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Abstract. Populations of the same species occupying different habitats can modify the acoustic parameters of their
song to increase the effectiveness of signal transmission. The changed song features may cause situations in which
individuals of one population are not able to recognize individuals belonging to the other population. Weaker
recognition ability of individuals can play the key role in the establishment of the reproduction barrier between
populations of the same species and leads to the separation of the new species. For the study of song divergence
and recognition ability we choose the Hoopoe (Upupa epops) subspecies complex, which consists of 10 subspecies
occupying a large area from Eurasia to Africa. All subspecies have a very similar acoustic performance except
one subspecies from Madagascar (U. e. marginata). We carried out a playback experiment in which we focused
on the recognition ability of the European subspecies (U. e. epops) of the Hoopoe. We tested males to two types of
playbacks — one was the song of their own subspecies and the other was the song of the Madagascar subspecies.
Of 24 experimental male subjects, 20 males responded to the playback of their own subspecies by a song. None of
the experimental males responded to the other subspecies song. Our results suggest about the speciation process

between the two Hoopoe subspecies.
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Uvod

Vtaci spev je druhovo Specificky (Catchpole
& Slater 2008). Na zaklade akustického prejavu
sa jedinci fenotypicky podobnych druhov dokézu
navzajom rozpoznat’ a zabranit’ tak medzidruho-
vému krizeniu (Packert et al. 2009). Akustické
vlastnosti st ale do znacnej miery plastické a mozu
sa menit’ v ¢ase alebo v priestore (Caizergues et
al. 2003), ¢o vedie ku geografickej variabilite
spevu. Vtaky ich dokdzu menit’ podl'a potrieb,
aby zjednodusili prenos zvuku v danom prostredi
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(Wiley & Richards 1982). Frekvencné charakte-
ristiky spevu mézu byt’ modifikované vplyvom
rdznej vegetacnej Struktiry prostredia (Morton
1975, Baker 2006, Boncaraglio & Saino 2007),
jeho fragmentaciou (Osiejuk et al. 2003, Briefer
et al. 2010), alebo vplyvom okolit¢ho hluku
(Badyaev & Leaf 1997, Brumm 2004). Zmena
temporalnych parametrov (napr.: dizka strofy,
rychlost’ spevu) byva upravovana pri komunikacii
na dlhu vzdialenost’ (Sorjonen 1986), alebo pri
agresivnych interakciach samcov (Galeotti et al.
1997, Olinkiewicz & Osiejuk 2003). Vzajomné
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interakcie samcov (zdiel'anie strof medzi susedmi,
ktoré slizi na ich individualne rozpoznavanie)
mozu ovplyviovat’ Struktiru spevu (Griefmann
& Naguib 2002, Nicholson et al. 2007), no ta je
vystavena hlavne sexualnej selekcii (Lampe &
Saetre1995, Suter et al. 2009). Sirka repertoaru
u niektorych druhov narasta pri preferencii samic
o tato vlastnost’ (Hasselquist et al. 1996).

Ak je selekény tlak na akustické vlastnosti
spevu dostatocne silny, dochadza k divergencii
spevu na urovni populécii (Osiejuk & Ratinska
2003, Petruskova et al. 2010), alebo na tirovni
poddruhov (Ruegg et al. 2006, Dingle et al.
2008, Turcokova et al. 2010). Playbackové ex-
perimenty testujlice rozpoznavaciu schopnost
u réznych druhov vtakov poukazali na to, ze
samce intenzivnejSie reagovali na nahravku
spevu vlastnej populacie nez na nahravku
spevu cudzej populacie (Searcy et al. 1997,
Vehrencamp et al. 2003). K podobnym vy-
sledkom sa vedci dopracovali aj pri testovani
rozpoznavania rozdielnych poddruhov (Martens
& Steil 1997, Liu et al. 2008, Turéokova et
al. 2011). Toto naznacuje, ze samce dokazu
rozpoznat’ prislusnika vlastnej populacie/pod-
druhu, ktorého povazuju za véacsieho rivala,
nez prislusnika cudzej populacie/poddruhu.
Pri¢inou tohto javu je dokazana preferencia
samic, ktoré casto uprednostiiuju samce, ktoré
spievaju tzv. ,,familiarne motivy*, ktoré samice
poculi spievat’ svojho otca, ¢i prislusnikov vlast-
nej populacie (Vaneechoutte 1997, West et al.
2006). Domace samce totizto maji vyhodu oproti
cudziemu samcovi. Jednou vyhodou je akus-
tické prisposobenie sa lokalnym podmienkam,
ktoré prenesu na svoje potomstvo (Rothstein
& Fleischer 1987). Dalsou vyhodou domaceho
samca moze byt jeho vyssia odolnost’ voci
miestnym hniezdnym parazitom (MacDougall-
Shackleton et al. 2002). Ak testované samce nere-
aguju na spev samca z inej populacie/poddruhu,
mohlo by to znamenat, Ze ho nepovazuju za
mozného rivala, pretoZe jeho spev uz nema crty
populaéne/poddruhovo Specifické. Takto moézu
vznikat' pred-reprodukéné bariéry, ktoré vedu
k reprodukénej izolacii jednotlivych populacii,
alebo poddruhov (Slabbekoorn & Smith 2002).
V pripade, ze je spev divergovany do takej
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miery, ze sa jedince jedného druhu navzajom
nerozpoznavaju a tak nedochadza ku krizeniu,
mozeme zacat’ uvazovat o vzniku nového druhu
(Brambilla et al. 2008).

Vhodnym Studijnym druhom na danu pro-
blematiku je dudok chochlaty. Je to druh, ktory
vytvara niekol’ko poddruhov vyskytujicich sa
v Eurdpe, Azii a Afrike (Kristin 2001). Niektoré
poddruhy sa navzajom liSia v morfologii a vo
sfarbeni (U. e. africana, saturata, ceylonensis,
longirostris, senegalensis, orientalis, minor),
iné su vel'mi podobné nominatnemu poddruhu
(U. e. major, marginata) (Cramp 1985). Hlasovy
prejav je velmi jednoduchy. Kazda strofa po-
zostava z 1 az 5 elementov. Zvuk jednej strofy
je transkribovany ako ,,up-up-up*““(obr. 1). Podl'a
poétu elementov (dizky strofy) sa strofy delia
na 5 typov. Strofy od seba oddel'uji priblizne
1 s pauzy. Spevy dudkov pozostavaju z jednotli-
vych piesni trvajucich niekol’ko minut (Martin-
Vivaldi et al. 1998). Jednotlivé samce produkuju
bud’ monotdnne spevy, pri ktorych pouzivajt len
jeden typ strofy, alebo pouzivaji kombinaciu
dvoch (najcastejsi variant) az troch typov strof
(Turéokova et al. 2005). Opisany druh spevu sa
vztahuje na nominatny poddruh a vsetky africké
poddruhy dudka okrem poddruhu madagaskar-
ského. Jeho spev sa sklada z jednej opakujucej sa
strofy, ktora znie ako mékkeé, rezonujuce ,,raoo*
(obr. 2), uplne rozdielne od klasického spevu eu-
roazijskych poddruhov pouzivajucich klasické:
»up-up-up*. Tato strofa trva priblizne 1s a opa-
kuje sa v niekol’kych intervaloch (Kristin 2001).
Na zéklade odlisnosti v akustickych prejavoch sa
vyskytli snahy o vyclenenie madagaskarského
poddruhu a o jeho popisanie ako samostatné¢ho
druhu (Dowsett & Dowsett-Lemaire 1993).

Pomocou playbackového experimentu sme sa
pokausili zistit', ako reaguje nas poddruh dudka
chochlatého na nahravku vlastného a madagas-
karského poddruhu. Ak by platilo, ze u mada-
gaskarského poddruhu dochadza k postupne;j
speciacii a divergencia spevu je dostatocnad na
to, aby vytvorila reproduként bariéru, v takomto
pripade sme predpokladali, ze by samce mali
odpovedat’ na nahravku vlastného poddruhu,
ktory poznajii a budi na neho reagovat’ s vyssou
intenzitou ako na nahravku cudzieho poddruhu.
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Obr. 1. Sonogram spevu eurépskeho poddruhu dudka chochlatého (U. e. epops).
Fig. 1. Sonogram of the song belonging to the European subspecies of the Hoopoe (U. e. epops).

Obr. 2. Sonogram spevu madagaskarského poddruhu (U. e. marginata).
Fig. 2. Sonogram of the song belonging to the Madagascar subspecies (U. e. marginata).

Metodika

Opis uzemia
Vyskum prebiehal na tzemi CHKO Zahorie
a CHKO Cerova vrchovina. Cerova vrchovina
jenase najmladsie pohorie, ktoré podla fytoge-
ografického ¢lenenia patri do oblasti pandnske;j
flory (Pannonicum). PPF (poI'nohospodarsky
pddny fond) tvori 34 % CHKO Cerova vrcho-
vina, z ¢oho 72 % st pasienky a luky v réznom
Stadiu sukcesie. Dudkami preferované lokality
su okraje teplomilnych dubin a dubohrabin,
ktoré Casto hranicia s pasienkami so svojraznou
xerofytnou vegetaciou, alebo kosenymi luka-
mi. NajrozsirenejSou drevinou je dub cerovy
(Quercus cerris). S nim sa tu vyskytuju aj d’alsie
druhy dubov ako dub plstnaty (Q. pubescens),
dub zimny (Q. petrea), dub letny (Q. robur)
a dub jadransky (Q. virgiliana). Pasienky, kto-
ré tvoria su spasané ovcami, alebo hoviadzim
dobytkom.

Zahorska nizina je sucast'ou tzv. centralneho
uzemia viatych pieskov. Je sucast'ou Viedenskej
panvy na naSom uzemi. Vojenské dopadové plo-
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chy, na ktorych prebiehal vyskum, boli piescité
plochy pokryté riedkou bylinnou vegetaciou,
ohrani¢ené borovicovymi monokultirami.
V niektorych usekoch sa nachadzali riedke
dubové remizky. Lesy boli zlozené z borovice
lesnej (Pinus silvestris) a duba letného (Quercus
robur) a len na mensich plochach, pripadne na
miestach s vyssie leziacou hranicou spodnej
vody s brezou bradaviénatou (Betula verucosa)
a brezou plstnatou (Betula pubescens). Kosenie
a spasanie bolo nahradené pravidelnou reduk-
ciou vegetacnej pokryvky vplyvom cviénych
vojenskych akcii.

Playbackové experimenty

Experimenty prebiehali v rokoch 2003 a 2004
0d 25.4. do 15.5 pocas predhniezdneho obdobia,
kedy boli akustické prejavy samcov najintenziv-
nejsie a to v rannych hodinach, od 6:00 hod do
12:00 hod. Po prilete samcov zo zimoviska na
lokalitu sme zacali hl'adat’ teritoria jednotlivych
samcov. Vzdy po zisteni samca v jeho teritoriu
sme urobili experiment. Pocet testovanych
samcov na nahravku vlastného poddruhu bol

13



24. Na nahravku madagaskarského poddruhu
sa podarilo otestovat 22 samcov. Na pokusy
boli pouzité nahravky dudkov zo Spanielska
a nahravky madagaskarskych dudkov, ktoré
mi poskytol E. Martin-Vivaldi (Departamento
de Biologia Animal y Ecologia, Facultad de
Ciencias Universidad de Granada, Spanielsko).
Nahravka z magnetofonu bola vzdy prehravana
po 5 minttach ticha, ked’ sme predpokladali, ze
spontanny akusticky prejav skon¢il. Prva pou-
zita nahravka bol spev eurdpskeho poddruhu.
Po reakcii na prva nahravku sme znova po 5
minttach ticha prehrali nahravku madagaskar-
ského poddruhu. Zaznamenavali sme akusticku
reakciu (typ strofy, dizka spevu) testovanych
samcov. Ked’Ze na nahravku cudzieho poddruhu
samce nereagovali, nebolo ¢o zaznamenavat,
do naslednych analyz sme pouzili frekvencné
data. Ak samec reagoval, reakcii sme priradili
¢islo jeden. Ak samec nereagoval, reakcia bola
oznacena ¢islom dva.

Jednotlivé samce sme nemali farebne kriz-
kované, preto nemoézeme spolahlivo tvrdit, ze
sme experimentovali vlastnika daného teritoria.
Na kazdej lokalite sme experiment robili len
jeden krat. Vzdialenosti medzi jednotlivymi
hniezdnymi teritoriami samcov boli dost’ velké
(vsetko boli osobitné pary, len v troch pripadoch
sa stalo, ze boli dva samce pri sebe cca 100 m),
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Pocet samcov / Number of tested males

preto predpokladame, Ze sme netestovali jedné-
ho samca viac krat.

Statistické spracovanie dat

Na porovnanie reakcie testovanych samcov bol
pouzity Chi kvadrat (y°) pre frekvenéné data.
Data boli spracované v Statistickom programe
SPSS.

Vysledky a diskusia

Nase vysledky ukazuju, Ze samce eurdpskeho
poddruhu dudka chochlatého na nahravku
vlastného poddruhu reaguju, kym nahravku
poddruhu madagaskarského nerozpoznavaja
ako vlastny, druhovo $pecificky spev a nerea-
guju na nu (’= 5,882, df =1, p=0,015 ). Na
nahravku vlastného poddruhu reagovalo 83,3 %
testovanych samcov (obr. 3).

Behavioralne experimenty, ktoré testovali
rozpoznavaciu schopnost” samcov eurdpske-
ho poddruhu dudka chocholatého na zaklade
spevu ukazali na to, Ze spev madagaskarského
poddruhu dudka je na tol’ko rozdielny od spevu
europskeho poddruhu, Ze uz nie je europskymi
samcami nad’alej rozpoznavany ako vlastny.
Niekol’ko testovanych samcov vSak nereago-
valo ani na nahravku vlastného poddruhu. Tu
treba podotknut’, Ze na samotny experiment

m pozitivna/positive

[ negativna/negative

U. epops epops

U. epops marginata

Akustické reakcia / Acoustic reaction

Obr. 3. Reakcia samcov U. e. epops na nahravku viastného a madagaskarského poddruhu.
Fig. 3. Reaction of the U. e. epops to the playback of their own and Madagascar subspecies.
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mohlo vplyvat niekol’ko nezanedbatel'nych
faktorov. Samce, ktoré vobec na nahravky
vlastného spevu nereagovali mohli byt uz v inej
peridde hniezdneho cyklu. Je zname, ze samce
po ukonceni fertilnej fazy samice, ked’ td zacina
inkubovat’, uz prestavaju spievat’ a ich agresivi-
ta voCi pripadnym rivalom tiez klesa (Catchpole
& Slater 2008 ). Po prilete na hniezdisko a pri
prvom hniezdeni je fertilna faza vacsiny samic
zosynchronizovana a z velkej Casti sa ich
Casové rozmedzie prekryva (vlastné pozoro-
vanie). Moznost’ ukoncenia fertilnej fazy o par
dni skor je v kazdom pripade realna a neda sa
vylaéit. Dalsia moznost’ pripadajica do avahy
je zmena stratégie samca. Jedna z efektivnych
stratégii samcov ako znizit mieru extra-parove;j
kopulacie (EPC), je strazit’ si samicu (Birkhead
& Moller 1992). Mnohé experimenty, pri
ktorych odstranili samca z teritoria, naozaj
potvrdili zvySent mieru EPC (Currie et al.
1999, Chuang-Dobbs et al. 2001, Brylawski &
Whittingham 2004). V dvoch pripadoch pocas
experimentu mal skuto¢ne samec v blizkosti sa-
micu. Pri spusteni prvej nahravky spevu vlastné-
ho poddruhu reagovali oba jedince zdvihnutim
hlavy a potom sme uz nezaznamenali ziadnu
akustickl ani behavioralnu reakciu. Pokus
s nahravkou madagaskarského spevu sme neu-
skutoénili, lebo po pokuse s prvou nahravkou
odleteli. Z uvedenych pozorovani prichadza do
uvahy moznost’, ze sa v danej chvili snazili stra-
zit’ si samicu a preto nereagovali na nahravku.

Z modelu experimentu tiez vyplyva nie-
kolko moznych efektov na vyslednt reakciu
samca. Prvy faktor, ktory by mohol ovplyvnit’
reakciu je umiestnenie prehravacieho zariade-
nia v teritoriu samca. Nemali sme dokladne
zmapované jednotlivé teritoria, preto nie sme
si isti, ¢i sme reakciu vyvolavali zo stredu
teritoria, alebo z jeho okraja, co by mohlo mat’
taktiez vplyv na vyvolanie akustickej reakcie.
Samce mozu rozdielne reagovat na votrelca
v strede svojho teritoria, nez na votrelca z jeho
okraja (Godard 1993). Okrem vyberu vhodného
miesta na experiment mohol hrat’ déleziti ilohu
aj vyber pokusnych nahravok. Casto kvalita
spevu zavisi od kondicie spievajuceho samca
(Martin-Vivaldi et al. 1998, Douterland et al.
2000, Janicke et al. 2008). Nahravky prehrava-
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né z magnetofonu mohli u samcov na zaklade
svojich akustickych vlastnosti vyvolat’ dojem,
ze su produkované silnej$im samcom, ktory je
momentalne v dobrej kondicii a tak sa pokusili
konfrontacii s rivalom radsej vyhnut'.

Je zaujimavé, ze nahravkou madagaskarské-
ho poddruhu sme nedokézali vyvolat' ziadnu
reakciu. Mohol by to byt vysledok vplyvu
poradia prehravanych spevov pri experimente.
Dalo by sa predpokladat’, Ze samce pri prvom
pokuse prileteli tak blizko, ze zbadali samotny
reproduktor, nenasli ozyvajiceho sa jedinca,
a preto po tejto skusenosti uz na druhu nahravku
nereagovali. Zo vSetkych experimentov sa stalo
dvakrat, ze testovany samec priletel az k pre-
hravaciemu zariadeniu. Zvys$né samce sa na
tak kratku vzdialenost’ nepriblizili. Preto sa zda
diskutované vysvetlenie dost’ nepravdepodobné.
Pri testovani labt'usiek lu¢nych (4nthus praten-
sis) bol jasne dokazany vplyv poradia nahravok
na reakciu testovaného samca. Vysledky tychto
pokusov vsak priniesli presne opacny vysledok.
Samce casto po vyprovokovani nahravkou
vlastného spevu boli tak nabudené, Ze na nasled-
nu nahravku cudzieho spevu reagovali tiez, hoci
reakcia bola signifikantne slabsia. Ak bol cudzi
spev prehravany ako prvy, vobec nan nereago-
vali (Petruskova et al. 2008). Predpokladame, ze
poradie prehravanych nahravok mohlo do istej
miery ovplyvnit’ experimentalne samce, ale za-
roven nemohlo vyznamne ovplyvnit’ vysledky.

Nase vysledky poskytuji jeden z argu-
mentov podporujucich snahu o opisanie ma-
dagaskarského poddruhu ako samostatného
druhu. Izolacia madagaskarskej populacie
od kontinentu spdsobila markantné rozdiely
v akustickom prejave, ktoré by mohli viest’
k zmene nielen na poddruhovej tirovni, ale
vytvorenim celkom nového spevu k zmene
az na urovni druhu. Tato izolacia populacie
nam neumoziuje sledovat’, ako by sa spravali
jedince danych populacii, v pripade keby boli
populacie sympatrické. Bolo by zaujimavé sle-
dovat’, ¢i by pri prekryti arealu doslo ku krizeniu
tychto dvoch poddruhov. Druhym rieSenim by
bolo skusit’ poddruhové krizenie vo voliérach.
Takato situacia by pomohla definitivne vyrie-
§it’ taxonomické nejasnosti medzi poddruhmi
U. e. epops a U. e. marginata.
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