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Abstrakt

Aposematicti zivocichové signalizuji svoji nevyhodnost vystraznymi signaly. Tyto signaly mo-
hou predatora odradit od vlastniho utoku. Mohou na né¢j ptsobit opticky, chemicky, zvukové
nebo ve vzajemné kombinaci (multimodalni signaly). Vystrazné signdly mohou pak u predatora
vyvolat (1) vrozenou averzi, (2) urychlit proces averzniho uceni, (3) zlepsit diskriminaci kofisti
a jeji (4) zapamatovani ¢i schopnost danou kofist (5) generalizovat i na jiné typy kofisti. Vyzkum
problematiky je vSak vyrazné zaméfen na zkoumani vyznamu optickych signdld, predevsim
u ptacich predatort. Uceleny piehled problematiky, zvlasté pak u chemickych a akustickych sig-

nall kofisti ¢i jiného typu predatora, vSak neni dostatecny.

Klicova slova: vystrazné signaly, aposematismus, averzni uceni, generalizace, pamét, vrozena

zaujatost

Abstrakt

Aposematic species use warning signals to show their unpalatability. These signals can deter
predators from the real attack. The signals can be optical, chemical, acoustic or they can be
combined (so called multimodal signals). Warning signals can cause various predator’s reacti-
ons: (1) innate aversion, to accelerate the process of (2) avoidance learning, to improve (3)
discrimination of prey and (4) retaining of the knowledge (memory), or ability to (5) generalize
given prey also for other types of prey. Related reasearch is, however, mainly focused on the
investigation of optical signals — especially in case of bird predators. Comprehensive overview
of these problems, particularly in case of chemical and acoustic signals or other type of preda-

tor, is however unsufficient.

Key words: warning signals, aposematism, avoidance learning, generalization, memory, unlear-

ned bias
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1 UVOD

Hlavni funkci vystraznych (aposematickych) signalli nepozivatelné kofisti (jedovaté nebo
jinak chranéné) je usnadnit potencidlnimu predatorovi jeji rozpoznani (Ruxton et al. 2004).
Vystrazné signaly maji riznou podobu a predatoii je mohou vnimat riznymi smyslovymi
modalitami (optické, akustické, chemické signaly) a v rdmci jedné modality mohou zahrnovat
1 nékolik slozek. V ptipadé optickych signalli mize hrat roli nejen konkrétni barva, ale 1 vzor,
kontrast vic¢i podkladu, vnitini kontrast mezi rizné zbarvenymi partiemi téla, tvar téla, veli-
kost, symetrie apod. Chemické signaly mohou fungovat pies chut'ové, ¢ichové nebo chemes-
tetické receptory (Clark 1998). Akustické signaly jsou uréeny piedev§im predatorum orientu-
jicim se primarné sluchem. Multimodalni vystrazné signdly spojuji vétSinou opticky signdl se
signaly, které predator nevnima zrakem (chemicky, akusticky) (Rowe a Guilford 1999b).
Aposematicka kotist vyuziva schopnosti predatort spojit si jednotlivé vystrazné signaly s jeji
nevyhodnosti (Cott 1940).

Vétsina experimentalnich studii se zabyva modelem interakce jednoho druhu kofisti a jed-
noho druhu predatora (Komarek 1998). V piirod¢ se vSak setkava jeden druh kofisti s vice
druhy predatord a naopak. Jednotlivé druhy predatori se mohou lisit v potravni ekologii, ve
smyslovych a kognitivnich schopnostech, stejné jako v moznosti setkani se s aposematickou
kofisti. VSechny tyto vlastnosti mohou ovliviiovat ¢etnost setkani s kofisti, jeji atraktivitu pro
predatory a nakonec samoziejmé i vysledek interakce.

Vystrazné (aposematické) signaly ovliviiuji potravni chovani predatora. Kromé preference
znamé potravy a vyhybani se potravé nové (neofobie) ¢i vdhani se zafazenim nové slozky
potravy (potravni konzervatismus) (Marples a Kelly 1999) se u predatorti vyskytuje také ne-
naucena vrozena averze (unlearned bias) k uréitému typu kofisti (barva, vzor atd.) (Schuler
a Hesse 1985, Mastrota a Mench 1994, Lindstrom et al. 1999 ). Vrozena averze umoziuje
predatorovi se takové kofisti pii prvnim setkani automaticky vyhnout, aniZ by se ji predator
musel ucit (Smith 1977, 1980). Vystrazné signaly kofisti jako takové mohou usnadnovat sa-
motny proces uc¢eni, zapamatovani a schopnost zpétného vybaveni si takového typu kofisti
(Ruxton et al. 2004). Pii opakovaném setkani je to velmi vyhodné pro predatora i kofist. To-
muto typu uceni fikdme averzni uceni (avoidance learning) (Cott 1940). Navic je reakce pre-
datora ovlivnéna 1 mirou schopnosti vztdhnout si pfedchozi zkuSenost s urcitou kofisti i na
jinou podobnou kofist (generalizace) (Evans et al. 1987, Exnerova et al. 2006, Ham et al.
2006).



Cilem této prace bylo shrnout dostupné poznatky o reakcich predatorti na jednotlivé aspekty
vystraznych signali kofisti. Pouzila jsem experimentdlni prace bez ohledu na typ kofisti
a druh predatora. Okruh praci je omezen tim, zda se autoii bud’ pifimo zabyvali testovanim
vlivu jednotlivych aspekti vystraznych signdlti na chovéni predatora nebo je vliv riznych
aspektli vystraznych signali mozno rozliSit pii interpretaci vysledkii. Stranou tedy zlstala
fada praci, ktera testuje ucinnost aposematické signalizace kofisti jako celku, bez moznosti

odlisit vliv jednotlivych aspektu.

Prace by méla odpoveédét na nasledujici otazky:

Jak riizné aspekty vystraznych signald ovliviiuji jednotlivé parametry reakci predatora?
Vici kterym aspektim vystraznych signall existuji vrozené reakce?

Kter¢é aspekty vystraznych signali ovliviiuji rychlost uc¢eni?

Které aspekty vystraznych signalti ovliviiuji efektivitu zapamatovani?

Které aspekty vystraznych signald ovliviiuji generalizaci?

N NN R

Jaka je interakce jednotlivych aspektii vystraznych signall pfi pisobeni na predatora?

Pozn.: V textu jsem se rozhodla pouzivat ¢esky pteklad anglického terminu avoidance lear-
ning jako averzni u€eni. Pro anglické vyrazy jako ,,unpalatable®, ,,noxious* a ,,unprofitable*
versus ,, palatable®, ,.edible” a ,,profitable” jsem zvolila ¢esky pteklad: poZivatelny versus

nepozivatelny; jako ¢esky ekvivalent anglického ,,bias* pouzivam ceské ,,zaujatost".



2 OPTICKE SIGNALY

AposematiCti zivoCichové davaji najevo svoji nepozivatelnost riiznymi zpusoby. Nejcastéji
pouzivaji optickou signalizaci, ktera se sklada z vice slozek (barva, vzor, tvar, velikost, syme-
trie, kontrast vic¢i pozadi, vnitini kontrast mezi rizné zbarvenymi partiemi téla apod.), které
mohou ovlivnit chovani predatora. Optické signaly kofisti jsou urceny predevsim tém preda-
torim, ktefi vyhodnocuji jeji pozivatelnost z urcité vzdalenosti (napft. ptaci). Ve vétsiné poku-
st byli jako predatofi testovani pravé opticky se orientujici ptaci, predevsim hrabavi (Galli-

formes) a pévci (Passeriformes).

2.1 Barva

Aposematicka kofist mlize davat predatorovi najevo svoji nepozivatelnost pomoci vystraz-
nych barev (Cott 1940). Prace, zabyvajici se touto problematikou, se snaZi objasnit, jak zbar-
veni kofisti, samo o sob&, mlze ovlivnit reakce predatora. Napadné aposematické barvy maji
signalni funkci, a proto by tyto vystrazné signdly m¢ly byt snadno odhalitelné a naucitelné
potencidlnimi predatory (Guilford a Dawkins 1993). Kofist pouziva vystrazné zbarveni k sig-
nalizaci své nepozivatelnosti (Ruxton et al. 2004) a ma vzdy za cil odradit utok predatora
(Nilsson a Forsman 2003).

Mastrota a Mench (1995) testovali reakce naivnich kiepel virginskych (Colinus virginianus)
na rizné zbarvena semena (zlutd, zelend, modré, ¢ervend) a prokazali u nich vrozenou averzi
vici Cervené barve. Nejvice preferovanymi barvami byly modra a zelend. Averzni reakci vici
Cervené barvé vykazaly i v dospélosti, tudiz lze vylouéit neofobii. Mastrota a Mench (1994)
testovali dospélé odchované kiepely a prokazali, Ze samice odmitaly vSechny barvy semen
(Cervena, oranzova, modra, modro-zelend), zatimco samci neodmitali ani jednu z nabizenych
barev. B€hem péti dni si samice navykly na modra, zelena a modro-zelena semena a zacaly je
konzumovat, zatimco Cervend a oranzova nikoli. Pretrvavajici averze k Cervené a oranZové
barvé miize byt ditkazem o vrozené averzi k témto barvam, zatimco k ostatnim barvam proje-
vily jen pocatecni neofobii. Celkové samice projevily siln€j$i neofobii a vrozenou averzi nez
samci. Averzi k ¢ervené kofisti prokazala i (Sillén-Tullberg 1985a) u naivnich zebfticek (Tae-
niopygia guttata), které utocily na ¢erveno-cernou formu plostice Lygaeus equestris méné nez
na jeji Sedou mutantni formu, bez ohledu na pozadi (napadné vs. kryptické). Rowe a Guilford
(1996) naopak zjistili, Ze samotna pritomnost barvy (zluté, Cervend, kontrolni zelena) nevyvo-

lava vrozenou averzni reakci. Zatimco pouze v Kombinaci s pyrazinem barva, zIuta a cervena,



jednoznacné vrozenou averzi vyvoldvala. Kontrolni zelend kofist byla konzumovéana bez
ohledu na pfitomnost pyrazint (viz kapitola chemické signaly). Tento fakt prokazali i dalsi
autofi (Marples et al. 1994, Kelly a Marples 2004). Jev byva popisovan jako skryta vrozena
averze (hidden colour aversion) (viz chemické signaly).

Ham et al. (2006) zkoumali vyznam barvy pro averzni uceni, diskriminaci, pamét’ a genera-
lizaci u odchycenych sykor konader (Parus major) k umélé kofisti (kousek arasidu mezi ¢tve-
recky obarveného papiru). Pouzili ¢ervenou, Zlutou, oranzovou a Sedou barvu. Prokazali, ze
sykory byly schopny diskriminovat a nasledné si zapamatovat pozivatelnost kofisti
s jakoukoli barvou. Tedy, ze sykory se naucily stejné dobfe spojit Sedou barvu s nepozivatel-
nou kofisti a aposematickou barvu s pozivatelnou kofisti. Nedostatek vrozené averze
k aposematicky zbarvené kofisti mize byt pravdépodobné vyvolan mirou zkuSenosti predato-
ra. Sykory, které se naucily vyhybat ¢ervené a zluté nepozivatelné kofisti, byly schopny gene-
ralizovat toto spojeni i na oranzovou kofist.

Vétsina praci se snazi zodpoveédét otdzku, zda sama aposematickd barva nebo kombinace
barvy s druhové specifickym tmavym vzorem poskytuje kofisti kli€ovou ochranu proti preda-
torovi. Exnerova et al. (2006) zkoumali vyznam barvy ve vystrazném signdlu rumeénice po-
spolné (Pyrrhocoris apterus) pro rizné pta¢i druhy (Parus major, Parus caeruleus, Erithacus
rubecula, Sylvia atricapilla). Pouzili pfirodni ¢ervenou formu rumeénice, dale jeji bilé, zluté
a oranzové mutanty a neaposematickou uméle vytvofenou hnédou formu. Ukazalo se, Ze spe-
cificka barva je dileZitd pro rozpoznani aposematické kofisti a ze samotny ¢erny vzor neni
dostacujici. Bila forma neni 1épe chranénd nez neaposematicka hnéda, a ¢ervena a oranzova
pusobily podle o¢ekavani vystrazné a tudiz jsou tyto formy dobfe chranéné proti ptac¢im pre-
datorm. Zluta barva plisobi daleko méné vystrazné nez Eervend a oranzova a reakce ptakii na
tuto formu se druhové liSily. Reakce ptaka byly zietelné ovliviiované barvou, proto se zda byt
barva nepostradatelna pro pieZiti kofisti.

Svadova et al. (2009) testovali reakce naivnich sykor konader (Parus major) na rizné ba-
revné formy plosStice Pyrrhocoris apterus (Heteroptera: Pyrrhocoridae). Testovali piirodni
aposematickou formu (Cerno-Cervend) a jeji barevné mutantni formy (bila, zlutd, oranzovad),
vSechny se stejnym ¢ernym vzorem. Uméle vytvofili i neaposematickou hnédou formu. Zjisti-
li, Ze u sykor se neprojevila pocate¢ni vrozena averze ani k jedné barevné formé¢, stejné jako
v praci Ham et al. (2006). Svadova et al.(2009) dale zjistili, Ze ptaci se naucili stejné rychle
vyhybat hnédé jako Cervené nebo Zluté formée. Ukazalo se, Ze byli schopni generalizovat nau-
&enou Zlutou formu na &ervenou formu, nikoli obracen&. Cervena barva je tedy pravdépodob-

né efektivnéjsi barevny signal nez Zlutd. VSem barevnym formam se naucily sykory vyhybat
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stejn€, coz je piekvapujici, protoze se predpoklada, ze aposematické zbarveni koftisti by mélo
urychlovat uceni. V testu paméti potvrdili stejné vysledky s praci Ham et al. (2006).
K podobnym vysledkiim dosli 1 Aronsson a Gamberale-Stile (2008), kde pouzili jako predato-
ry naivni kufata (Gallus gallus domesticus).

Barva v kombinaci s kontrastnim pozadim muze také usnadnovat diskriminaci kofisti. Dis-
kriminaci kofisti testovali Gamberale-Stille a Guilford (2003) na naivnich kufatech (Gallus
gallus domesticus) a um¢lé kofisti - pozivatelné/nepozivatelné (modré a Cervené papirové
kornoutky) na riizném pozadi. Prokazali, ze kufata snaze rozeznala nepozivatelnou kotist od
pozivatelné podle jeji barvy nez podle jejiho kontrastu vici pozadi (viz kontrast viici pozadi).
Prokézalo se, ze n¢ktefi predatofi vykazuji vii¢i Cervené zbarvené kofisti vrozenou averzi
(Mastrota a Mench 1995, Sillén-Tullberg 1985a). Dale se prokazalo, ze ptaci se naucili stejné
dobfe vyhybat typicky aposematickym barvam (Cervené, zluté) jako jakymkoli jinym (Sedé,
hnédé) (Exnerova et al. 2006, Svadova et al. 2006, Ham et al 2006). Schopnost generalizace

je barvy jako vystrazného signalu omezena na velmi podobné barvy.

2.2 Vzor

Aposematicti zivo¢ichové mohou davat najevo svoji nevyhodnost nejen samotnou barvou, ale
i vystraznym vzorem. Casto se u nich vyskytuje jasné Gervena, oranzova, zluta nebo bila
barva v kombinaci s ¢ernou (Cott 1940). Jednotlivé ¢asti barevného vzoru kofisti vyvolavaji
rizné odpovédi v potravnim chovani predatorti. Predatofi se dokazi vyhnout jasné zbarvené
nepoZzivatelné kofisti s vyraznymi vzory mnohem rychleji neZ krypticky zbarvenému jedinci
(Sillén-Tullberg 1985b), podobné jako umélé kofisti s velkymi vzory ve srovnani s mensimi
vzory (Forsman a Merilaita 1999, Lindstrom et al. 1999). Neni ale zatim zcela jasné, jakou
roli specificky vzor vlastné hraje pfi uceni, opétovném rozpoznani a pii generalizaci mezi
riznou aposematickou kofisti. Navic jsou barvy Casto uspotadany do riznych vzort, které
mohou puisobit kontrastné. Cerné vzory mohou zvys$ovat napadnost dalsich barev uvniti vzoru
nebo naopak snizovat napadnost vystrazného vzoru (viz vnitini kontrast mezi rizné zbarve-
nymi partiemi téla).

Aronsson a Gamberale-Stille (2008) ve své praci pouzili naivni kutata (Gallus gallus do-
mesticus) a jako kofist mrtvé moucné Cervy (larvy Tenebrio molitor), nabizené na papirovém
obdélniku s vytisténym vzorem. Pouzili dva typy zapornych podnétii (tfi tecky nebo tfi Cerné
pruhy) a dva druhy pozitivnich podnéti (Sedivy nebo modry papir). EXperimentalni barevné

vzory se skladaly z jasné modré barvy a kontrastniho ¢erného vzoru. Byla métena rychlost



diskrimina¢niho uceni a testovana i schopnost generalizace. Kurata neprokazala zadny rozdil
Vv diskrimina¢nim uceni mezi vzorem s teckami a vzorem s pruhy. Pro nasledny test generali-
zace byly pouzity dva nové podnéty (modry obdélnik a Sedy obdélnik se vzorem). Ptaci se
vyhnuli podnétu na zéklad¢ barvy (modra), nikoli vSak vzoru. Ptaci se tedy pravdépodobné
uci pouze ¢ast vystraznych barevnych vzoru kotisti (Gamberale-Stille a Guilford 2003, Exne-
rova et al. 2006, Svadova et al. 2009).

Rowe et al. (2003) pouzili odchycené sykory konadry (Parus major) a umélou kofist

S riznymi vzory; ¢tverec s pismenem X uvniti (modelovy vzor), ¢tverec (mimeticky vzor po-
dobny modelu), hvézdicka (mimeticky vzor nepodobny modelu). Testovali dvé hypotézy:
(1) je-li predatorovo averzni uceni zrychleno vy$$i mirou vzajemné podobnosti mimetikti
k modelu, (2) je-li pfteziti mimetiki zvétSeno vys$i mirou vzajemné podobnosti mimetiku.
Zjistili, Ze vzorova podobnost mimetiki k modelu nezvysila rychlost averzniho uceni. Sykory
se naucily stejné dobte vyhnout obéma podobnym/nepodobnym mimetikiim k modelu. Druha
hypotéza se zpocCatku neprokézala, protoze sykory nenapadaly méné mimetiky s podobnym
vzorem jako model, pozdéji se ale tato hypotéza prokézala. Naucily se je od sebe rozpoznavat.
Jedno z moznych vysvétleni je, Ze potiebovaly ¢as na jejich rozliSeni, nebo je rozeznavaly uz
od zacatku, ale proces uceni byl slaby a neprojevil se.

Evans et al. (1987) testovali schopnost naivnich kiepelek (Coturnix coturnix coturnix) gene-
ralizovat rizné Cerveno-Cerné vzory aposematického hmyzu; pénodéjka Cercopis intermedia
(Cercopidae), plostice Caenocoris nerii (Lygaeidae), knézice Eurydema decoratum (Pentato-
midae). Kfepelky se naucily vyhybat pfedlozenému druhu kofisti se specifickym barevnym
vzorem a byly ndasledné¢ schopny tuto zkuSenost generalizovat na ostatni dva druhy
S podobnym barevnym vzorem, které napadaly méné€. Pravdépodobné tedy byly schopny ge-
neralizovat rtizné barevné vzory riznych aposematickych druhii mezi sebou. Nelze ale vylou-
¢it, Ze se fidily pouze zbarvenim, bez ohledu na vzor kofisti.

Exnerova et al. (2000) zjistovali vyznam vystrazného signalu riznych forem rumeénice po-
spolné (Pyrrhocoris apterus) pro rizné pta¢i druhy (Parus major, Parus caeruleus, Erithacus
rubecula, Sylvia atricapilla). Zjistili, ze specificka barva je dilezita pro rozpoznani specifické
aposematické kofisti a ze ¢erny vzor neni k tomuto rozpoznani dostacujici. Ukazalo se, Ze
ptaci reakce nebyly vzorem ovlivnény a ze ptaci reagovali na barvu. Pro rozpoznani aposema-
Vysoce jedovati koralovci (Micrurus spp.), vlastnici typicky vystrazny zluto-Cerveny pruho-
vany Vzor, maji mnoho ptacich predatorti. Smith (1977) prokézala, ze naivni ptaci Eumomota

superciliosa (Coraciiformes: Momotidae) a Pitangus sulphuratus (Passeriformes: Tyrannidae)
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vykazuji vic¢i tomuto barevnému vzoru vrozenou averzi. Jedna se o druhy, které jsou béznymi
predatory neotropickych koralovca. U P. sulphuratus se ukazalo, ze vrozena averze neni vy-
volana novosti kofisti, protoze bez vahani napadali kofist s bilo-zelenym barevnym vzorem.
Smith (1980) pouzila jiné naivni ptaci predatory: vrabec domaci (Passer domesticus), sojka
chocholata (Cyanocitta cristata), vlhovec ¢ervenokiidly (Agelaius phoeniceus) a ukazalo se,
ze u téchto druhti se vrozena averze vuci typickému vystraznému vzoru koralovel neprojevi-
la. Bez vahani napadali jakoukoli barvu a vzor koftisti. U vrabce se tato reakce predpokladala,
protoze se stakovou kofisti bézné nesetkava, ale zbylé dva druhy migruji do oblasti
s vyskytem koralovcl. Vysvétlit si to mizeme tak, Ze sojka a vlhovec jsou schopni generali-
zovat podobné vystrazné vzory jiné kofisti a pii setkani s koralovci jsou schopni se této kofisti
vyhnout. Schuler a Hesse (1985) také prokazali vrozenou averzi k barevnému vzoru u naiv-
nich kutat (Gallus gallus domesticus) k vystrazné zbarvené zluto-erné kotisti (moucni Cervi,
larvy Tenebrio molitor). Kofist byla nabizena spolu s neaposematicky zbarvenou kofisti (ze-
lené larvy Tenebrio molitor). Vrozena averze k barevnému vzoru byla prokazana i u sykor
konader (Parus major) (Lindstrom et al. 1999).

Dal§im hadim druhem s vyraznou t€lni kresbou je zmije Vipera latastei gaditana, ktera je
charakteristickd svym hibetnim klikatym (zigzag) vzorem. Niskanen a Mappes (2005) pro-
vedli experiment v p¥irodnich podminkach (Spanélsko) a zjistovali, zda klikaty vzor zmiji
poskytuje vétsi Sance na pieziti proti ptaéim predatorim (dravci, napi. kané Buteo buteo)
a zda ma kryptickou nebo aposematickou funkci. PouZili umély model ve tvaru zmije, ktery
se lisil ve velikosti a v pfitomnosti klikatého vzoru. Pozadi zvolili bilé nebo pfirodni. Vytvofi-
li modely, které velikostné napodobovaly dospéla nebo juvenilni stadia zmije a zjistili, Ze
vzor poskytuje ochranu jen dospélym zmijim, které ptaci napadali méné nez stejné velké mo-
dely bez vzoru. U juvenilnich modelt vzor nemél vliv. Pomoci bilého pozadi zjistili, Ze kryp-
se nevysvétluje mensi mnozstvi Gtokli predatorti na modely s timto vzorem. Pravdépodobné
tedy nezalezi na pozadi, ale na schopnosti ptaka se vyhnout konkrétnimu vzoru. Proto se spise
ptiklanéji k tomu, Ze vzor ma aposematickou funkci, nikoli kryptickou.

Vetsi komplex podnétii (barva a vzor) v testu na averzni uceni miiZze u predatori zplsobit
Vetsi rezistenci k vyhasnuti nez jen barva nebo vzor sam o sob¢, jak prokazal Mason (1989)
ve své studii s odchycenymi vlhovci ¢ervenokiidlymi (Agelaius phoeniceus). Vzor také muize
zvysit soumérnost signalu a tim ovlivnit pravdépodobnost odhaleni kofisti (Forsman
a Herrstrom 2004). Vysledky Forsman a Merilaita (1999), Forsman a Herrstrom (2004) na-
znacuji, Ze jinak silny vystrazny signal kofisti je oslabovan nesoumérnosti vzoru, barvy nebo

tvaru. Kenward et al. (2004) navic poukazuji na to, ze s chaotickym prostiedim (pozadim)
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muze pravidelny vzor kofisti vy¢nivat a tim zlepSit rozpoznani a néasledné odhaleni predato-
rem.

Vrozena averze predatora viuci vzoru kofisti se signifikantné prokazala jen v praci Smith
(1977). U ostatnich autort (Aronsson a Gamberale-Stille 2008, Evans et al. 1987, Smith
1980) se nepodatilo jednoznaéné prokazat, ze vyhybani se kofisti u predatorti bylo zptisobeno
jejim barevnym vzorem. Nelze tedy vyloudit, ze tak nebylo ¢inéno na zaklad¢ jejiho zbarveni.
Schopnost diskriminovat rizné vzory kofisti se neprokazala (Aronsson a Gamberale-Stille
2008). Predatofi se také dokazi rychleji naucit vyhybat se jasné zbarvené nepozivatelné kofisti
s vyraznymi vzory nez krypticky zbarvenému jedinci (Sillén-Tullberg 1985b). K rozpoznani
kofisti predatofi uzivaji barvu kofisti, nikoli vzor (Exnerova et al. 2006, Svadova et al.2009).
Neni ale zatim zcela jasné, jakou roli specificky vzor vlastn¢ hraje pfi uceni, opétovném roz-
poznani a pii generalizaci mezi riznou aposematickou kofisti.

U vystrazné zbarvenych zivocichli miizeme nalézt disruptivni zbarveni kofisti, které rozkla-
da jeji obrys na mensi ¢asti a diky tomu neni predator schopen zaméfit svou pozornost napf.
na zivotn¢ dualezité ¢asti téla kofisti (pfipadné kofist viibec nenajde). Tim se zvySuji Sance
kofisti na preziti (Cott 1940).

Tullberg et al. (2008) studovali sezéonni zmény v barevnosti a napadnosti u knézice pasko-
vané (Graphosoma lineatum). Tyto plostice vétSinou nalezneme na pozadi jejich hostitel-
skych rostlin z ¢eledi Apiaceae. Podstatou studie bylo zjistit miru napadnosti téchto dvou ba-
revnych forem, v zavislosti na pozadi (sucha letni vegetace) a vzdalenosti. Pomoci fotografii
téchto dvou ruznych barevnych forem, pofizenych v pfirodnich podminkach, se sledovala
rychlost detekce u ¢loveéka. Fotografie byly pofizeny ze dvou riiznych vzdalenosti. Z vysledkli
je patrné, ze latence potiebna k detekci svétlé formy knézice byla delsi a prodluzovala se s
kratsi vzdalenosti. Zatimco C¢ervenocerna forma byla nachazena 1épe z delsi vzdalenosti. Cel-
kove se svétle hnéd4 forma knézice nachdzela mnohem hiife nez ¢ervenocerna forma. Pfi ex-
perimentu autofi také manipulovali se vzorem (pruhovénim) a zjistili, Ze pruhovani zvysuje
krypsi u svétle hnédych forem. Svétlé pruhovani se jevilo vice kryptické nez Cervené, ale za-
roven to nevylucuje, Ze tato forma nemuliZze mit i aposematicky efekt u predatorii. Aposema-
tismus tedy nutné nevyzaduje napadnost (Merilaita a Ruxton 2007) a tak neni vylouceno, ze
svétle hnédé pruhovani, spolecné s nepozivatelnosti koftisti, piisobi na potencidlni predatory
aposematicky.

Obdobny experiment provedla Tullberg et al. (2005), také pouzili jako ,,predatora“ clovéka
a testovali jeho schopnost odhalit aposematické housenky motyla Papilion machaon. Jako

predator byl pouzit cloveék. Autofi manipulovali se zbarvenim housenky (normaélni, cela zele-
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na, cerno-oranzova) a testovali hypotézu, jestli je detektabilita zbarveni (aposematické vs.
kryptické) ovliviiovana vzdalenosti. Prokazali, ze manipulace se zbarvenim housenky skutec-
n¢ ovlivnila jeji detektabilitu predatory. Na kratkou vzdalenost se detekce predatory u obou
forem nelisila. Detek¢ni doba predatora se zvySovala se vzdalenosti stejné u vSech barvenych
forem. Na dlouhou vzdélenost fungovalo zbarveni jako kryptické (dochazi ke splyvani vzord,
kontrastnich barev) a na kratkou jako vyrazné. K podobnym vysledkiim dosli i Bohlin et al.
(2008) s larvami jasoné Cervenookého (Parnassius apollo). Larvy jsou zpocatku celé Cerné,
ale pozd¢jsi instary maji hibetni oranzové zbarveni. Potvrdili, ze detektabilita larev je ovliv-
néna jak zbarvenim, tak vzdalenosti. Cerné zbarveni larev plisobi v piirodnich podminkach
krypticky, zatimco oranzové zbarveni zvySuje napadnost larev (signalni funkce). Obecné se
schopnost detekce snizila se vzdalenosti a zvétsila s vétsSim podilem oranzového zbarveni.

Na zéklad¢ poznatkl z vySe uvedenych pokust je ziejmé, nekteré vzory (zejména pruhovéa-

ni) mohou fungovat pii pohledu z vétsi vzdalenosti disruptivné a zblizka aposematicky.

2.2.1 Vnitini kontrast mezi rizné zbarvenymi partiemi téla
Celkovy tvar kofisti mliZze narusSit vnitini kontrastni vzor (Cott 1940) a diky tomuto efektu se

muze stat kofist pro preddtora méné ndpadna. Vnitini kontrast barevného vzoru kofisti by
mohl pfitahovat predatorovu pozornost, zatimco barva by mohla informovat o jejich nevy-
hodnych vlastnostech (Osorio et al. 1999). Soucasné s tim by také mohly byt vysoce kontrast-
ni vzory prosp&€$né a vyvolavat piipadnou nadnormalni odpoveéd’ predatorti. Vnitini kontrast
by mohl také usnadnit averzni uceni aposematického signalu. Toto potvrdil Mason (1989), ze
u kontrastu s pozadim se urychluje averzni uceni (Roper a Redston 1987). Dale navrhl, Ze

vnitini kontrast by mohl fungovat podobnym zptisobem.

2.3 Symetrie

Efekt symetrie by mél byt zvlasté dilezity pro aposematiky, ktefi uzivaji barevné vzory k to-
mu, aby signalizovali svoji nepozivatelnost potencialnim predatorim (Poulton 1890, Cott
1940), protoze symetricky vzor pravdépodobné¢ usnadnuje averzni uéeni (Forsman a Marilaita
1999, Forsman a Herrstrom 2004) Kirkpatrick a Rosenthal (1994) ve své studii navrhli hypo-
tézu, ze odchylky od bilateralni soumérnosti mohou redukovat efekt opticky vystraznych sig-
nald kofisti (napf. barva, vzor).

Forsman a Marilaita (1999) testovali efekt asymetrie vzoru optického vystrazného signalu

u naivnich kutat (Gallus gallus domesticus) pomoci papirovych atrap kofisti se dvéma kruhy

9



(asymetrické/symetrické, malé/velké). Jedinci s velkymi symetrickymi vzory napadala kutata
mén¢ ve srovnani s jedinci, kteti méli mensi symetrické/asymetrické vzory. Dale se vyhybala
snadné&ji velkym vzorti nez malym.

Forsman a Herrstrom (2004) pouzili také kufata, kterym nabizeli papirové atrapy motyl.
Testovali, zda odchylky od bilaterdlni soumérnosti signalizujiciho vzoru mohou negativné
ovlivnit averzni uceni predatora k napadnym barevnym vzorim kofisti (efekt barvy, rizna
kombinace vzoru, kombinace). Sledovali symetrii v riznych aspektech napadného signalu a
srovnavali, co ma v¢tsi vliv. Kofist s asymetrickym barevnym signalem (asymetrie v barveé,
tvaru a velikosti barevného vzoru) byla napaddna vice. Celkové kurata vykazovala silngjsi
vrozenou averzni reakci ke kofisti, kterd méla symetricky barevny signal.

Stevensen et al. (2009) testovali efekt asymetrie barevného signalu umélé kofisti v piirod-
nich podminkach. Pouzili umélou Sed¢ zbarvenou kofist, liSici se ve velikosti a tvaru (Ctverec,
kruh) dvou bilych skvrn. Sledovali reakce ptacich predatort (sykora Cyanistes caeruleus) ve
volné ptirod€. Prokazali, ze kofist s bilymi skvrnami méla vétsi Sance na preziti nez kofist bez
bilych skvrn, ale vliv symetrie barevného signalu na ptaci predatory se neprokdzal. Symetrie
pravdépodobné neni tak dilezitd jako ostatni signdly (barva, celkova velikost). Tato studie
tedy popira vysledky piedchozich praci. To mize byt zptisobeno pouzitim riznych druhti pta-
¢ich predatort (pt. naivni domaci kurata vs. zkusené ptaci druhy v ptirode).

Asymetrie vzoru ziejm¢ zmenSuje U¢innost aposematického signédlu kofisti. Symetrické
vzory vyvolavaji vétsi vrozenou averzi, symetrie usnadiluje uceni a symetrické vzory kofisti
jsou pravdépodobné snadnéji rozpoznavany uréitymi predatory (Forsman a Marilaita 1999,
Forsman a Herrstrom 2004).

24 Tvar

Dalsim ze zpisobi, jak signalizovat predatorovi svou nepozivatelnost, je pomoci celkového
tvaru téla nebo napadnych struktur (Poulton 1890). Zivo¢ichové &asto pouzivaji trny nebo
rohy k signalizaci své nevyhodnosti. Casto jsou doprovazeny pestrym zbarvenim, coz miize
usnadnovat jejich rozpoznani. Dulezitou roli hraje i celkovy vzhled kofisti.

Kauppinen a Mappes (2003) ve své studii zkoumali interakci mezi vazkami Aeshna grandis
(predator) a jejich potencialni kofisti srSném Vespula norwegica a kontrolni mouchou
S namalovanym Zluto¢ernym pruhovanim. Cilem prace bylo zjistit, zda zbarveni je jedinym

aposematickym podnétem, vyvolavajicim u vazek averzi. Testovali dal$i aposematické pod-
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néty a to tvar téla a specificky pach. Zjistili, ze jak zbarveni, tak tvar téla srSeft ma vliv na
vysledek interakce s predatorem. Vyhybali se vice sr$ni nez mouse.

K rozpoznani zndmé aposematické koftisti casto nestaci samotny tvar. Exnerova et al. (2006)
a Svadova et al. (2009) zjistili, ze specifickd barva zastinila vzor a dalsi rysy aposematické
kofisti v procesu uceni. Navic ptaci dokazi generalizovat mezi riznymi typy kofisti se stej-
nym vzorem, ale riznym tvarem (Evans et al. 1987, Alatalo a Mappes 1996).

Z vyse uvedenych praci je patrné, ze se ve vysledcich ne zcela shoduji. Je tedy zfejmé, ze
problematika tvaru a jeho vyznamu jako vystrazného signalu neni zcela objasnénd a zlstava i
nadale otevienou otazkou. Vse se navic komplikuje, pokud se do problematiky tvaru zahrne i

otazka generalizace (viz vzor) (Evans et al. 1987).

2.5 Trny, chlupy, séty

Poulton (1890) si sam byl védom mechanické obrany zivoc¢ichu (trny, chlupy atd.), naptiklad
u housenek, a navrhoval, Zze v ur€itych ptipadech by mohla napadnost trnti a chlupt zvétsovat
velikost obrany kotisti. Uéelem téchto struktur je pravdépodobné znemoznit predatorovi ma-
nipulaci a poziti kofisti, nebo mu alespon zpusobit zranéni. Pokud maji mit trny a jim podob-
né struktury signalizacni funkci, musi si jich predator byt schopen véas vS§imnout, aby nedoslo
k atoku a tim padem k poSkozeni ¢i zabiti kofisti. Z toho diivodu jsou trny, stejné jako jiné
obranné mechanismy, doprovdzeny ¢asto napadnym aposematickym zbarvenim (Kaupinnen
a Mappes 2003, Inbar a Lev-Yadun 2005). Trny a dal$i podobné struktury mizeme najit
u riznych zivocisnych taxond: ryby (napf. ropusnice, koljuska), jestéti (moloch, ropusnik),
¢lenovci (naptf. mnozi korysi, housenky, brouci, plostice) a savci (napt. dikobraz, jezek).
Speed a Ruxton (2005) poukazali na to, Ze mnoho zvifat vlastni také Zahavé séty (stinging
spines) a kombinuje tak chemickou obranu s mechanickou obranou. Pusobi jako sekundarni
| primarni obrana (viditelna, skutecna obrana, kterd zamezi Gtoku potencialniho predatora),
zatimco chemicky signal plsobi jen jako sekundarni (odpudiva) obrana, kterou kofist uplatiu-
je pri pfimém setkani s predatorem a zvySuje tak Sance na své preziti (Cott 1940). Speed
a Ruxton (2005) déle navrhuji hypotézu, ze zahavé séty mohou mit také funkci optického sig-
nalu, vyvoléavajiciho u predatort pozornost. Tato signalizace usnadni predatorovi averzni uce-
ni a rozpoznani aposematické kofisti. Proto mnoho zZivoc€ichll uzivd mechanickou obranu jako
antipredacni strategii, kterd informuje predatora o tom, ze je kofist chranéna. Pokud jsou
chlupy a trny pfitomny soucasné s aposematickym zbarvenim, poskytuji pravdépodobné své-

mu nositeli lepsi ochranu pted predatory.
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Inbar a Lev-Yadun (2005) ve své praci shrnuli vyskyt trnd u riznych skupin zivocicha.
Navrhuji, Ze trny u zvifat diky ndpadnému tvaru a zbarveni mohou slouzit jako aposematicky
signal pro zrakem se orientujici predatory. Aposematismus ovSem nevylucuje funkci trni i
Vv sexudlni komunikaci.

Trny se mohou Casto vyskytovat v kombinaci s dal§imi typy signalti kofisti, nejcastéjsi
kombinace je vSak se signalem optickym. Linstedt et al. (2008) porovnavali G¢innost dvou
vystraznych signalll (séty a vystrazné aposematické zbarveni) kofisti (housenky piastevnika
Parasemia plantaginis). Testovali, jakym zptisobem ovliviiuji averzni uéeni u ptacich preda-
torti; naivni kufata (Gallus gallus domesticus) a odchycené zkusené sykory konadry (Parus
major). Zjistovali, zda mechanicka obrana kofisti funguje: (1) jako vystrazny signal, ktery
urychluje averzni u€eni u predatord, (2) jako sekundéarni obrana, kterd zesiluje efekt dalSich
obrannych slozek, nebo jestli (3) vykonava obé z téchto funkci soucasné. Ukazalo se, Ze séty
byly pfinosné jen pro Upln¢ ¢erné larvy, kde zvysily celkovou latenci k utoku, ale nijak ne-
zvysily Sance na preziti u kofisti s aposematickym zbarvenim. Larvam bez sét s namalovanou
oranzovou skvrnou se sykory vyhybaly vice nez aposematickym housenkdm se séty a s tymz
zbarvenim. Pravdépodobné proto, Ze vystrazné zbarveni poskytuje jasngjsi signal nez séty.
Vysledky tedy nepotvrdily, ze by séty housenek, na rozdil od vystrazného zbarveni, urychlo-
valy averzni uceni predatora. Vysvétlit si to mizeme i tim, ze zkusené sykory pravdépodobné
umi manipulovat s housenkami P. plantaginis. Pokud by séty slouzily vyhradné jen jako
sekundarni obrana, ¢erné housenky se séty by mély mit vétSi odpuzujici efekt a byt tak méné
atakovany predatory nez ¢erné housenky bez sét. Latence utokli na ¢erné housenky se séty
byla sice delsi, ale predatofi jedli oba druhy stejné. Kufata manipulovala s housenkami se séty
opatrnéji a déle. Proto séty mohou poskytovat vétsi ochranu kofisti proti naivnim ptacim pre-
datortim.

Trny a dal$i podobné struktury mohou fungovat nejen jako mechanicka ochrana, ale i jako
opticky signal. Pokud je vSak vlastni aposematicky zbarveni zivoCichové, pravdépodobné
nezvySuji u predatorii rychlost averzniho uceni (Lindsted et al. 2008). Zda se, Ze samotné vy-
strazné zbarveni je v antipredacni signalizaci efektivnéj$i neZ trny nebo jim podobné struktu-
ry. Vétsi zisk z mechanické obrany maji pravdépodobné krypticti Zivocichové, u kterych se

ukazalo, Ze prodluzuje latenci napadeni predatorem (Linstedt et al. 2008).
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2.6 Kontrast vici pozadi
Teorie aposematismu predpoklada, ze predatofi se snaze nauci vyhnout aposematické kofisti,

ktera siln€ kontrastuje s jejich pozadim (Cott 1940, Gamberale-Stille 2001). Nejcastéji jasné
cervena, oranzova, zlutd nebo bild barva v kombinaci s ¢ernou siln€ kontrastuji vici zelenému
a hnédému pfirodnimu pozadi a zpisobuji, ze takto zbarvena kofist je ndpadna a snadno roz-
poznatelna predatorem. Ve vétSin€ praci se porovnava koftist vici stejnému/riiznému pozadi
a zjistuje se, jakym zptisobem ovlivituji mozné reakce predatora.

Gamberalle-Stille (2001) pouzila ve své praci jak naivni, tak zkuSena kufata (Gallus gallus
domesticus) a testovala jejich reakce na zivou nepozivatelnou aposematickou plostici Tropi-
dothorax leucopterus (Lygaeidae)a pozivatelnou neaposematickou plostici Graptostethus ser-
vus (Lagaeidae) s ménicim se pozadim. Pozadi bud’ kontrastovalo, nebo odpovidalo zbarveni
aposematické kofisti (oranzovo-Cervené). Zkuseni predatofi byli vahavéjsi k utoku na apose-
matickou kofist a pfi rozhodovani udélali méné chyb, protoze méli diky rychlej$imu rozpo-
znani vice Casu zhodnotit jeji pozivatelnost. Je také mozné, Ze aposematicky signal byl kon-
trastnim pozadim zesilen a tim se vytvofila u predatora siln¢jsi averzni reakce. U poZivatelné
koftisti nemélo pozadi vliv na atok predatora. Tato studie potvrzuje, ze kontrastni pozadi mize
zlepSovat rozpoznani a vyhnuti se aposematické kofisti zkusenymi predatory. V podobné pra-
ci Sillén-Tullberg (1985a) v pokusu s naivnimi zebifi¢kami (Taeniopygia guttata) zjistovala,
jak se budou liSit utoky predatora na kofist pfi riizném pozadi. Zebticky uto€ily na cerveno-
¢ernou plostici Lygaeus equistris:Lygaeidae) mén¢€ nez na jeji Sedou mutantni formu a nezale-
zelo, zda koftist byla na pozadi ndpadném nebo kryptickém. Ptaci se fidili barvou kofisti, niko-
li jejim kontrastem vii¢i pozadi.

Roper (1994) opét potvrdil, ze naivni kutata (Gallus gallus domesticus) se naucila mnohem
rychleji vyhnout nepozivatelné aposematické koftisti na kontrastnim pozadi. Zjistil, Ze kon-
trastni pozadi ovlivni (urychli nebo zpomali) vymizeni naucené averze u nepozivatelné ko-
fisti, pokud je na stejném kontrastnim pozadi nabizena stejn€ zbarvena poZivatelna kofist (Ba-
tesovska mimeze). Latence ke klovnuti do poZivatelné potravy byla vétsi s kontrastnim poza-
dim.

Gamberale-Stille a Guilford (2003) se zaméfili na schopnost naivnich kutat (Gallus gallus
domesticus) diskriminovat pozivatelnou a nepozivatelnou umeélou kofist (modré a Cervené
papirové kornoutky) na rizném pozadi (bud’ odpovidajici nebo kontrastni s barvou kofisti).
Ptaci mohli jako kli¢ k rozpoznéani vyuzit bud’ barvu kuzele nebo podkladu nebo oboji nebo

kontrast mezi nimi. Skupina, ktera méla jako voditko kontrast, se to jako jedina nenaucila.
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Kromé chromatického (barevného) kontrastu byva zahrnovédna jako klicova charakteristika
svitivost (luminance) (Ruxton et al. 2004). Prudic et al.(2007) pouzili jako predatora kudlanku
Tenodera aridifolia sinensis (Mantidae) a Sedé¢ namalovanou plostici Oncopeltus fasciatus
(Lygaeidae) jako kofist. Zkoumali, zda luminance (rozdil mezi mnoZzstvim svétla odrazené¢ho
od objektu a pozadi) miize sama o sobé mit funkci aposematického signalu. Zjistili, ze pokud
se u koftisti zvysi luminance, zvysi se i riziko odhaleni kofisti. Usnadni se tak averzni reakce
a zapamatovatelnost. Proto se miize jednat o ucinny vystrazny signal, zvySujici silu aposema-
tického zbarveni. Luminanci vnimaji i barevné se neorientujici predatoii. Z vysledkt vyplyva,
ze luminance sama o sob¢é muze byt dostacujici, aby podporovala rychlejsi uceni a schopnost
zapamatovat si nepozivatelnou aposematickou kofist.

Zajimavou kombinaci je chemicky signal vii¢i ménicimu se pozadi. Lindstrom et al. (2001)
testovali, zda ndpadnost kofisti (kryptickd hnéda a aposematicka zelena nebo purpurovd) mu-
Ze sama o sob& vyvolat vrozené averzni reakce u naivnich kurat (Gallus gallus domesticus)
V pfitomnosti pyrazini a vi¢i ménicimu se pozadi. Nabizeli kufatim napadnou/kryptickou
kofist s/bez pyrazind, a to na rizném pozadi (bilé, hnéd¢, zelené, purpurové). Zjistili, Ze po-
zadi nemélo signifikantni vliv na zvySeni aversniho uceni vii¢i napadné kofisti.

Aposematicka kofist ¢asto vlastni zbarveni, které kontrastuje vici pozadi. Diky tomu je ko-
fist zkuSenymi predatory rychleji rozpoznana a vyvolava u nich rychlejsi a trvalejsi averzni
reakci. Navic kontrast viici pozadi zfejmé funguje tak, Ze urychluje averzni uceni a zefektiv-

nuje vlastni zapamatovani. Neni v§ak predmétem uceni (Gamberalle-Stille 2001).

2.7 Velikost

Vétsina praci se zabyva hypotézou, zda vétsi velikost kofisti/agregace zesiluje efektivitu jeji-
ho aposematického vystrazného signalu nebo naopak zvysuje jeji detektabilitu predatory. Jak
velikost jedince, tak velikost agregace mohou u predatora vyvolavat obdobné reakce na apo-

sematickou kofist.

2.7.1 Velikost jedince
Aposematicka kofist se od kryptické li§i svoji napadnosti a predatofi jsou schopni takovou

kofist rychleji detekovat. Proto aposematicka kofist vlastni riizné vystrazné signaly, které mo-
hou predatora od utoku odradit. VéEtSinou se jedna o kombinaci vystrazného zbarveni a jiného

vystrazného signalu. Neni vylouceno, Ze pravé velikost aposematické kofisti mize zvysit
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efektivnost ptisobeni jejiho optického vystrazného signalu (Gamberale a Tullberg 19964,
1998, Forsman a Merilaita 1999, Roper 1994).

Maind et al.(2007) pouzili ve svém experimentu umélou kofist (napodobovala larvy Lepi-
doptera) a jako predatora odchycené sykory konadry (Parus major). Z vysledku je patrné, Ze
velikost téla kofisti ovlivnila potravni chovani predatora bez ohledu na to, zda byla kofist
aposematicka nebo krypticka. Velké umélé aposematické larvy predatofi nasli mnohem rych-
leji nez malé. U kryptické kotisti rozdily ve velikosti t€la nijak neovliviiovaly rychlost vyhle-
davani této koftisti predatorem. Dale byla mald aposematicka kofist vice napadana nez mala
kryptickd. To mize naznaCovat, ze aposematické zbarveni neni u malé kofisti dostatecné
ucinné. Je otazkou, zda je to kviili malé velikosti nebo kvili malému vystraznému vzoru. Zda
se, ze ob& vlastnosti aposematické kofisti jsou pro predatora urcujici (Gamberale a Tullberg
1996a, 1998, Forsman a Merilaita 1999). Tato nevyhoda miiZe byt snizena gregariosnim zpii-
sobem zivota (Mappes a Alatalo 1997), kde velikost agregace zvysuje intenzitu vystrazného
signalu (Forsman a Merilaita 1999).

Gamberale a Tullberg (1996b) testovali naivni kufata (Gallus gallus domesticus) s riznymi
instary aposematické plostice Tropidothorax leucopterus (Lygaeidae ), které se 1isi velikosti.
Vétsi jedinci byli napadani méné nez mensi a kufata s nimi zachazela opatrnéji, a to vedlo k
jejich mensi mortalité. VEtsi velikost téla tak pravdépodobné poskytuje aposematické kofisti
vétsi ndpadnost a zaroven intenzitu vystrazného optického signalu.

Predpoklada se, Ze predatofi, ktefi maji mimotélni traveni, mohou lovit vétsi kofist nez jsou
oni sami. Vysvétluje se tak vliv ve velikosti téla kofisti na uspesSnost lovu predatora. Cogni et
al. (2002) pouzili ve své studii jako predatora zaketnice Zelus longipes (Reduviidae), které
praveé travi svoji kofist mimotélné. Zakeinicim nabizeli rizné velké housenky Spodoptera
frugiperda (Noctuidae) a sledovali ¢etnost utokti na rizné velkou kofist. Zaketnice napadaly
rizné velkou kofist se stejnou pravdépodobni, nicméné Gspésnost Gtokil se snizila se zvyse-
nim velikosti téla kofisti. Nejaspésnéjsi utoky byly na mensi kofist. VEtSi kofist je naro¢né;jsi
piemoci, ale zase snadnéjsi nalézt. Tyto dva divody mohou vysvétlit, Ze zakefnice napadaly
ruzné velikou kofist se stejnou pravdépodobnosti, ale tispé$néjsi utoky byly castéjsi u men-
Sich housenek.

Nilsson a Forsman (2003) srovnavali velikost téla mezi aposematickou kofisti a kryptickou
koftisti u larev 578 druhit motylt. Zabyvali se otazkou, zda evolu¢ni zmény v barevném vzoru
mohou byt asociovany s evoluénimi zménami ve velikosti téla kofisti. Nenasli Zadnou podpo-
ru pro hypotézu, ze druhy s aposematickymi larvami maji vétsi larvy nez larvy kryptickych

druhil. Navic se ukdzalo, Ze gregariozni zpiisob zivota u larev koreluje s mensi velikosti larev.
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Tim se snizuje riziko hladovéni, tedy vnitrodruhova konkurence o potravu. Tento zplsob zi-
vota také negativné ovliviiuje velikost rozpéti kiidel v dospélosti. Z vysledkil je patrné, ze
evolucni pfechod z kryptického na vystrazné zbarveni muze byt doprovazen zvétSenim veli-
kosti téla a naopak.

Obecné se da fici, ze vEtsi velikost téla je vyhodnéjsi pro aposematicky hmyz nez pro kryp-
ticky (Forsman a Merilaita 1999, Nilsson a Forsman 2003). Velkéd kotist mize vyvolavat
rychlejsi averzni uceni u predatora a proto se vystrazné zbarveni mize vyvijet prednostné u
velké koftisti (Nilsson a Forsman 2003, Forsman a Merilaita 1999). Oproti tomu vystrazné
zbarveni kofisti miize zvySovat uspésnost predatora takovouto kofist odhalit a to tim snéze,
¢im bude kortist vétsi citace. Tento fakt je dulezity, protoze ziidkakdy vystrazné zbarveni po-
skytuje kompletni ochranu pro aposematickou kofist a vysoka detektabilita ze strany predato-
ra muze byt pro kofist vysoce nevyhodna (Endler a Mappes 2004). Pii ptili§ malé nebo nao-
pak velké velikosti téla uz neni vyhodné vlastnit aposematické zbarveni kvili vysokému rizi-

ku odhaleni predatorem citace.

2.7.2 Velikost agregace
Aposematicka kofist (pfevazné hmyz) Casto tvoii agregace. Tato strategie pravdépodobné

snizuje predaci takové kofisti. U agregace se predpoklada, ze mize urychlovat diskriminaéni
uceni, averzni u€eni predatora a zvySovat funkci optické vystrazné signalizace kofisti.

Gagliardo a Guilford (1993) provedli experimentélni studii, ve které jako predatory pouZili
naivni kutata (Gallus gallus domesticus), kterym piedkladali umélou kofist. Srovnavali rizné
typy agregaci. Zjistili, ze velikost agregace uz nema dal vliv na diskriminac¢ni a averzni uceni
(lisila se jen soliterni kofist a jakakoli agregovana). Kufata napadala vice solitérni kofist nez
agregovanou. Navic nesrovnavali jenom uceni, ale 1 extinkci nauc¢ené averze, i ta se liSila.
Diky zvySenému uc¢inku vystraznych signdlu agregované kofisti se naucila rychleji rozpoznat
pozivatelnou od nepozivatelné kofist, kterou si déle pamatovala a vyhybala se ji pfi dalSich
setkanich. Agregace tedy pravdépodobné posiluje diskriminacni uceni a averzni u€eni preda-
tora a zvySuje funkci optické vystrazné signalizace kofisti, kterd predatora odrazuje od ttoku
na agregovanou kofist.

Alatalo a Mappes (1996) metodou ,,novel world* vytvofili nepozivatelnou a pozivatelnou
kofist pomoci vzoru (kiize, ¢tverce). Testovali naivni sykory konadry (Parus major). Mappes
a Alatalo (1997) pouzili stejné predatory a umélou vystrazné (Cerno-zlutou) nebo nové zbar-

venou kofist (rizovou). Ob¢ studie dosly k podobnym zaveéram. Pokud se naivni predator, ale
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1 predator s predchozi zkuSenosti, poprvé setkd s nepozivatelnou kofisti s vystraznymi signaly,
vEétsi Sanci na preziti ma kofist, kterd tvofi agregace, to znamena, ze gregarioznost kofisti zvy-
Suje signalizaéni efekt vystrazného zbarveni (Poulton 1890, Cott 1940). K podobnym vysled-
kim dosli Gamberale a Tullberg (1998), kdy pouzili jako predatory naivni kutata (Gallus gal-
lus domesticus), kterym ptedkladali zivé aposematické plostice Tropidothorax leucopterus
(Lygaeidae) a neaposematické plostice Graptostethus servus (Lygaeidae)(larvy tfetiho a ¢tvr-
tého instaru) a moucné Cervy. Agregace u aposematické kofisti snizovala pravdépodobnost
utoku jak pti predlozeni prvni den, kdy ptaci byli naivni, tak druhy den, kdy uz méli s kofisti
zkuSenost. U neaposematické kofisti se nic takového neprojevilo. U neaposematické plostice
neméla agregace vliv na averzni reakci u kutat. Agregace pravdépodobné tedy zvysuje ucin-
nost optickych vystraznych signalu kofisti, které zplisobuji vetSi averzi predatora zattocit
a zvySuji jeho averzni uc¢eni (Roper 1994).

Piekvapivé vysledky poskytli Gamberale a Tullberg (1996a). Zabyvali se interakci naivnich
kutat (Gallus gallus domesticus) s plosticemi Spilostethus panduru (Lygaeidae). Neprokazali,
Ze by agregace zvysila averzni uceni kufat. Kufata sice napadala solitérni kofist Castéji nez
agregovanou, ale po prvnim napadeni se vyhybala obéma typim stejné. Dale se ukazalo, ze
kufrata napadala agregovanou kofist s vétsSim dirazem.

Riipi et al. (2001) testovali rychlost uceni a detektabilitu kofisti naivni sykorou konadrou
(Parus major). Pouzili umélou kofist (kousek mandle mezi dvéma ¢tverecky papiru se sym-
bolem. Pouzili tfi rizné velikosti agregace kofisti (1, 4, 8) a tfi symboly (kfizek, ¢tverec tii
velikosti), které se liSily v mife napadnosti. Soliterni kofist s napadnym signalem byla napa-
dana vice ve srovnani s agregaci se stejnym signalem. Detektabilita se u vétSich agregaci zvy-
Sovala s napadnosti symbolil jen malo. Rychlost uceni se zvySovala s velikosti agregace.

Zajimavy pokus provedla Gamberale-Stille (2000), kdy se snaZila objasnit, jaky vliv ma
pfitomnost konkurenta a velikost signélu kofisti na potravni chovani predatora. Jako predatora
pouzila kutata (Gallus gallus domesticus), kterym piedkladala zivou aposematickou plostici
Tropidothorax leucopterus (Lygaeidae) a kontrolni, pozivatelnou a neaposematickou plostici
Graptostethus servus (Lygaeidae) (v obou ptipadech larvy ¢tvrtého a patého instaru) a to bud’
samostatné nebo ve skupindch. Kutata byla testovana v parech, coz ovliviiovalo rychlost je-
jich rozhodovani. Piitomnost konkurenta vyvolala mnohem &ast&jsi utoky na kofist. Utogila
rychleji a potifebovala vétsi pocet utokt k tomu, aby se kofisti zacala vyhybat. Pokud byla
kofist v agregaci, trvalo kufeti déle, nez na kofist zautocilo. Vlivem konkurence mohl snizit
efekt neofobie, protoze kufata se potiebovala rozhodnout rychleji nez konkurent. V parech

napadala mnohem rychleji samotnou kofist, nez kofist v agregaci. Mohlo by to byt zptisobené
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tim, ze se nemohla rozhodnout, jakého jedince ve skupiné napadnou. Kufata zabila vice apo-
sematické kofisti nabizené v parech, nez jednotlive. Agregace ovlivnila jak latenci utoku, tak
rychlost uceni a mortalitu kofisti.

Hlavni vyhodou gregariozniho zptsobu zivota je snizeni predacniho rizika. Mnoho druht
aposematickych zivocichil (pfevazné hmyz) zije gregariozné a gregarioznost u nich mize ze-
fektivitovat aposematicky signal a napomahat tak vytvofit vétsi averzi u predatort. Ukdzalo
se, ze predatofi vykazuji mnohem vét$i averzi k vystrazné zbarvené kofisti pokud je

v agregaci (Mappes a Alatalo 1997).

2.8 Zpusob pohybu

M¢éné€ béznym zplsobem, jak kofist informuje predatora o své nepozivatelnosti, je pomoci
pohybu. Predpoklada se, Ze pohyb kofisti hraje dileZitou roli v jeji celkové obrané. VéEtSina
praci se snazi vysvétlit, z jakého diivodu je pomaly pohyb kofisti, u Hatle et al. (2002) popsan
ho (loudavého) pohybu u aposematické kofisti zatim nejsou zcela jasné, ptesto se takovy po-
hyb u aposematické a gregariosni kofisti bézné vyskytuje (Hatle a Faragher 1998). Existuje
nékolik hypotéz, které se snazi vyznam pomalého pohybu u asposematické kofisti vysvétlit:
(1) aposematicka kofist je pro predatora nepozivatelna, proto nema divod pred nim prchat
(Chai a Srygley 1990), (2) napadné kofist svym pomalym pohybem poskytuje predatorovi
dostatek Casu, aby na zaklad¢ jejiho pohybu, ohodnotil jeji vyhodnost (Hatle a Faragher
1998), (3) utok predatora vyvold jen urcita intenzita pohybu kofisti a tim, Ze se kofist bude
pohybovat pomalu, nespusti predatortiv itok (Hatle a Faragher 1998).

Yamawaki (2003) prokazal, ze kudlanky Tenodera angustipennis rozeznavaji kotist podle
zpusobu pohybu. V experimentu pouzil uméle vytvofeny, pohybujici se model (wriggling
model), ktery simuloval pohyby mou¢ného cerva (larvy Tenebrio molitor), kterym byla kud-
lanka pfed pokusem krmena. Kudlanka ménila své predacni chovani v zavislosti na intenzité
pohybu ¢erva. Pokud byla intenzita pohybu mala, kudlanka jen pozorovala (stalking and pee-
ring) a nezautocila. Pokud se zvysila, doslo k utoku. Reagovala vzdy na nejrychleji se pohy-
bujici cast téla.

Hatle et al. (2001) ve svém experimentu prokazali, Ze pomaly pohyb (sluggish movement)
a k tomu jesté pachovy signal kofisti (sarancata Romalea microptera) jsou G¢inné v obrané
proti utoku ze strany predatora (skokan Rana pipiens) (i v praci Hatle a Faragher 1998). Diky
pomalému pohybu a chemické obranég je kofist vice chranéna, nez kdyby vlastnila jen jeden

z obrannych mechanismii. Pachovy signal kofisti dokaze odradit predatora, pokud je spojen
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S jejim pomalym pohybem. Pomaly pohyb sam o sobé muze odradit predatora, to vSak neplati
0 pachu a na rozdil od rychlého pohybu, nespousti okamzity ttok. Pokud se kofist pohybovala
rychle a vylucovala chemické latky (pach), skokana to v Utoku neodradilo. Pomaly pohyb
koftisti poskytuje predatorovi ¢as, aby ohodnotil jeji obranu a dostatek casu kofisti, aby unikla.
Hatle a Faragher (1998) pouzili stejného predatora, ale nabizeli mu saran¢ata Romalea guttata
(Romaleidae), ktera krmili potravou, ze které si nemohla sekvestrovat chemické latky ke své
obran¢. Skokani se velmi rychle naucili, ze takova kofist je jedla. Porovnavali, jakym zplso-
bem tedy ovlivnil pohyb kofisti sim o sob& potravni chovani skokanti. Opét se potvrdilo, ze
pomalu se pohybujici kofist byla napadana pozd¢ji a zZe tato antipredaéni strategie napomaha
K preziti kofisti. Pak porovnavali rozdil v pohybu sarancat v pfitomnosti/nepfitomnosti skoka-
na a ukézalo se, ze sarancata neméni své pohybové chovani.

Hatle et al.(2002) pouzil stejny druh kofisti a predatora jako Hatle et al. (2001), ale s tim
rozdilem, ze kofist byla nabizena predatorovi v agregaci. Prokazali, Ze nejrychleji se pohybu-
jici jedinci v agregaci pomalu se pohybujiciho aposematického hmyzu byli s vétsi pravdépo-
dobnosti napadeni predatorem. V agregaci méla pomalu se pohybujici kofist vétsi Sanci na
pteziti, nez rychle se pohybujici kofist. Vyhoda pomalého pohybu je stejna jak u agregace, tak
u solitérni kofisti. Z vysledku také vyplyva, ze rychly pohyb mize vyvolat u predatori vetsi
predaci v malé skupin€ nez ve velké. Potvrdilo se, ze pomaly pohyb se vyviji jako odpoveéd’
na predatory, ktefi lovi kofist podle zptisobu jejiho pohybu, ale na druhou stranu to nevyvraci
dalsi hypotézy, napiiklad, ze kofist tak Setii energii (Srygley 1994).

Pohyb kofisti je kliCovym podnétem pro vyvolani potravniho chovani u mnoha ,,Sit and
wait* predatorti. Hoese et al. (2008) pouzili jako kofist cvréka domaciho (Acheta domestica) a
pomoci pocitacového modelu, ktery simuloval pohyby skute¢ného cvrcka, jej nabizeli aga-
mam Amphibolurus muricatus (Agamidae). Cilem bylo zjistit, zda pohybové charakteristiky
kotisti n¢jak ovlivni potravni chovani agam. Manipulace s umélou kofisti (pocitacovy model)
se nijak nezmeénila oproti manipulaci se skute¢nou zivou kofisti. Zjistili, ze agamy se vice
zajimaly o kofist, ktera se pohybovala pomalou nebo primérou rychlosti, nez kdyz se pohy-
bovala rychle. V piirodé se zvitata také ¢asto pohybuji nesouvisle, coz ma nejspis za nasledek
snizeni pravdépodobnosti jejich odhaleni predatorem. U agam se to ale neprokazalo. Nesou-
visly a stfidavy pohyb neredukoval jejich troven odpovédi. Agamy se vice zajimaly o anima-
ci, ve které rychlost pohybu byla srovnatelna s tou, se kterou se setkaly predtim v zajeti.
Agamy byly diive vystaveny urcitému pohybu kofisti a tu pak na videu upfednostiiovaly. Po-

travni chovani je ovliviiovano zkuSenosti (Krebs a Inman 1994). Vystrazné signaly kofisti
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mohou urychlit proces uceni a usnadnovat tak predatorovi zpétné vybaveni si jeji nevyhod-
nost (avoidance learning) (Alatalo a Mappes 1996).

Chai a Srygley (1990) srovnavali zplisob letu u pozivatelnych/nepozivatelnych druha neot-
ropickych motylt (Costa Rica), jako predatora pouzili leskovce Galbula ruficauda melanoge-
nia (Galbulidae). Zjistili, Ze pozivatelné druhy motyld vykazuji vétsi letovou rychlost a vice
zaktivenou letovou drahu nez nepozivatelné druhy motyld, které 1étaji pomalu, pravidelné a
tim signalizuji predatorim svoji nepozivatelnost. U pozivatelnych druhti se pravdépodobné
jedna o antipredacni adaptaci, kterd je zalozena na zrychleni a slouzi jako dopln€k k tnikové
strategii. Tento zptisob pohybu je vyhodny v tom, Ze predator neni schopen presné predvidat
jeho dalsi smér a rychlost letu jako u nepozivatelnych druht. Jak barevny vzor, tak zptisob
letu a tvar téla motyld usnadiuje ptakim ucit se diskriminovat pozivatelné druhy motyli od
nepozivatelnych. Motyli s pomalej$im zptisobem letu také méné trpi posSkozenim v okamziku
chyceni predatorem, nez rychle 1étajici druhy.

Prace, které jsem uvedla, se shoduji na tom, ze predatofi jsou schopni rozeznavat kofist
podle zpusobu pohybu a ze pomaly pohyb kofisti snizuje predacni riziko Hatle a Faragher
(1998). Vyhoda pomalého pohybu kofisti je patrna, jak u agregace, tak u samotné kofisti Hat-
le et al. (2002) Diky pomalému pohybu kofisti maji predatofi dostatek ¢asu na to, aby ji roz-
poznali jako nepozivatelnou a vyhnuli se ji (Hatle et al. 2001).

3 CHEMICKE SIGNALY

Zivocichové mohou signalizovat svoji nepozivatelnost také pomoci chemickych latek, které
predatofi vnimaji bud’ chutovymi, ¢ichovymi nebo chemestetickymi receptory. Suchozemsti
obratlovci jsou schopni pomoci ¢ichovych receptorti vnimat chemické latky v plynném stavu
a pomoci chutovych receptori mohou vnimat chemické latky rozpusténé v roztoku; u vod-
nich obratlovcil je rozliSeni mezi ¢ichem a chuti ¢asto obtizné (Pough et al. 2005). Volna ner-
vova zakonceni trojklanného nervu, fungujici pfi chemestézi, mohou registrovat latky jak
v plynném stavu, tak v roztoku (Conner et al. 2007). U hmyzu lze odlisit ¢ich a kontaktni
chemorecepci (Chapman 1998). Cichové chemoreceptory jsou vétsinou koncentrovany na
tykadlech, kontaktni chemoreceptory jsou na riznych castech téla, ptredevS§im na ustnich or-
ganech a tarsech koncetin. Rozdil mezi ¢ichovou a kontaktni chemorecepci ohledné typu

vnimanych latek je obdobny jako rozdil mezi ¢ichem a chuti u obratlovct.
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Chemické obrana kofisti mize piisobit na predatora pted, béhem, ale i po Utoku. Pfedpoklada
se, ze by chemické signaly mohly zvySovat u predatort averzi k optickym signaltim kofisti,

urychlovat averzni u€eni, zlepSovat pamét’ a tak zvySovat ochranu kofisti.

3.1 Jakym zpiisobem Zivocichové ziskavaji chemické latky
Zivo¢ichové chemické latky ziskavaji bud’ p¥imo z potravy (sekvestrace) nebo si je syntetizuji
de novo. Sekvestrace je spojena s potravni specializaci kofisti a je prostudovana nejvice
u ¢lenovctl (Arthropoda) (Pasteels 1993, Nishida 2002). Rostliny vytvareji nesmirné mnozstvi
ruznych sekundarnich metaboliti. Né&které tyto slouceniny si herbivorni hmyz pfivlastnil
a pouziva je ke své obran¢ proti predatoriim. Pyrolozidinové alkaloidy (PA) sekvestruje fada
herbivorniho hmyzu (Rahier et al. 1995). Rowell a Blinn (2003) ve své studii potvrdili, Ze se
u sladkovodniho koryse Hyalella azteca snizil predacni tlak ze strany larev vazky Telebasis
salva a plostice Belostoma bakeri konzumaci rostliny se sekundarnimi metabolity (Berula
erecta, Apiaceae). Sekvestrace je povazovana za primitivni zpisob obrany ve srovnani se
syntézou chemickych latek de novo. Nevyhodnost sekvestrace je v tom, Ze se jedna o nespo-
lehlivy zdroj toxinli, ménici se v zavislosti na rostlinném obsahu (Bowers 1992). Nékteré dru-
hy hmyzu jsou schopny jak sekvestrace, tak syntézy chemickych latek de novo.

Ur¢ité latky mohou zpiisobovat ptimo nepozivatelnost kofisti (vlastni obrana) a jiné mohou

fungovat jako chemickeé signaly této nepoZivatelnosti, ptipadn€ nékteré latky mohou mit obo-

it.

3.2 Chutové signaly

Mnoho druhti aposematické kofisti uziva chuti vnimatelné podnéty jako soucéast vystrazné
signalizace (Cott 1940). N¢které druhy hmyzu jsou schopny sekretovat chemickeé latky, které
chutnaji hotce (Nishida 2002). Predpoklada se, Ze by chutovy signal mohl zvySovat u preda-
torti averzi k optickym signalim kofisti, urychlovat averzni u€eni, pfipadné zlepSovat zapa-
matovani a tak zvySovat ochranu kofisti.

Rowe a Skelhorn (2004) testovali, zda hotka chut’, ktera je Casto spojena s obrannymi che-
mickymi latkami aposematického hmyzu, miiZze vyvolat ¢i zvétsit averzni chovani k Zluté ne-
bo k Cervené potraveé u naivnich kutat (Gallus gallus domesticus). V prvni ¢asti experimentu
byla znamé hnédé zbarvena potrava (granule) nastfikédna riznou koncentraci chininu a piedlo-
Zena kufatim. Po jejim ochutnani byly kufatim nabizeny na vybér chutné granule, obarvené

bud’ zelen€ a Zluté nebo Cervené a Zlute. Se zvySujici se koncentraci chininu v prvni ¢asti ex-
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perimentu kufata konzumovala nasledné vice zelenych granuli, nez Zlutych nebo Cervenych.
ZkuSenost s nepozivatelnou potravou tedy vyvolala u kufat naslednou averzi vici Zluté a cer-
vené barve, pficemz tato averze byla silnéjsi pro ¢ervenou barvu. Hoika chut’ tedy maze zvy-
Sovat averzi k optickym vystraznym signalam.

Miuillerovsti mimetici, kde dva nepozivatelné druhy kofisti sdileji stejny vystrazny signal, se
spole¢né podileji na ,,vzde€lavani* predatort. Existuje fada ptipadii, kdy Millerovsti mimetici
maji podobné vystrazné zbarveni, ale odlisnou chemickou obranu. Skelhorn a Rowe (2005b)
testovali, jaky vliv ma rozdilnost chemického signalu na rychlost uc¢eni a pamét’ predatort.
Pouzili jako predatory naivni kutata (Gallus gallus domesticus) a piedkladali jim barevné
granule, které byly osetfeny bud’ vSechny stejnou nebo dvéma rozdilnymi chemickymi latka-
mi (chinin a Bitrex). Kufata se rychleji naucila vyhybat Cervené potravé, presentované se
dvéma rozdilnymi chemickymi latkami a po 96 hodinéch tuto potravu napadala prokazatelné
mén¢, nez ¢ervenou potravu, presentovanou jen s jednou chemickou latkou. Vysledky ukazu-
ji, Ze dvé€ ruzné obranné chemikalie mohou urychlit uéeni predatora i zlepsit jeho pamét’. Mul-
lerovsti mimetici, kteti maji riznou chemickou obranu, jsou diky tomu ziejmé 1épe chranéni,
nez ti, kteti sdileji stejnou obranu. V druhé €asti pokusu porovnavali potravu s variabilnim
chemickym signdlem s potravou, kterd obsahovala obé chemické latky soucasné. Kurata se
rychleji naucila odmitat a 1épe si zapamatovala ¢ervenou potravu s variabilnim chemickym
signalem neZ tu s obéma signaly soucasné. Tento experiment ukazuje, Ze ptaci mohou vnimat
rozdil mezi dvéma relativné podobnymi hotkymi latkami.

Skelhorn a Rowe (2006a) testovali, zda ptaci mohou pomoci chuti odmitnout kofist na za-
klad¢ jeji individualni arovné chemické obrany. U mnoha aposematickych druhti se uroven
chemické obrany méni v pribéhu Zivota a rtizni jedinci se mohou znaéné li§it mirou chemické
obrany. Izolace a produkce obrannych latek je Casto naro¢nd, a proto méné chranéni jedinci
mohou byt zvyhodnéni diky pfedchozi zkusenosti predatori s 1épe chranénymi jedinci. Pouzi-
li opét kufata, kterym nabizeli pozivatelnou zelenou potravu (bez chininu), mirné¢ nepoziva-
telnou (nastiikanou 1% roztokem chininu) a vysoce nepozivatelnou (4% roztok chininu) cer-
venou potravu (granule). Kufata konzumovala vice zelené pozivatelné kofisti neZ nepoziva-
telné Cervené a prokazatelné méné konzumovala Cervenou potravu s vyssi koncentraci chini-
nu. Z vysledkll vyplyva, ze ptaci mohou kvantitativné urcit rtizné trovné chemické obrany
kofisti a rozliSovat mezi vizualné€ identickou kofisti podle tirovné jeji chemické obrany. Prav-
dépodobnost, Ze predator pusti nepozivatelnou kofist po pocatecnim utoku, se zvysSuje se
stoupajicim obsahem obranné latky a jelikoZ muze kofist pustit relativné neposkozenou, in-

vestice do chemické obrany bude zvySovat Sance na pieziti kofisti. Zda se tedy, Zze pokud je
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chut’ spolehlivy indikator toxicity, ptdci mohou odmitnout kofist na zéklad¢ jeji irovné nepo-
Zivatelnosti.

Nekteré druhy chemicky chranéné koftisti ukladaji obranné latky uvnitt téla a jiné je sekretu-
ji na povrch. Skelhorn a Rowe (2006a) zkoumali, jaky to ma vliv na rychlost averzniho uc¢eni
u predatorti a na pravdépodobnost preziti kofisti. V experimentu pouzili jako predatora Spacka
obecného (Sturnus vulgaris) a jako kofist obarvené mouéné cervy (larvy Tenebrio molitor).
Povrch cerva bud’ nasttikali chininem, nebo mu chinin injikovali do téla. Ptaci se v obou pii-
padech naucili rozliSovat nepozivatelné ¢ervy od pozivatelnych na zaklad¢ barvy, ale liSila se
v rychlosti diskrimina¢niho uceni. Zbarvenym ¢erviim, kterym byl chinin nastiikan na povrch
téla, se ptaci naucili vyhybat rychleji. Experiment potvrzuje hypotézu, ze sekrece je efektivni
obranny prostiedek, ktery u predatorti urychluje uceni a snizuje riziko predace ve srovnani
s uskladnénim chemikalii uvnitf téla kofisti. Experiment také potvrzuje hypotézu, ze predatoti
jsou schopni pomoci chuti ohodnotit nepozivatelnost kofisti pted tim, nez ji zptsobi tézké
zranéni.

Harlin (2005) zkoumal efekt t€kavych latek (3-methyl-1-butanal a 3-methyl-I-butanol) spo-
lecné s norsesquiterpeny (gyrinidal, isogyrinidial, gyrinidon a gyrinidion) u broukl celedi
Gyrinidae (virnikoviti). Jako predatora pouzil pstruha duhového (Oncorhynchus mykiss),
ktery se podobnou kofisti bézné zivi. T¢kavé latky, které jsou rozpustné ve vode€ a mohou byt
rozpoznatelné rybami, jako chut, jsou povazovany za hlavni obranny systém u Gyrinidae.
Pstruzi vykazuji specifické potravni chovéani, pomoci n€hoZz odstrafiuji chemické latky
z potencionalni kofisti (proplachovani kofisti v ustech). Z rozdilu v chovani pstruhti ke druhu,
ktery tyto tékavé latky produkuje (Gyrinus aeratus) a ke druhu, ktery vlastni jen norsesquiter-
peny (Gyrinus minutus), autor prokazal, ze t¢kavé chemické latky poskytuji kofisti G¢innou
ochranu. Ryby je odmitaly ihned po ochutnani a neztracely ¢as s jejich proplachovanim.

Experimenty prokazuji, Ze chutové signaly mohou fungovat pii rozpoznani aposematické
kortisti jak samostatné, tak v interakci s optickymi signaly. Predatofi mohou pomoci chuti od-
mitnout kofist na zaklad¢ jeji individualni urovné chemické obrany a rozliSovat tak na zakladé
chutového signdlu mezi vizudlné nerozliSitelnou koftisti. Hotkd chut’' mize také zvySovat
averzi k optickym vystraznym signalim. Pfitomnost dvou riznych obrannych chemikalii mi-
ze zefektivnit uceni predatora 1 jeho pamét. Millerovsti mimetici, ktefi maji riiznou chemic-
kou obranu, jsou diky tomu lépe chranéni nez ti, ktefi sdileji stejnou obranu. Sekrece chemic-
kych latek na povrch téla je efektivni antipredacni strategie, ktera urychluje u predatora uceni
a redukuje riziko predace ve srovnani s uskladnénim chemikalii uvniti kofisti. Protoze

v dosud provadénych experimentech byli testovani prakticky vyluéné ptaci predatofi, je jejich
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vysledky obtizné zobecnit.

3.3 Pachové signaly

Experimentalni vyzkum je zaméfen zejména na pachovou signalizacni funkci pyrazint, je-
jichz sekrece je Casto spojena s vystraznym zbarvenim u aposematického hmyzu. Rothschild
et al. (1984) formulovali hypotézu, Ze pyraziny pravdépodobné slouzi jako zesilova¢ dalSich
signalnich slozek. Guilford et al. (1987) piedpokladaji, ze by mohly u predatoru vyvolavat
averzni reakce.

Cilem pokusu Marples a Roper (1996) bylo zjistit, zda pach pyrazinli mize zvysit neofobii
ptakd vuci nové kofisti. K pokusu pouzili naivni kutata (Gallus gallus domesticus), kterym
byla nabizena zndma ¢i nové zbarvena potrava v pritomnosti nebo nepfitomnosti péti riznych
pachti (2-methoxy-3-sec-butyl pyrazin, 2-methoxy-3-isobutyl pyrazin, amygdalin, vanilin,
thiazol). Kurata ukazala delsi latenci k nové zbarvené kofisti pfedlozené soucasné s pachem
pyrazinl; to znamend, Ze pach pyrazinl zvétSuje u kufat neofobii k nové potravé. Stejny efekt
vyvolal pach amygdalinu, slabsi efekt vyvolal vanilin a téméf zadnou reakci nevyvolal pach
thiazolu. V rozporu s vysledky studie Guilford et al. (1987) nepotvrdili, Ze by pach pyrazini
vyvolaval averzni reakci sam o sob¢, protoze nezvysil latenci ke zndmé kofisti.

Rowe a Guilford (1996) testovali, zda pach pyrazinu ovliviiuje nenaué¢enou pocate¢ni reakci
na potravu riznych barev a zda usnadniuje diskrimina¢ni uceni barevnych signali. V prvnim
experimentu nabizeli kufatim zelenou pozivatelnou a zlutou nepozivatelnou (chinin) potravu.
Jedna skupina byla testovana s potravou Vv pfitomnosti pyrazint, druha nikoli. Kufata z obou
skupin se naucila vyhybat nepozivatelné zluté kofisti, ale v pfitomnosti pyrazinu se projevila
silnd nenaucend averze. Nasledny test s opacnou roli barev prokazal, Ze pyrazin vyvolal opét
nenaucenou averzi vuci zluté a to i tehdy, kdyz signalizovala pozivatelnou potravu. Stejné
vysledky se ukazaly i pfi testech s Cervenou a hnédou barvou — pyraziny vyvolavaly averzi
vuci Cervené. Zda se tedy, ze pyraziny vyvolavaji specifickou vrozenou averzi vici barvam,
které jsou obvyklé v aposematické signalizaci.

Rowe a Guilford (1999a) testovali, jak dtlezita je novost, jak pyrazint, tak barvy (Zluta) pro
studii kufata jesté pfed samotnym pokusem bud’ vystavena pyraziniim, nebo barevné potrave.
V prvnim experimentu, kde byla kufata vystavena pfed pokusem pusobeni pyrazini, se ukaza-
lo, ze pro vyvolani vrozené averze vici zluté barvé musi byt pyraziny pro predatora nové.

V druhém experimentu byla kufata pred pokusem seznamena se zlutou potravou a z vysledka
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je patrné, Ze se 1 presto vyhnula zluté barvé, pokud byly pfitomny pyraziny. Pyraziny mohou
u predatorti podporovat schopnost vyhnout se barevné potravé, dokonce, 1 kdyz je dobte zna-
ma. K této jejich funkeci je vSak potieba, aby predator s nimi nemél ptedchozi zkusSenost.

Kelly a Marples (2004) testovali v podobné zaméfeném experimentu reakce zebiicek pest-
rych (Taeniopygia guttata). Srovnavali latence, s nimiz ptaci konzumovali potravu nové bar-
vy (Cervenou), znamou potravu s pachem pyrazinti a novou ¢ervenou potravu s pyraziny. Vy-
sledky se ptrekvapivé dobie shoduji s vysledky testli provadénych na kufatech (Rowe a Guil-
ford 1996a, Marples a Roper 1996 ) — pach pyrazinu nevyvolal averzi sam o sobé, ale vyvolal
averzi vici nové cervené barvé potravy. Zda se, Ze role pyrazinti pfi vyvolani jinak skrytych
vrozenych averzi vici novym a/nebo aposematickym barvam bude obecnéj$im jevem, spo-
lecnym minimalné pro tak fylogeneticky vzdéalené skupiny ptaki jako jsou hrabavi a pévei.
Lindstréom et al. (2001) testovali, zda pyraziny mohou u naivnich ptdkli vyvolat vrozenou
averzi vuci kofisti, ktera je napadna viuci pozadi. Nechali naivni kutata (Gallus gallus domes-
ticus) vybirat mezi napadnou (zelena, purpurova) a kryptickou (hnéda) potravou v ptitomnosti
a V nepfitomnosti pyrazinll. Vrozena averze se projevila pouze u napadné kofisti v pfitomnosti
pyrazind; samotna napadnost ji nevyvolala. K vyvolani vrozené averze doslo i tehdy, kdyz
méla kurata piedchozi zkuSenost s pozivatelnou napadnou potravou. U kryptické kofisti pyra-
ziny obdobnou averzi nevyvolaly. Z vysledk je tedy patrna pocatecni vyhoda napadné kofisti
oproti kryptické, pokud je vystrazna signalizace multimodalni.

Roper a Marples (1997) pouzili jako pachové signaly amygdalin a vanilin, které rozpusténé
v obarvené vod¢ predkladali naivnim kufatim (Gallus gallus domesticus). Zjistili, ze pach
amygdalinu urychluje uceni pfi diskriminaci barev, zatimco pach vanilinu nikoli. Pokud se
kutata naucila vyhybat vod¢ urcité barvy s pachem amygdalinu, vyhybala se poté i jinak ba-
revné vodé¢ s timto pachem. Naopak, stejné obarvené vodé s jinym pachem se nevyhybala.
Zda se tedy, Ze pach amygdalinu pfedstavuje silny podnét, ktery pti uceni zastinil (oversha-
dowing) vliv barvy. Kufata byla schopna se naudit rozpoznavat nepozZivatelnou vodu pouze na
zéklad¢ pachu amygdalinu, nikoli vSak vanilinu.

Marples a Roper (1997) testovali, zda jsou kufata schopna vyuZzit methyl anthranilat jako
diskriminacni podnét pfi averzivnim uceni. Pfitomnost methyl anthranilatu vyvolala vrozenou
averzi vici nové barvé potravy. Kufata byla také schopna se nauéit rozpoznavat nepozivatel-
nou potravu na zdkladé pachu methyl anthranilatu jako jediného diskrimina¢niho podnétu.

Z uvedenych praci vyplyva, ze pachové signaly hraji pfi rozpoznani aposematické kofisti pre-
datorem podstatnou roli. Je to zajimavé i proto, Ze naprosta vétSina experimentii byla prova-

déna s pta¢imi predatory, o nichz se ptedpoklada, ze se orientuji pfevazné opticky. Pachové
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signaly u nich mohou nejen vyvoldvat vrozenou averzi vici vystraznym barvam nebo novym
barvam potravy a urychlovat averzni uceni pii barevné diskriminaci. Nékteré pachové signaly
mohou sami slouzit jako diskriminacni podnét pro rozliseni pozivatelné a nepozivatelné po-
travy. Specificka varovna role pyrazini spociva ziejmé v jejich interakci s optickymi signaly;
pyraziny vyvoladvaji vrozenou averzi vi¢i vystraznym a novym barvam a vici kofisti, kterd je

napadna vici podkladu.

3.4 Chemestetické signaly

Zivogichové, véetné ¢lovéka, mohou drazdivé chemické latky vnimat i jingm zptisobem nez
jen chutovymi a ¢ichovymi receptory. Pojem chemestéze vyjadiuje schopnost zivocichli vni-
mat chemické latky, vyvolavajici pocity podrazdéni, jako paleni a bodani nebo pocity tepla
a chladu pomoci chemoreceptivnich vldken trojklaného nervu. Tyto receptory jsou umistény
uvniti nosni a ustni dutiny a v oku (Lin et al. 2008). Receptory reaguji na Sirokou skalu draz-
divych chemickych latek (iritantd), které mohou aktivovat trojklanny nerv a spustit tak
ochranné reflexy, jako napf. nevolnost nebo kychani. Latky, které funguji jako chemické iri-
tanty, mohou u ptakl vyvolavat vrozenou averzni reakci (Clark 1998). Takovou latkou je
napf. methyl anthranilat (MA), pouzivany jako obranna latka nékterymi mravenci rodu Cam-
ponotus (Clark 1998). U savct je takto vnimanou latkou napt. kapsaicin (CAP) nebo naftalin.
Morfologicka organizace periferniho trojklaného systému u ptdka je podobna tomu savéimu,
1i8i se hlavné ve funkci, jak jednotlivé taxony odpovidaji na tyto chemické slouc¢eniny (Clark
1998, Clark a Shah 1991, Mason et al. 1991).

Mason et al. (1989) zjistovali pomoci jakého smyslového systému methyl-N-methyl an-
thranilat (DMA) vyvolava averzni reakci u odchycenych $packt obecnych (Sturnus vulgaris).
Porovnavali roli ¢ichovych a nosnich chemestetickych receptori ve vnimani DMA tak, Ze
sledovali, jestli se ptaci budou vyhybat takto oSetfené potravé jednak normalné, a pak (1) po
preruseni ¢ichovych nervil a (2) po preruSeni vétve trojklanného nervu, inervujiciho nosni
dutinu. Prokazali, Ze vétsi roli hraje chemestéze, protoze po preruSeni ¢ichovych nervi averze
zUstala, jen se zvysil prah koncentrace latky. Po pieruseni trojklanného nervu se averze pod-
statn¢ sniZila, ale nezmizela uplné€, coZz vysvétluji moznou roli ¢ichu, chuti nebo zbyvajicich
chemestetickych receptort v zobaku a ocich. To, Ze ptaci (kufata) jsou schopni vnimat me-
thyl-anthranilat i ¢ichem prokazali Marples a Roper (1997), ktefi také zjistili, ze ve spojeni s
neznamou barvou potravy mize methyl-anthranilat vyvolat vrozenou averzi a zZe jsou ho ptaci

schopni vyuzit jako diskriminaéni podnét.
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Mason a Clark (1995) testovali reakce Spacki na kapsaicin (CAP). Podaftilo se jim prokazat,
ze na vyssi koncentrace této latky vykazuji $pacci averzni reakci a miize u nich vyvolat ucent,
ale v nizsich koncentracich ji nebyli schopni detekovat. Proto tato latka nefunguje u ptaka
jako silny chemicky iritant (Mason et al. 1991). Savci vykazuji na jakoukoli koncentraci této
latky silnou aversni reakci. Autofi prokazali, ze ptaci jsou schopni vnimat kapsaicin pies troj-
klanny nerv stejné jako savci, ale spekuluji nad tim, Ze by mohl byt u ptaka spiSe odhalitelny
tepelnymi receptory, nez chemoreceptory, jako u savcu.

Conner et al. (2007) srovnavali u¢innost jednotlivych obrannych latek ¢lenovcu a zjistili, ze
v fad¢ piipada patrné€ doslo ke konvergentni evoluci podobnych latek a ze se vétSinou jedna
0 latky, které maji podobné vlastnosti jako zndmé chemické iritanty, které piisobi na chemes-
tetické receptory obratloveil. Vyvozuji z toho, ze by pravé obratlovéi chemestéze mohla byt
faktorem vedoucim ke konvergentnimu vzniku téchto latek u riznych skupin ¢lenovci.

V citlivosti chemestetickych receptori na rizné latky jsou u riznych obratlovct rozdily.
U methyl-anthranilatu (MA) se prokazalo, ze vyvolava u ptakd averzni reakci. Ptaci jsou
schopni vnimat i kapsaicin, coZ je zndmy chemicky iritant savct, ale nevykazuji vii¢i nému
averzni reakci, tak jako k MA. V souvislosti s vystraznymi signaly nebyla chemestéze dosud
vibec studovand, jakkoli je pravdépodobné, ze n¢které obranné latky ¢lenovct, jsou vnimany

pravé témito receptory.

4 AKUSTICKA SIGNALIZACE

Zvukovou signalizaci nejcastéji nachazime u riiznych druhtt hmyzu. Jedna se o dalsi zptsob,
pomoci néhoz je kofist schopna davat predatorovi najevo svoji nevyhodnost. VétSina pokusi,
zabyvajicich se touto problematikou, se da rozd¢€lit na dvé zakladni velké skupiny.

Jedna Cast praci se vénuje u€inku akustické signalizace na predatory, ktefi se orientuji primar-
né sluchové (ptfipadné vibracné) a druha se vénuje ucinku akustické signalizace na predatory,

orientované prevazné opticky a zkouma tak uc¢innost zvuku v ramci multimodalni signalizace.

4.1 Predatori orientujici se akusticky (vibracné)
Prvni ¢ast praci objasiiuje vztah netopyri, jakozto akusticky se orientujicich predatort a pras-

tevnika (Arctiidae). HmyzoZravi netopyii se svymi ultrazvukovymi sonary vytvareji selekcni
tlak na hmyz, kterym se Zivi. Hmyz zaroven vyviji obranné mechanismy, pomoci kterych je

schopen zvuky netopyrii zachytit a tim se pokusit vyhnout predaci. Jako ptiklad nam mohou
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poslouzit pfastevnici (Arctiidae), ktefi jsou chemicky chranéni (pyrolizidinovymi alkaloidy).
Navic jsou také schopni pomoci tympanalnich organii registrovat zvuky vydavané netopyry
pii echolokaci (Chapman 1998). Klapavé zvuky prastevnikli jsou t¢innym akustickym apo-
sematickym signalem. Produkuji ho parovym vibra¢né-stridulacnim orgdnem (tymbal) na
ventrolateralni stran¢ metathoraxu, podobné jako cikady (Fullard et al. 1994, Chapman 1998).
Ratclife et al. (2008) porovnavali letovou aktivitu jednotlivych druhti ptastevnikd po detekci
echolokace netopyri. Zjistili, ze chemicky chranéni ptastevnici, kteii vydavali klapavé zvuky,
nijak zvlast nesnizili letovou aktivitu. Naproti tomu, pozivatelné druhy téch prastevniku, ktefi
nevlastni chemickou obranu, po detekci echolokace reagovaly thybnym manévrem nebo do-
konce zastavenim letu. Tyto vysledky podporuji hypotézu, kterou jako prvni formuloval Dun-
ning (1968), Ze echolokace netopyrli vyvolavd u ptastevniki, produkujicich zvuk, méné
obranného letového manévrovani, nez u prastevnikil, kteti zvuk nevydavaji.

Fullard et al. (1994) ve svém experimentu pouzili prastevniky (Cycnia tenera) jako kofist,
ktera reagovala na nahranou echolokaci netopyra hnédého (Eptesicus fuscus). Snazili se ob-
jasnit z jakych divodu, po vydani zvuku piastevnikem, netopyr upusti od ttoku. Autofi nabid-
li tfi mozné hypotézy: (1) klapavy zvuk mize u ptéastevnikii fungovat jako aposematicky sig-
nal, ktery informuje netopyra o jejich chemické obrang, (2) tyto zvuky mohou narusit echolo-
kaci netopyra (jamming), (3) zvuky mohou netopyra zastrasit ¢i vyplasit (startle). Cilem po-
kusu bylo najit diikazy pro potvrzeni hypotézy, Ze klapavé zvuky rusi echolokaci netopyra.
Prokazali, ze C. tenera je schopen v termindlni fazi utoku netopyra uc¢inné napodobit jeho
echolokaci. Tyto vysledky naznacuji, Ze by klapavé zvuky mohly rusit echolokaci netopyra.
Ptesto vSak nechavaji tuto otazku otevienou a naznacuji, ze potvrzeni jedné hypotézy nemusi
nutné vylucovat pravdivost ostatnich hypotéz. Piastevnici dokazi zachytit echolokaci netopyra
uz ve fazi ,,vyhledavaci®, ale klapavy zvuk vydaji aZ v ,,terminalni* fazi, t€sné pred utokem.
Pokud by zvuky mély funkci aposematického signalu, ptfastevnici by je vydavali mnohem
dfive, a to proto, aby dali véas netopyrovi najevo svoji nevyhodnost. Casteéné podporuji
I hypotézu, Ze pozd&jsi vydavani zvuku piastevniky mize zpUsobit zmateni predatora (con-
fussion effect). Uskalim viak stéle zlistiva pozorovani téchto interakci v piirodnich podmin-
kach.

Hristov a Conner (2005) se také zabyvali interakci pfastevnikiu (Arctiidae) s netopyry hné-
dymi (Eptesicus fuscus). Vybrali 4 druhy z Celedi ptastevnikovitych, ktefi se liSili chemickou
obranou a schopnosti vydavat zvuk. Cycnia tenera vlastni jak chemickou obranu, tak vydava
pii napadeni klapavé zvuky. Euchaetes egle vydavaji zvuky, ale nejsou toxicti. Uthetheisa

ornatrix jsou toxicti, ale nevydavaji zvuky a Apantesis nais nevlastni ani jednu z obran.
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Zkoumali, zda je netopyii dokazi rozezndvat. Netopyii se velmi rychle naucili vyhnout ptas-
tevnikovi Cycnia tenera, ktery daval svoji toxicitu najevo klapavymi zvuky. Tyto vysledky
podporuji hypotézu, Ze stridulace je povazovana za aposematicky signal. Euchaetes egle zpo-
¢atku chytali mén¢ ve srovnani s Apantesis nais, ale postupem ¢asu odhalili jejich ,,podvod*
a zacali je lovit vice. Proto autofi nevylucuji ani neaposematickou funkci a naznacuji, ze zvu-
ky by mohly slouzit k zastraSeni netopyra (startle). S timto vysledkem se ztotoziuji i a Conner
(20006), kteti pouzivali tropické druhy prastevnikl (Arctiidae) a poukazali na to, ze ptastevnici
reaguji na echolokaci netopyra az pfi urcité intenzité signalu a jejich odpovéd’ ve spravny
okamzik muze netopyra zastrasit.

Ratcliffe a Fullard (2005) pouzili jako predatora odchycené netopyry (Myotis septentriona-
lis), ktefi ovladaji dvé strategie lovu a zivi se hlavné ptastevniky. Bud’ kofist chytaji v letu
(aerial hawking) nebo ji lovi z povrchu (gleaning). Jako kofist byl pouzit opét piastevnik
Cycnia tenera. Poloving z nich vSak byl odstranén stridula¢ni organ. Interakce byly zazname-
navany v umeéle vytvorenych ptirodnich podminkach. Autoriim vyslo, ze netopyr vice napadal
letici nestridulujici pfastevniky nez stridulujici. Pokud netopyfi lovili metodou ,,gleaning® €ili
Z povrchu, pouzivali sedici prastevnici prevazné¢ chemickou obranu a nevydévali klapavé
zvuky. Ovsem jen do té doby, dokud se jich netopyr nedotkl. Diky tomuto efektu nebyl nale-
zen signifikantni rozdil v lovu mezi piastevniky s/bez stridulaéniho organu. Autofi také zjisti-
li, Ze netopyii nejsou echolokaci schopni rozlisit rizné typy ptéastevniki, pokud nestriduluji.
Népadné zbarveni ptastevnikl je pak urceno pro opticky se orientujici predatory (napt. hmy-
zozravé ptaky). Autofi konstatuji, Ze klapavé zvuky prastevnikli ve volné ptirodé€, jsou samy
0 sob¢ averznim signalem pro netopyry a na rozdil od optickych a chemickych signala kofisti,
je odradi od utoku. Ackoli chemické signaly neodradi netopyra od utoku, mohly by zpisobit
upusténi jiz chyceného prastevnika.

Barclay a Brigham (1994) testovali v ptirodnich podminkach schopnost netopyr (M. luci-
fugus a M. yumanensis) diskriminovat echolokaci riizny typ kofisti. Kofist se lisila v poZziva-
telnosti, velikosti, tvaru, a zda se pohybovala. Jako kofist pouzili ptastevniky (Arctiidae),
moucné Cervy (larvy Tenebrio molitor) a listi. Kofist byla prezentovana nad vodni hladinou.
Netopyfi napadali letici prastevniky mnohem castéji nez nehybnou kofist a ukazalo se, ze
pohyb kofisti pouzivaji i k rozliSeni, zda je kofist ziva ¢i mrtva. Stejné napadali kofist opti-
maln¢ velkou bez ohledu na jeji pozivatelnost. Z téchto vysledkd vyplyva, Ze netopyii echo-
lokaci rozlisuji kofist podle zpisobu pohybu a podle velikosti, protoze od okamziku vlastni
detekce kofisti netopyrem ma netopyr velmi malo ¢asu zhodnoceni jeji pozivatelnosti. Proto

ziejme neni schopnost diskriminace u netopyri nijak silna.
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Vyse uvedené studie se snazily potvrdit nebo naopak vyvratit jednu ze tii vySe zminénych
hypotéz (Fullard et al. 1994). Aposematickou funkci zvuki se podatilo experimentalné proka-
zat. Netopyfi si dokazi spojit zvukovou signalizaci prastevnika s jeho nepozivatelnosti. Apo-
sematickou funkci zvuki se tim podafilo experimentalné prokazat. Zda vSak ptastevnici sku-
te¢n¢ dokazi opravdu rusit (jamming) echolokaci netopyrt, zlstava stale nejasné. Funkci zvu-
ki, jako startling signalii, nepoptela ani jedna z vyse uvedenych praci.

Krom¢ téchto praci zabyvajici se netopyry a jejich kofisti, byly délany pokusy i s dalSimi
typy predatorii a jejich piipadnou kofisti. Cmelak zemni (Bombus terrestris) reaguje na dis-
turbance uvnitt hnizda ndpadnym sykavym zvukem (hissing sound), ktery je charakteristicky
vysokou intenzitou v ultrazvukové frekvenci. Tento zvuk také vydava, pokud se do hnizda
dostane proud vzduchu s oxidem uhli¢itym (pf. savéi dech).

Kirchner a Roschard (1999) potvrdili, ze sykavé zvuky slouZi jako vystrazny signal proti
potencidlnimu predatorovi. V tomto pfipad¢ se nejcasteji jedna o hlodavee (mys domaci, Mus
domesticus), Vv jejichz podzemnich chodbach si ¢melak stavi sva hnizda. Sykavé zvuky ¢me-
laci vydavaji vibracemi kiidel a maji vyssi frekvenci nez bzukot. Pokud mys vlezla do hnizda
¢meldka a nedotkla se jeho ani hnizda, ¢melak sykavy zvuk nevydaval. Pokud ano, vydéaval
a mys na to reagovala trhavym pohybem a rychlym ustupem.

Masters (1979) pouzil jako kofist tfi typy vystrazné stridulujiciho hmyzu (Mutillidae : Da-
symutilla spp., Hydrophilidae : Tropisternus lateralis a T. collaris, Carabidae: Omophron
labiatus) a nabizel je pavoukiim z ¢eledi Lycosidae (Lycosa ceratiola, Geolycosa ornatipes),
ato v noci, v piirodnich podminkach. Testoval jejich reakce na akustické signaly kofisti, ktera
navic vlastni i obranné mechanismy: Mutillidae (zihadlo, tvrda schranka téla, mohou kous-
nout), Hydrophilidae (tvrda, hladka schranka téla - $patné uchopitelny), Carabidae (tvrda,
hladka schranka téla + sekrece chemickych latek). V druhé ¢asti experimentu narusil mecha-
nismus, kterym vydavaji zvuk, ale mechanismus stridulace jako takové byl zachovan.
Zvysledki je patrné, ze stridulujici hmyz odrazoval pavouky od utoku mnohem vice
V porovnani s nestridulujicim hmyzem, na ktery pavouci bez zabran utocili. Pavouci vnimaji
akustické signaly kofisti jako vibrace a diky tomu mohou upustit od utoku. Potvrzuje se tak
vlastnost zvuku jako vystrazného aposematického signalu (Fullard et al. 1994).

VanderSall a Hebets (2007) se zabyvali studiem vlivu vibra¢nich podnéti u pavouka ska-
kavky Habronattus dossenus (Salticidae). Testovali hypotézu, zda vibra¢ni podnéty zlepsSuji
u skakavky diskriminaéni uceni a schopnost spojovat si specifickou barvu (zluta, ¢ervena)
s teplotou (negativni podnét) v pfitomnosti/nepiitomnosti vibracnich podnéti. Pavouci se

rychleji naucili rozliSovat jednotlivé zahfivané barevné plochy prave v pfitomnosti vibranich
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signalt. Podaftilo se jim tedy prokazat, ze pfitomnost vibracnich podnéti urychluje diskrimi-
nacni uceni.

Zvukova signalizace Casto predchazi jiz zminénym obrannym mechanismim a ma tu vyho-
du, oproti napiiklad chemické sekreci, Ze se nemusi po pouziti obnovovat. Navic vyhodou
zvukovych signall (oproti optickym) je jejich pouziti nezavislé na mite viditelnosti a svétel-
nych podminkach. I u dalSich predétora se potvrdilo, Ze zvuk ma funkci aposematického sig-
nalu (Fullard et al. 1994). Pfitomnost zvuku muze urychlovat diskrimina¢ni uc¢eni (VanderSall

a Hebets 2007).

4.2 Predatori orientujici se opticky

Druh4 ¢ast praci se vénuje akustickym signdliim kofisti, jako napt. bzuceni (buzzing), které
mohou byt sou¢asti multimodalni signalizace dohromady s optickym signalem. Zvuky jsou
Casto produkovany aposematicky zbarvenou kofisti pted i pii utoku a interakce mezi barvou
a zvukem miiZze fungovat podobnym zpisobem jako interakce mezi barvou a pachem.

Rowe a Guilford (1999a) zjistovali, zda bzukot ¢melaka zemniho (Bombus terrestris) mize
vyvolat skrytou vrozenou potravni averzi vi¢i nové zbarvené kofisti. V pokusu reagovala
kurata (Gallus gallus domesticus) na rizné nabarvenou umélou kofist (hnéda, zelena a Zluta).
Z vysledku je patrné, Ze zvuk opravdu vyvolal u naivnich kufat vétsi averzi k nové zbarvené
kofisti (zvlaste pak ke Zluté zbarvené).

Rowe (2002) se zabyvala otazkou, zda zvuk, vydavany kofisti pti utoku, mtize u predatora
zvysit rychlost diskriminacniho uceni (diskrimination learning). Aby pifedeSla nenaucené
averzni reakci, pouzila barvy a zvuky, které nejsou typické pro vystrazné signaly. Naivni ku-
fata (Gallus gallus domesticus) se ucila rozliSovat mezi dvéma barvami (zelenou a purpuro-
vou); jedna z barev byla vzdy spojena s odménou. Kontrolni skupina se uéila v tichu, experi-
mentalni skupiné byl pifi klovnuti do neodménované barvy piehran zvuk (jednoduchy ton).
Kufrata se rychleji naucila vyhybat neodménované barve, pokud ji doprovéazela zvukova signa-
lizace.

Hauglund et al. (2006) testovali, jakym zptisobem vyvolavaji optické a akustické signaly
vosy averzni reakce u predatord. Testovali naivni kutata (Gallus gallus domesticus) a zjist'o-
vali vliv barvy, pruhovaného vzoru a bzuceni na vyvolani vrozené averze, rychlost diskrimi-
nacniho uceni a zapamatovani. Jako kofist pouzili usmrcené a obarvené (Zluta, zelend) mouc-
né Cervy (Tenebrio molitor). Zvuk 1étajicich vos byl poustén z piehravace. Neprokazali vSak,

Ze by zvuk vyvolaval vrozenou averzi, coz je v rozporu s vysledky experimentu Rowe a Guil-
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ford (1999a). Rizné vysledky mohou byt ov§em zptisobeny rtiznou intenzitou pouzitého zvu-
ku. V tomto experimentu byl pouzit zvuk volné letici vosy, zatimco v experimentu Rowe a
Guilford (1999a) pouzili intenzivnéjsi zvuk chyceného ¢melaka v siti. Dale zjistili, Ze zvuk
urychlil averzni uceni, ale pouze u pruhované zelené kofisti. Zelena barva totiZ nevyvolavala
vrozenou averzi, tak jako Zlutd barva, a proto se kufata mohla ucit spojovat si pruhy a zvuk
s nepozivatelnosti kofisti. Na zapamatovani nemél zvukovy signél zadny vliv. Celkové vSak
naivni kufata napadala bzucici kofist vice nez kofist, ktera nebyla doprovazena zvukem. To je
ale v rozporu s vysledky experimentu, ktery provadéla Rowe (2002). Je mozné, ze zvuk byl
pro Kurata stresujici a vyvolal u nich diky tomu zvySenou potiebu piijimat potravu.

Akusticky signal miize ve spojeni s vystraznym zbarvenim kofisti vyvolavat u naivnich pta-
¢ich predatort (kufat) vrozenou averzi nebo urychlit averzni uceni, ale vysledky nejsou jed-

noznacné.
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5 ZAVER

Vétsina experimentalnich praci je zamétena na vyzkum vyznamu jednotlivych aspektl prede-
v§im optickych signali hlavné u ptacich predatorii. Chemické a akustické signaly se zkoumaji
hlavn¢ v kombinaci s optickymi signaly v ramci multimodalni signalizace kofisti.

Jednotlivé aspekty vystrazného signadlu mohou u predatora ovliviiovat: vrozenou averzi
(Schuler a Hesse 1985, Mastrota a Mench 1994, Lindstrom et al. 1999 ), rychlost averzniho
uceni (Cott 1940), schopnost zapamatovani, diskriminaci a generalizaci (Ruxton et al. 2004).
Konkrétni aspekty vystraznych signalti mohou ovliviiovat reakce predatora jednotlivé nebo ve
vzajemné kombinaci. Mohou ovliviiovat predatora opticky, zvukove a chemicky.

Vrozenou reakci u predatorii ovliviluje prokazateln¢ barva a pachové signaly kofisti (pyra-
ziny) (Rothschild a Moore 1997, Rowe a Guilford 1996). U vzoru se vrozena reakce predatora
prokazala jen v piipadé koralovcovitych hada (Smith 1977). U zvukové signalizace se nazory
na tuto zalezitost lisi.

U optickych signalii se predatoii mohou rychleji naucit rozpoznévat vystrazné zbarveni ko-
fisti pomoci dal§ich aspekti: vzor, kontrast vi¢i pozadi, trny a chlupy, velikost téla/ agregace.
Proces uceni u chemické signalizace zrychluje pach, ¢ich i chemestéze. U zvukové signaliza-
ce tato otazka doposud nebyla zcela zodpovézena.

Na efektivitu zapamatovani ma prokazatelny vliv kombinace nékolika vystraznych signala
kofisti (multimodalni signalizace) (Guilford a Dawkins, 1991,1993, Rowe 1999). Nejcastéji
se setkavame s kombinaci opticky signal a chemicky signal. (Rowe a Guilford 1996, 1999)
Méné ¢astou kombinaci je pak opticky a akusticky signal (Rowe a Guilford 1999, Hauglund
et al. 2006 ). Navic se nazory na vliv akustické signalizace na efektivitu zapamatovani 1isi.

Generalizace byla zkouména témét vyhradné u optickych signalt. Generalizaci ovliviiuje
jednoznacné barva, velikost a napadnost kofisti. Role ostatnich aspektti vystrazného zbarveni
ne (vzor, vnitini kontrast, symetrie) neni jednozna¢na (Exnerova et al. 2006, Svadova et al.
2009, Ham et al. 2006).

Interakce mezi jednotlivymi aspekty vystraznych signald funguji jako multimodalni signal
koristi. (Rowe 1999) Vlastni interakce se na reakcich predatora mize projevit rychlosti
averzniho uceni, snadnéjsi diskriminaci nebo vrozenou averzi. Celkové je takovyto multimo-

dalni signal jak pro predatora tak kofist oboustranné vyhodny.
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