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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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Úvod

Vtáčí spev je druhovo špecifický (Catchpole 
& Slater 2008). Na základe akustického prejavu 
sa jedinci fenotypicky podobných druhov dokážu 
navzájom rozpoznať a zabrániť tak medzidruho­
vému kríženiu (Päckert et al. 2009). Akustické 
vlastnosti sú ale do značnej miery plastické a môžu 
sa meniť v čase alebo v priestore (Caizergues et 
al. 2003), čo vedie ku geografickej variabilite 
spevu. Vtáky ich dokážu meniť podľa potrieb, 
aby zjednodušili prenos zvuku v danom prostredí 

(Wiley & Richards 1982). Frekvenčné charakte­
ristiky spevu môžu byť modifikované vplyvom 
rôznej vegetačnej štruktúry prostredia (Morton 
1975, Baker 2006, Boncaraglio & Saino 2007), 
jeho fragmentáciou (Osiejuk et al. 2003, Briefer 
et al. 2010), alebo vplyvom okolitého hluku 
(Badyaev & Leaf 1997, Brumm 2004). Zmena 
temporálnych parametrov (napr.: dĺžka strofy, 
rýchlosť spevu) býva upravovaná pri komunikácii 
na dlhú vzdialenosť (Sorjonen 1986), alebo pri 
agresívnych interakciách samcov (Galeotti et al. 
1997, Olinkiewicz & Osiejuk 2003). Vzájomné 
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interakcie samcov (zdieľanie strof medzi susedmi, 
ktoré slúži na ich individuálne rozpoznávanie) 
môžu ovplyvňovať štruktúru spevu (Grieβmann 
& Naguib 2002, Nicholson et al. 2007), no tá je 
vystavená hlavne sexuálnej selekcii (Lampe & 
Saetre1995, Suter et al. 2009). Šírka repertoáru 
u niektorých druhov narastá pri preferencii samíc 
o túto vlastnosť (Hasselquist et al. 1996). 

Ak je selekčný tlak na akustické vlastnosti 
spevu dostatočne silný, dochádza k divergencii 
spevu na úrovni populácií (Osiejuk & Ratinska 
2003, Petrusková et al. 2010), alebo na úrovni 
poddruhov (Ruegg et al. 2006, Dingle et al. 
2008, Turčoková et al. 2010). Playbackové ex­
perimenty testujúce rozpoznávaciu schopnosť 
u  rôznych druhov vtákov poukázali na to, že 
samce intenzívnejšie reagovali na nahrávku 
spevu vlastnej populácie než na nahrávku 
spevu cudzej populácie (Searcy et al. 1997, 
Vehrencamp et al. 2003). K  podobným vý­
sledkom sa vedci dopracovali aj pri testovaní 
rozpoznávania rozdielnych poddruhov (Martens 
& Steil 1997, Liu et al. 2008, Turčoková et 
al. 2011). Toto naznačuje, že samce dokážu 
rozpoznať príslušníka vlastnej populácie/pod­
druhu, ktorého považujú za väčšieho rivala, 
než príslušníka cudzej populácie/poddruhu. 
Príčinou tohto javu je dokázaná preferencia 
samíc, ktoré často uprednostňujú samce, ktoré 
spievajú tzv. „familiárne motívy“, ktoré samice 
počuli spievať svojho otca, či príslušníkov vlast­
nej populácie (Vaneechoutte 1997, West et al. 
2006). Domáce samce totižto majú výhodu oproti 
cudziemu samcovi. Jednou výhodou je akus­
tické prispôsobenie sa lokálnym podmienkam, 
ktoré prenesú na svoje potomstvo (Rothstein 
& Fleischer 1987). Ďalšou výhodou domáceho 
samca môže byť jeho vyššia odolnosť voči 
miestnym hniezdnym parazitom (MacDougall-
Shackleton et al. 2002). Ak testované samce nere­
agujú na spev samca z inej populácie/poddruhu, 
mohlo by to znamenať, že ho nepovažujú za 
možného rivala, pretože jeho spev už nemá črty 
populačne/poddruhovo špecifické. Takto môžu 
vznikať pred-reprodukčné bariéry, ktoré vedú 
k reprodukčnej izolácii jednotlivých populácií, 
alebo poddruhov (Slabbekoorn & Smith 2002). 
V  prípade, že je spev divergovaný do takej 

miery, že sa jedince jedného druhu navzájom 
nerozpoznávajú a  tak nedochádza ku kríženiu, 
môžeme začať uvažovať o vzniku nového druhu 
(Brambilla et al. 2008). 

Vhodným študijným druhom na danú pro­
blematiku je dudok chochlatý. Je to druh, ktorý 
vytvára niekoľko poddruhov vyskytujúcich sa 
v Európe, Ázii a Afrike (Krištín 2001). Niektoré 
poddruhy sa navzájom líšia v morfológii a vo 
sfarbení (U. e. africana, saturata, ceylonensis, 
longirostris, senegalensis, orientalis, minor), 
iné sú veľmi podobné nominátnemu poddruhu  
(U. e. major, marginata) (Cramp 1985). Hlasový 
prejav je veľmi jednoduchý. Každá strofa po­
zostáva z 1 až 5 elementov. Zvuk jednej strofy 
je transkribovaný ako „up-up-up“(obr. 1). Podľa 
počtu elementov (dĺžky strofy) sa strofy delia 
na 5 typov. Strofy od seba oddeľujú približne  
1 s pauzy. Spevy dudkov pozostávajú z jednotli­
vých piesní trvajúcich niekoľko minút (Martin-
Vivaldi et al. 1998). Jednotlivé samce produkujú 
buď monotónne spevy, pri ktorých používajú len 
jeden typ strofy, alebo používajú kombináciu 
dvoch (najčastejší variant) až troch typov strof 
(Turčoková et al. 2005). Opísaný druh spevu sa 
vzťahuje na nominátny poddruh a všetky africké 
poddruhy dudka okrem poddruhu madagaskar­
ského. Jeho spev sa skladá z jednej opakujúcej sa 
strofy, ktorá znie ako mäkké, rezonujúce „raoo“ 
(obr. 2), úplne rozdielne od klasického spevu eu­
roázijských poddruhov používajúcich klasické: 
„up-up-up“. Táto strofa trvá približne 1s a opa­
kuje sa v niekoľkých intervaloch (Krištín 2001). 
Na základe odlišnosti v akustických prejavoch sa 
vyskytli snahy o vyčlenenie madagaskarského 
poddruhu a o jeho popísanie ako samostatného 
druhu (Dowsett & Dowsett-Lemaire 1993). 

Pomocou playbackového experimentu sme sa 
pokúsili zistiť, ako reaguje náš poddruh dudka 
chochlatého na nahrávku vlastného a madagas­
karského poddruhu. Ak by platilo, že u mada­
gaskarského poddruhu dochádza k  postupnej 
speciácii a divergencia spevu je dostatočná na 
to, aby vytvorila reprodukčnú bariéru, v takomto 
prípade sme predpokladali, že by samce mali 
odpovedať na nahrávku vlastného poddruhu, 
ktorý poznajú a budú na neho reagovať s vyššou 
intenzitou ako na nahrávku cudzieho poddruhu.
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Metodika 

Opis územia 
Výskum prebiehal na území CHKO Záhorie 
a CHKO Cerová vrchovina. Cerová vrchovina 
je naše najmladšie pohorie, ktoré podľa fytoge­
ografického členenia patrí do oblasti panónskej 
flóry (Pannonicum). PPF (poľnohospodársky 
pôdny fond) tvorí 34 % CHKO Cerová vrcho­
vina, z čoho 72 % sú pasienky a lúky v rôznom 
štádiu sukcesie. Dudkami preferované lokality 
sú okraje teplomilných dubín a  dubohrabín, 
ktoré často hraničia s pasienkami so svojráznou 
xerofytnou vegetáciou, alebo kosenými lúka­
mi. Najrozšírenejšou drevinou je dub cerový 
(Quercus cerris). S ním sa tu vyskytujú aj ďalšie 
druhy dubov ako dub plstnatý (Q. pubescens), 
dub zimný (Q. petrea), dub letný (Q. robur) 
a dub jadranský (Q. virgiliana). Pasienky, kto­
ré tvoria sú spásané ovcami, alebo hovädzím 
dobytkom.

Záhorská nížina je súčasťou tzv. centrálneho 
územia viatych pieskov. Je súčasťou Viedenskej 
panvy na našom území. Vojenské dopadové plo­

chy, na ktorých prebiehal výskum, boli piesčité 
plochy pokryté  riedkou bylinnou vegetáciou, 
ohraničené borovicovými monokultúrami. 
V  niektorých úsekoch sa nachádzali riedke 
dubové remízky. Lesy boli zložené z borovice 
lesnej (Pinus silvestris) a duba letného (Quercus 
robur) a len na menších plochách, prípadne na 
miestach s  vyššie ležiacou hranicou spodnej 
vody s brezou bradavičnatou (Betula verucosa) 
a brezou plstnatou (Betula pubescens). Kosenie 
a spásanie bolo nahradené pravidelnou reduk­
ciou vegetačnej pokrývky vplyvom cvičných 
vojenských akcií.

Playbackové experimenty
Experimenty prebiehali v rokoch 2003 a 2004 
od 25.4. do 15.5 počas predhniezdneho obdobia, 
kedy boli akustické prejavy samcov najintenzív­
nejšie a to v ranných hodinách, od 6:00 hod do 
12:00 hod. Po prílete samcov zo zimoviska na 
lokalitu sme začali hľadať teritóriá jednotlivých 
samcov. Vždy po zistení samca v jeho teritóriu 
sme urobili experiment. Počet testovaných 
samcov na nahrávku vlastného poddruhu bol 

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

Obr. 1. Sonogram spevu európskeho poddruhu dudka chochlatého (U. e. epops).
Fig. 1. Sonogram of the song belonging to the European subspecies of the Hoopoe (U. e. epops).
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24. Na nahrávku madagaskarského poddruhu 
sa podarilo otestovať 22 samcov. Na pokusy 
boli použité nahrávky dudkov zo Španielska 
a  nahrávky madagaskarských dudkov, ktoré 
mi poskytol E. Martin-Vivaldi (Departamento 
de Biologia Animal y Ecologia, Facultad de 
Ciencias Universidad de Granada, Španielsko). 
Nahrávka z magnetofónu bola vždy prehrávaná 
po 5 minútach ticha, keď sme predpokladali, že 
spontánny akustický prejav skončil. Prvá pou­
žitá nahrávka bol spev európskeho poddruhu. 
Po reakcii na prvú nahrávku sme znova po 5 
minútach ticha prehrali nahrávku madagaskar­
ského poddruhu. Zaznamenávali sme akustickú 
reakciu (typ strofy, dĺžka spevu) testovaných 
samcov. Keďže na nahrávku cudzieho poddruhu 
samce nereagovali, nebolo čo zaznamenávať, 
do následných analýz sme použili frekvenčné 
dáta. Ak samec reagoval, reakcii sme priradili 
číslo jeden. Ak samec nereagoval, reakcia bola 
označená číslom dva. 

Jednotlivé samce sme nemali farebne krúž­
kované, preto nemôžeme spoľahlivo tvrdiť, že 
sme experimentovali vlastníka daného teritória. 
Na každej lokalite sme experiment robili len 
jeden krát. Vzdialenosti medzi jednotlivými 
hniezdnymi teritóriami samcov boli dosť veľké 
(všetko boli osobitné páry, len v troch prípadoch 
sa stalo, že boli dva samce pri sebe cca 100 m), 

preto predpokladáme, že sme netestovali jedné­
ho samca viac krát. 

Štat is t ické spracovanie  dát
Na porovnanie reakcie testovaných samcov bol 
použitý Chí kvadrát (c2) pre frekvenčné dáta. 
Dáta boli spracované v štatistickom programe 
SPSS.

Výsledky a diskusia

Naše výsledky ukazujú, že samce európskeho 
poddruhu dudka chochlatého na nahrávku 
vlastného poddruhu reagujú, kým nahrávku 
poddruhu madagaskarského nerozpoznávajú 
ako vlastný, druhovo špecifický spev a nerea­
gujú na ňu (c2 = 5,882, df = 1, p = 0,015 ). Na 
nahrávku vlastného poddruhu reagovalo 83,3 % 
testovaných samcov (obr. 3).

Behaviorálne experimenty, ktoré testovali 
rozpoznávaciu schopnosť samcov európske­
ho poddruhu dudka chocholatého na základe 
spevu ukázali na to, že spev madagaskarského 
poddruhu dudka je na toľko rozdielny od spevu 
európskeho poddruhu, že už nie je európskymi 
samcami naďalej rozpoznávaný ako vlastný. 
Niekoľko testovaných samcov však nereago­
valo ani na nahrávku vlastného poddruhu. Tu 
treba podotknúť, že na samotný experiment 

Obr. 3. Reakcia samcov U. e. epops na nahrávku vlastného 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 vplývať niekoľko nezanedbateľných 
faktorov. Samce, ktoré vôbec na nahrávky 
vlastného spevu nereagovali mohli byť už v inej 
perióde hniezdneho cyklu. Je známe, že samce 
po ukončení fertilnej fázy samice, keď tá začína 
inkubovať, už prestávajú spievať a ich agresivi­
ta voči prípadným rivalom tiež klesá (Catchpole 
& Slater 2008 ). Po prílete na hniezdisko a pri 
prvom hniezdení je fertilná fáza väčšiny samíc 
zosynchronizovaná a  z  veľkej časti sa ich 
časové rozmedzie prekrýva (vlastné pozoro­
vanie). Možnosť ukončenia fertilnej fázy o pár 
dní skôr je v každom prípade reálna a nedá sa 
vylúčiť. Ďalšia možnosť pripadajúca do úvahy 
je zmena stratégie samca. Jedna z efektívnych 
stratégií samcov ako znížiť mieru extra-párovej 
kopulácie (EPC), je strážiť si samicu (Birkhead 
&  Moller 1992). Mnohé experimenty, pri 
ktorých odstránili samca z  teritória, naozaj 
potvrdili zvýšenú mieru EPC (Currie et al. 
1999, Chuang-Dobbs et al. 2001, Brylawski & 
Whittingham 2004). V dvoch prípadoch počas 
experimentu mal skutočne samec v blízkosti sa­
micu. Pri spustení prvej nahrávky spevu vlastné­
ho poddruhu reagovali oba jedince zdvihnutím 
hlavy a potom sme už nezaznamenali žiadnu 
akustickú ani behaviorálnu reakciu. Pokus 
s nahrávkou madagaskarského spevu sme neu­
skutočnili, lebo po pokuse s prvou nahrávkou 
odleteli. Z uvedených pozorovaní prichádza do 
úvahy možnosť, že sa v danej chvíli snažili strá­
žiť si samicu a preto nereagovali na nahrávku.

Z  modelu experimentu tiež vyplýva nie­
koľko možných efektov na výslednú reakciu 
samca. Prvý faktor, ktorý by mohol ovplyvniť 
reakciu je umiestnenie prehrávacieho zariade­
nia v  teritóriu samca. Nemali sme dôkladne 
zmapované jednotlivé teritóriá, preto nie sme 
si istí, či sme reakciu vyvolávali zo stredu 
teritória, alebo z jeho okraja, čo by mohlo mať 
taktiež vplyv na vyvolanie akustickej reakcie. 
Samce môžu rozdielne reagovať na votrelca 
v strede svojho teritória, než na votrelca z jeho 
okraja (Godard 1993). Okrem výberu vhodného 
miesta na experiment mohol hrať dôležitú úlohu 
aj výber pokusných nahrávok. Často kvalita 
spevu závisí od kondície spievajúceho samca 
(Martin-Vivaldi et al. 1998, Douterland et al. 
2000, Janicke et al. 2008). Nahrávky prehráva­

né z magnetofónu mohli u samcov na základe 
svojich akustických vlastností vyvolať dojem, 
že sú produkované silnejším samcom, ktorý je 
momentálne v dobrej kondícii a tak sa pokúsili 
konfrontácii s rivalom radšej vyhnúť. 

Je zaujímavé, že nahrávkou madagaskarské­
ho poddruhu sme nedokázali vyvolať žiadnu 
reakciu. Mohol by to byť výsledok vplyvu 
poradia prehrávaných spevov pri experimente. 
Dalo by sa predpokladať, že samce pri prvom 
pokuse prileteli tak blízko, že zbadali samotný 
reproduktor, nenašli ozývajúceho sa jedinca, 
a preto po tejto skúsenosti už na druhú nahrávku 
nereagovali. Zo všetkých experimentov sa stalo 
dvakrát, že testovaný samec priletel až k pre­
hrávaciemu zariadeniu. Zvyšné samce sa na 
tak krátku vzdialenosť nepriblížili. Preto sa zdá 
diskutované vysvetlenie dosť nepravdepodobné. 
Pri testovaní labťušiek lúčnych (Anthus praten-
sis) bol jasne dokázaný vplyv poradia nahrávok 
na reakciu testovaného samca. Výsledky týchto 
pokusov však priniesli presne opačný výsledok. 
Samce často po vyprovokovaní nahrávkou 
vlastného spevu boli tak nabudené, že na násled­
nú nahrávku cudzieho spevu reagovali tiež, hoci 
reakcia bola signifikantne slabšia. Ak bol cudzí 
spev prehrávaný ako prvý, vôbec naň nereago­
vali (Petrusková et al. 2008). Predpokladáme, že 
poradie prehrávaných nahrávok mohlo do istej 
miery ovplyvniť experimentálne samce, ale zá­
roveň nemohlo významne ovplyvniť výsledky. 

Naše výsledky poskytujú jeden z  argu­
mentov podporujúcich snahu o  opísanie ma­
dagaskarského poddruhu ako samostatného 
druhu. Izolácia madagaskarskej populácie 
od kontinentu spôsobila markantné rozdiely 
v  akustickom prejave, ktoré by mohli viesť 
k  zmene nielen na poddruhovej úrovni, ale 
vytvorením  celkom nového spevu k  zmene 
až na úrovni druhu. Táto izolácia populácie 
nám neumožňuje sledovať, ako by sa správali 
jedince daných populácií, v prípade keby boli 
populácie sympatrické. Bolo by zaujímavé sle­
dovať, či by pri prekrytí areálu došlo ku kríženiu 
týchto dvoch poddruhov. Druhým riešením by 
bolo skúsiť poddruhové kríženie vo voliérach. 
Takáto situácia by pomohla definitívne vyrie­
šiť taxonomické nejasnosti medzi poddruhmi  
U. e. epops a U. e. marginata.
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