 (0) 19897 (37) 0 (0) 0 (0) 34186 (63) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D70 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 25611 (48) 28364 (52) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D71 0 (0) 0 (0) 11515 (22) 0 (0) 37135 (68) 5441 (10) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D72 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54088 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D73 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 7294 (14) 46786 (86) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D74 0 (0) 1340 (3) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 52742 (97) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D75 0 (0) 29172 (54) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 24909 (46) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D76 0 (0) 23177 (43) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 30903 (57) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D77 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54281 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D78 0 (0) 0 (0) 45888 (85) 0 (0) 8391 (15) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
D79 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 54070 (100) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
SUMA (m?) 8223 672 495 283920 239 085 2168 082 429 458 91278 218 596 168 586
% celkem 0,20 15,71 6,63 5,59 50,66 10,03 2,13 511 3,94
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