¢eledi babockoviti — Nymphalidae). Ale
ziji zde i druhy s touto skupinou nesouvi-
sejici.

Nejvyssi vrstvu lesa (14—70 m a vice)
obyvaji motyli hlavné ¢erno-modrého
komplexu, pfipadné druhy ¢erno-bilo-mo-
dré, tmavé zbarveni otakarci (Papilionidae)
nebo Zluti bélasci (Pieridae).

Vyzkumnici pracujici v terénu se ne-
jednou nemohou shodnout na vysledcich
svych pozorovéni. Je pochopitelné, Ze nej-
lépe jsou prozkoumény vrstvy nizké a pii-
stupnéjsi. AZ pomérné doneddvna byl
pohled na vyskovou strukturu destného
lesa mozny ptrevazné zespodu. Teprve
kdyz zacali badatelé budovat nédkladné
konstrukce — pozorovaci véze ¢néjici az
nad koruny stromt, nebo pouzivat velké
sité zavésené v korunach na valcovitych
balénech a pomoci nich pracovat s rtizny-
mi typy pasti a lapact — pohled z ptaci
perspektivy mnohdy korigoval dosavadni
védecké poznatky a pfedpoklady. V pfipa-

dé vyskové stratifikace hmyzu miuzeme
napf. citovat z prace o motylech tropické-
ho lesa na ostrové Barro Colorado v Pana-
mé (Burd 1994): ,Zkoumal jsem, do jaké
miry odpovida rizné zbarveni kiidel mo-
tyld jejich vyhleddvané vysce 1étani v ni-
zinném tropickém lese. Bylo pozorovano
8 barevnych skupin, z nichz nékteré pied-
stavuji domnélé aposematické modely
a mimetiky (napodobovatele), zatimco jiné
obsahovaly neaposematické druhy. Pozo-
rovani probihalo na zemi lesa a také z véze
sahajici aZ nad vrchol korunového patra.
Dvé skupiny (zluti bélaskoviti a otakarko-
viti a oranzovi Heliconiini) byli nejc¢astéji
vidéni v korunovém patie nebo nad nim,
jiné druhy vétSinou v korunovém patie
nebo pod nim. To naznacuje, Ze mezi né-
kterymi skupinami existuji priikkazné roz-
dily, ale stratifikace (rozvrstveni) se nevy-
skytuje mezi vemi skupinami. Zejména
rozmisténi letu nékterych komplext mi-
mikry se podstatné prekryva. Svételné

Irena Schneiderova

Akustické varovné signaly sysliu
I. Uvod, vyznam, vnitrodruhova
a mezidruhova variabilita

Vydavani zvukovych (akustickych) varovnych signalu v pritomnosti predato-
ra bylo popsiano u mnoha zastupcu témeér z 20 celedi hlodavci (Rodentia),
pricemz nejcastéji se s nim setkame u dennich a socialnich druhu. Kromé bub-
novani zadnimi koncetinami poplasné vokalizuje napft. piskomil velky (Rhombo-
mys opimus) z pousti a polopousti Stfedni Asie a franu, nebo jihoafricka mys
hvizdava (Parotomys brantsii), ktera kvili tomuto zajimavému prvku chovani
ziskala své ceské druhové jméno. Nejhojnéjsi je vSak vydavani varovnych sig-
nala u veverkovitych hlodavci (Sciuridae), ptedevsim u téch pozemnich, kam
fadime psouny (Cynomys), svisté (Marmota), nékolik rodi severoamerickych
syslu (Ammospermophilus, Notocitellus, Otospermophilus, Callospermophilus,
Ictidomys, Poliocitellus, Xerospermophilus a Urocitellus) a eurasijské sysly
(Spermophilus). Pozemni veverkoviti hlodavci predstavuji pomérné velkou sku-
pinu, jejiz zastupci se do znacné miry lisi velikosti, zbarvenim, naroky na pro-
stfedi i stupném sociality. Spolecny vyskyt tak napadného behavioralniho zna-
ku, jakym je vydavani akustickych varovnych signala, proto nabizi jedinecnou
moznost sledovat vliv nejriaznéjsich faktori na jeho konecnou podobu.

Pro¢ vlastneé tito hlodavci

vydavaji varovné zvuky?

Existenci nékterych varovnych signalt lze
vysvétlit pomoci pfibuzenské selekce —
jinymi slovy, vydavanim signald upozor-
nuji své potomky a pf¥ibuzné na hrozici
nebezpedi, a tim zvysuji jejich 3anci na
preziti. V souladu s pfedchozim bylo zjis-
téno, Ze samice nékterych druht sysla
vydavaji v pfitomnosti pozemnich preda-
tort varovné signaly Gastéji nez samci.
Vice je rovnéz pouzivaji samice, které
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vychovavaji potomky, neZ samice bez
mladat. Rozdilna ochota samct a samic
vydavat tyto zvuky souvis{ se socidlnim
uspofddanim druhu. S ¢astéjsim vyskytem
varovnych signéld u samic se miZzeme set-
kat pfedevsim u druht, jejichz samice
v dospélosti ztistdvaji pobliz mist, kde se
narodily, zatimco mladi samci béhem do-
U téchto sysli také samci v dob& rozmno-
zovani své tizemi neobhajuji. Naproti tomu
u druht, kde samci béhem obdobi roz-
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poméry ruznych pater lesa jsou promén-
livé a tloze, kterou ma zbarveni motylich
kiidel pii signalizaci nebo vyhybéni se
predaci, rozumime jen mélo. Nicméné
vSeobecny nedostatek jemné stratifikace
barevnych skupin naznacuje, Ze letové
preference nesouviseji s barvou k¥idel
a vzory jsou zejména kryptické proti pod-
kladu jednotlivych vrstev pralesa.”

Fotograficka p¥iloha tohoto ¢lanku uka-
zuje ptiklady motylt povaZovanych za
typické ptislusniky mimetickych komple-
xu vyskovych pater destného lesa tropic-
ké Ameriky. Jak bylo mozné potidit foto-
grafie druhd z hornich pater bez vyskové
konstrukce? Pokud se strom-gigant vyvrati
z kotfent, strhne svym padem ¢ast okolni
vegetace a vytvoii do¢asnou oslunénou
mytinu, na niz se slétaji motyli vSech vys-
kovych stupiiti — hlavné za zdroji potravy
(kvétni nektar a kvasici plody, ale i dusika-
té latky, minerdly a vitaminy napf. z ex-
krementt) i ptidni vlhkosti.

mnoZzovani obhajuji teritoria a zdrzuji se
na nich i po narozeni mladat, vydéavaji
samci varovné signély stejné Gasto, ne-li
ochotnéji nez samice.

Problém pochopeni adaptivniho vyzna-
mu varovnych signalt sysla ponékud
komplikuje fakt, Ze severoamericti zastup-
ci mohou mit ve svém hlasovém reper-
todru dva odlidné typy varovnych zvuka,
pficem?z jeden (zpravidla viceslabiény) se
uplatiiuje v pfipadé setkdni s pozemnim
predétorem, zatimco druhy (obvykle jed-
noslabi¢ny) pii setkdni s dravym ptdkem.
Experimenty se cvicenym dravcem ukéza-
ly, Ze signal sysla Beldingova (Urocitellus
beldingi) vydavany béhem setkéni s drav-
cem zvyhodiiuje své ptivodce piedevsim
tim, Ze zvysuje jejich vlastni $ance uniknout
do bezpeci (Sherman 1985). Zda se tedy,
Ze ruzné typy varovnych zvuki mohou
mit pro sysly jiny adaptivni vyznam a Ze
se na jejich vyvoji mohly podilet odlisné
selekéni procesy.

Jaké informace mohou byt ve
varovnych signélech syslu obsaZeny?
Jak bylo zminéno vyse, severoamericti
syslové se ozyvaji dvéma typy varovnych
signald. Nicméné se zd4, Ze tyto struktu-
ralné odlisné zvuky pravdépodobné ne-
vydavaji pfimo v zavislosti na typu pre-
datora, nybrz spise vyjadfuji miru rizika,
které setkani s predatorem obnasi. Pokud
se napf. sysel veveii (Otospermophilus
beecheyi) nahle ocitne v tésné blizkosti
pozemniho predatora, vyda stejny varov-
ny signél, ktery vét§inou pouziva pii set-
kani s dravcem. Naopak, zaregistruje-li
v délce letictho dravce, vyda signél zamé-
feny pro setkdni s pozemnim predatorem
(napf. Leger a kol. 1980). Informace o mife
hroziciho nebezpeci miize byt zakédova-
naivramcijediného typu varovného sig-
nélu. DileZitou roli zde hraji pfedevsim
¢asové parametry, napt. ¢im bliZe pozem-
nimu predétorovi se varujici jedinci sysla
Richardsonova (U. richardsonii) nachéaze-
ji, tim rychleji po sobé vydavaji jednotli-
vé slabiky svych viceslabi¢nych varov-
nych signalt (Warkentin a kol. 2001, viz
obr. 5 na str. 196).
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Kromé zpravy o mife hroziciho nebez-
peci mohou varovné signaly sysld obsa-
hovat také informace o jedincich, ktefi je
vydavaji. Prdce porovnavajici potencial
kédovat pohlavi, vék a identitu jedinct
ve struktufe varovnych signélt t¥i druht
pozemnich veverkovitych hlodavci — sys-
la perlickového (Spermophilus suslicus,
obr. 3), sysla zlutého (S. fulvus, obr. 2)
a svisté Zlutobfichého (Marmota flaviven-
tris), ukézala, Ze velmi slabé je u v8ech t¥i
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druhtt zabudovana informace o pohlavi,
ponékud silnéji o véku a nejsilnéji o iden-
tité jedinct (Matrosova a kol. 2011). Vel-
ké individudlni rozdily ve struktufe va-
rovnych signald byly nalezeny i u fady
dalgich druhi. U sysla Richardsonova bylo
navic prokdzano pomoci playbackovych
experimentd, béhem nichz se zvitatim
piehréavaly varovné signaly raznych jedin-
c, Ze jsou schopni individualné rozdilné
zvuky rozpoznat (Hare 1998).
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1 Vydéavanim akustickych varovnych
signald upozornuji syslové (zde sysel
obecny — Spermophilus citellus)

své potomky a dalsi pfibuzné jedince

v kolonii na hrozici nebezpeci.

Po zaslechnuti varovného zvuku reaguji
tato zvirata ¢asto zvySenou ostrazitosti,
panéckuji a rozhlizeji se po okoli.
Albef (2008). Foto J. Mat&ju

2 Syslové vydavaji varovné signaly
ochotné i v ptitomnosti lidi. Proto je
muZzeme pomérné efektivné nahravat
od jedinct chycenych do Zivolovnych
pasti. Nahrdvané sysly lze poté jedno-
duse identifikovat, urcit jejich pohlavi
a priblizny vék. Na obr. sysel Zluty

(S. fulvus), z hlediska problematiky
varovnych signalti jeden z dobie
prozkoumanych eurasijskych druht.
Foto E. Volodina

3 Sysel perlickovy (S. suslicus) patii
k eurasijskym zastupctim s nejlépe
prozkoumanymi varovnymi signaly.

V pomeérné jednoduché struktufe jeho
signalu, tvofeného jedinym tonélnim
hvizdem s témér konstantni zakladni
frekvenci kolem 9 kHz, byla zjisténa
znac¢na vnitrodruhova variabilita.

U mlédat se napi. vyznacuji kratsi
délkou trvani nez u dospélci. Varovné
signaly rznych dospélych jedinct

1ze zase pomérné dobfe rozlisit

na zakladé frekvencénich parametru.
Foto I. Volodin

4 Eurasijsti syslové (rod Spermophilus)
jsou vazani na oteviené biotopy

s kratkou vegetaci, zastizeni mohou byt
predevsim ve stepich, tundfe nebo
polopoustich. U nas Zzijici sysel obecny
nasel alternativni feSeni — s oblibou
vyhledava napft. letisté nebo golfovéa
htisté. I zde ma pfi panackovani v udrzo-
vané kratké vegetaci dokonaly ptfehled
o svém okoli a pfipadném ohroZeni.
Na obr. pfirozena lokalita sysla obecného
v Madarsku. Foto I. Schneiderova

K ¢emu je schopnost rozpoznat varovné
signaly ruznych jedinct sysliim dobra?

Dosud byly navrzeny tfi hypotézy snaZzici
se vysvétlit pfitomnost vyraznych indivi-
duéalnich rozdili ve struktufe varovnych
signélt téchto hlodavct. Viechny vycha-
zeji z pfedpokladu, Ze reagovat na zvuky,
které neznamenaji bezprostfedni ohro-
zeni, je velkou ztrdtou Casu, ktery by se

napf. pfjmu potravy. Vét§ina druhti sysla

ziva.avcr.cz



20

15

10

Frekvence [kHz]

01 0,2 0,3

v zimé& hibernuje a vytvoreni dostate¢nych
tukovych zasob pied zahdjenim hibernace
(zimntho spanku) je dtlezitou podminkou
pro zdarné preziti.

Prvni hypotéza pfedpoklada, ze nékte-
¥ jedinci, napf. nezkusend mladata nebo
zvifata, ktera se snadnéji rozrusi, ¢asto
vydavaji varovné signaly i v p¥ipadé, ze
nehrozi zadné realné nebezpeci. Rozdily
mezi jednotlivci tedy umoziuji ostatnim
jedinctim v kolonii fale$né varovné signa-
ly ignorovat (napf. Blumstein a kol. 2004).
Nicméné tato hypotéza zaroven vychazi
z pfedpokladu, ze individuélni rozdily ve
varovnych signalech zlstdvaji stabilni
v Case. Jak bylo zjisténo, tento pfedpoklad
vsak neni splnén minimélné u dvou dru-
ht eurasijskych syslti — sysla perlicko-
vého a s. zZlutého. Dlouhodoby vyzkum
ukdzal, Ze u obou se struktura varovnych
signalt dospélych jedinct vyrazné zmé-
ni jiz po dvou tydnech (Matrosova a kol.
2009, 2010).

Proto byla navrzena druhé hypotéza,
ktera ptedpokladd, ze vétsi pocet soucas-
né varujicich jedinct predstavuje vyssi
hrozbu, nez kdyZ varuje pouze jedno zvi-
fe. Na zdkladé individuédlnich rozdild
v signélech jsou tedy ostatni ¢lenové v ko-
lonii schopni odhadnout pocet varujicich
jedincti. Takova schopnost byla prokazéna
u sysla Richardsonova, ktery patfi z hle-
diska problematiky varovnych signalt
k nejlépe prozkoumanym druhtim sysli
vibec. Jedna neddvné studie ukazala, Ze
je schopen lokalizovat varovné signaly
riznych jedinct a diky tomu vyhodnotit,
jakym smérem se v kolonii pohybuje po-
tencidlni nebezpeci. KdyZ byly sledova-
nym syslim pfehravany varovné signaly
vydavané v pfitomnosti dravce a ziskané
od tif riznych jedinct, ze t¥ rtizné vzda-
lenych reproduktort tak, jako by dravec
prilétal smérem k nim, reagovala zvifata
vy$§i ostrazitosti, nez kdyz byly zvuky
prehravany, jako by dravec letél smérem
od nich (Thompson a Hare 2010). Posled-
ni navrhovana hypotéza tedy predpokla-
da, Ze syslové jsou na zakladé individuél-
nich rozdild ve svych varovnych signélech
schopni zjistit smér, kterym se pohybuje
potencialni nebezpedi.

Ultrazvukové varovné signaly

U sysla Richardsonova byla také jako u prv-
niho prokazana schopnost vydavat ultra-
zvukové varovné signaly. Zoology, ktefi
se dlouhodobé zabyvaji problematikou
hlasové komunikace u tohoto druhu, na
existenci ultrazvukového signalu upozor-
nilo podivné chovéni nékterych sledo-
vanych jedinct. Ackoli zjevné pohyby téla
zptisobené prudkymi vydechy a otevirani
tlamy naznacovaly, Ze tito syslové vyda-

ziva.avcr.cz

0,4 0,5 0,6 [s]

vaji varovny signél, védci mohli zazna-
menat jen podivny sipavy zvuk. Teprve
pozdéji pomoci rekordéru vhodného k za-
chyceni ultrazvukovych frekvenci odha-
lili, Zze néktef{ jedinci vydéavaji kromé
varovného zvuku slysitelného ¢lovékem
i vysokofrekvenc¢ni signal kolem 50 kHz.
Zjistili také, Ze tento varovny signal vyda-
vaji pfedevsim pii setkdni s predatory,
kteti se pohybuji ve vétsi vzdalenosti.
Playbackové experimenty déle ukazaly, ze
mlédata po pfehrani tohoto signédlu rea-
guji zvysenou ostrazitosti. Ultrazvukovy
varovny signal, ktery ma oproti slysitelné-
mu kratsi dosah, by se tedy mohl uplatiio-
vat pfedeviim v dobg, kdy se kolem matek
pohybuji mladata za¢inajici opoustét ma-
tefskou noru (Wilson a Hare 2004, 2006).

Druhova proménlivost

ve varovnych signalech

Pozemni veverkoviti hlodavci pfedstavuji
pomérné variabilni skupinu, kterd v minu-
losti prosla hned nékolika systematicky-
mi revizemi. Jedna z poslednich ukézala,
ze syslové jsou morfologicky, ekologicky
a etologicky natolik riznorodou skupinou
(Spermophilus v $ir§im pojeti), Ze by si
zaslouzili rozdéleni na 8 rtiznych rodi
(Helgen a kol. 2009). AZ na dvé vyjimky —
sysla dlouhoocasého (Urocitellus undu-
latus) a sysla Parryova (U. parryii) — ktefi
se v minulosti rozsitili ze Severni Ameri-
ky do Eurasie, nalezeji vSichni eurasijsti
sysli k jedinému rodu (Spermophilus).
Rozsifeni ostatnich roda (Notocitellus,
Otospermophilus, Callospermophilus, Icti-
domys, Poliocitellus, Xerospermophilus
a Urocitellus) se az na zminéné dva druhy
omezuje na Severni Ameriku.

Akustickd struktura varovnych signéla
mnoha pozemnich veverkovitych hlodav-
cd, v&etné sysld, byva také casto vyrazné
druhové specifickd. Tyto mezidruhové
rozdily mohou vznikat pisobenim rtz-
nych faktort, mezi které 1ze fadit napt.
velikost téla nebo jiny typ obyvaného pro-
stfedi. U jinych veverkovitych hlodavci
(¢ipmankt rodu Neotamias) bylo zjisté-
no, e populace vyskytujici se na hranici
roz$ifeni s jinym druhem majf varovné sig-
naly méné variabilni a vice odlisné od sou-
sedictho druhu neZ populace Zijici blize
k centru svého aredlu (Gannon a Lawlor
1989). Nabizi se vysvétleni, Ze sympatric-
ké druhy obyvajici stejné tizemi mohou
byt kofisti rozdilnych predétort. Proto by
pro né mohlo byt zna¢né nevyhodné, po-
kud by reagovaly na varovéni svych sou-
sedti. Nicméné dosud nebyla publikovana
z4dna studie, kterd by tuto domnénku
potvrdila. V neposledni fadé se na formo-
vani mezidruhovych rozdild u varovnych
signalt izolovanych populaci hlodavcit

196

5 Viceslabi¢ny varovny hlas severo-
amerického sysla Richardsonova
(Urocitellus richardsonii), vydavany
predevsim pti setkani s pozemnimi
predatory, informuje ostatni jedince

v kolonii také o vzdalenosti, kde se
predator nachézi. Cim je potencialni
nebezpeci blize, tim rychleji po sobé
jsou jednotlivé slabiky vydavany.

Na obr. spektrogram zobrazujici
frekven¢ni spektrum v ur¢itém case
(dole) a oscilogram ukazujici amplitudu
ve stejném Case (nahote) varovného
hlasu jedince chovaného v zoologické
zahradé v Plzni. Orig. I. Schneiderova
jsou aktivni pfes den a dosahuji
dostatecné velikosti, aby mohli byt
pomérné dobfe pozorovani.
Magnetofony postupné nahrazuji
digitalni kvalitni rekordéry, ze kterych
je preneseni nahravek do pocitace
otazkou nékolika minut. Akustické
varovné signdly sysli se proto staly
predmétem mnoha rozli¢nych studii.
Foto V. Matrosova

mohou podilet ndhodné evoluéni procesy,
jaké predstavuje napf. geneticky drift (Wil-
kins a kol. 2013). Vzhledem k velké mor-
fologické podobnosti nékterych druhi sys-
1t se proto druhoveé specifické varovné
signédly v minulosti jiZz uplatnily a v bu-
doucnu jesté mohou uplatnit jako vhodny
znak pro ur¢ovani druhid nebo poddruhi
a do jisté miry k feseni nékterych taxono-
mickych a systematickych otédzek.

Ackoli se na prvni pohled mtize zdat,
ze varovné signaly sysld jsou pomérné
dikladné prozkoumany, je tfeba mit na
paméti, Ze vétdina uvedenych informaci
byla ziskédna studiem prevazné severo-
americkych druht. S vyjimkou sysla per-
lickového a sysla zlutého mame o varov-
nych signalech eurasijskych druhi velmi
malo podrobnych znalosti. K takovym pa-
tfil azZ donedavna také sysel obecny (Sper-
mophilus citellus, obr. 1), kriticky ohroze-
ny hlodavec rozsifeny na nagem tizemdi.
V 1. 2006 jsem proto v Ceské republice
zahéajila vyzkum zaméfeny na problema-
tiku varovnych signali tohoto a dvou jeho
blizce ptibuznych druht — sysla taurského
(S. taurensis) a sysla anatolského (S. xan-
thoprymnus). Ziskané vysledky si p¥ibli-
zime v p¥istim dilu ¢lanku.

Cléanek vznikl s podporou projekti MSMT
(0021620828) a MZP (SP/2d4/61/08).
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