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Abstrakt

Vystraznym zbarvenim prezentuji Zivo¢ichové potencialnim predatortim svoji nebezpecnost ¢i
nevyuzitelnost jako kofist. Jednotlivé vystrazné barvy se lisi ve své sile a v efektu na kognitivni
procesy predatord. Konkrétnimi kognitivnimi procesy, kterd vystrazné barvy ovliviuji jsou
proces uceni, vrozena averze, pamét’ a generalizace. Mezi typické vystrazné barvy ovliviiujici
reakce predatora fadime Cervenou, oranzovou a zlutou barvu. Nejefektivnéj$im signalem se
obecné¢ jevi Cervena barva, kterd ma vyznamny vliv na proces uceni, pamet’ i generalizaci.
Oranzov se také jevi byt silnym signalem, nicméné neni tolik studovanou barvou. Zluta
vystrazna barva je efektivnim aposematickym signalem, ale ve srovnani s jinymi vyraznéj$imi
barvami (Cervenou a oranzovou), jde o méné silny stimul. Bil4, modra, fialova a ultrafialova
barva jsou malo studované barvy a jejich role v aposematismu zatim neni potvrzena. Iridescentni
zbarveni se jevi jako efektivni aposematisky signal, ktery mize mit vliv na proces uceni, pamét’ a
generalizaci. Ve své praci uvadim souhrn dosavadnich informaci tykajicich se vlivu jednotlivych

vystraznych barev na kognitivni procesy predatora.

Klic¢ova slova: aposematismus, vystrazné zbarveni, kognitivni procesy, ¢ervena, oranzova, zluta,

iridescence, averzivni uCeni, vrozena averze, pamét’, generalizace

Abstract

Warning coloration is used by prey to signal its unprofitability to potential predators. Warning colours
may have different effects on various cognitive processes of predators (innate avoidance, avoidance
learning, memory and generalization). Typical colours regarded as aposematic are red, orange and yellow.
Red colour is considered to be the most effective signal and has a significant effect on avoidance learning,
memory and generalization. Orange also represents an effective warning signal, though it has been studied
less. Yellow is effective aposematic stimulus but it has frequently been found less effective compared to
red and orange. Warning functions of white, blue, violet and ultraviolet colours were studied less
frequently and their role in aposematism is not yet clear. Iridescent coloration might also be an effective
warning signal affecting avoidance learning, memory and generalization. In this thesis I present a
summary of information with regard to different warning colours and their effect on cognitive processes of

predators.

Key words: aposematism, warning coloration, cognitive processes, red, orange, yellow, iridescence,

avoidance learning, innate avoidance, memory, generalization
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Uvod

Termin ,,aposematismus® popisuje strategii, kdy zivocich, ktery je nejedly (naptiklad toxicky) nebo
jinym zpuisobem nevyuzitelny jako kofist pro predatora, disponuje ur¢itym vystraznym signalem
(Poulton 1890, Cott 1940, Jones 1932 ex Roper 1990, Edmunds 1974 ex Roper 1990). Mappes et al.
(2005) strucné popisuji aposematismus jako asociaci signalu a nevyuzitelnosti. Diky témto signalim
prezentuji aposematicti zivo€ichové nejedlost nebo toxicitu potencialnim predatorim. Vystrazné
signaly mohou byt riiznych modalit. Maze jit o signal zvukovy (Dunning 1995), chemicky (Avery &
Nelus 1990, Roper & Marples 1997) i opticky (Gamberale-Stille & Guilford 2003, Ham et al. 2006).
Ve své praci se budu zabyvat signdly optickymi. Optické signaly mohou mit rizné slozky, jakymi jsou
napiiklad kontrast s pozadim (Gamberale-Stille & Guilford 2003, Roper 1990), vnitini kontrast
(Aronsson & Gamberale-Stille 2009), barva per se (Sillén-Tullberg 1985a, Ham et al. 2006), pohyb
(Gamberale-Stille & Tullberg 2001, Hatle & Faragher 1998, Srygley 1999) ¢i velikost (Prokopova et
al. 2010, Exnerova et al. 2003). Ve své praci se zaméfim konkrétn€ na samotnou barvu a jeji vliv na
efektivitu vystrazného zbarveni. Typickymi barvami pouzivanymi v aposematické signalizaci jsou
napiiklad Zluta, oranzova, Cervena ¢i jejich kombinace s ¢ernou (Cott 1940). Predator( je mnoho a
kazdy disponuje riznymi vizualnimi systémy, které 1épe ¢i huife vinimaji danou barvu a jeji ndpadnost.
V své praci vyjmenuji modelové druhy predatord a jejich schopnost vnimat vizualni vystrazné signaly.
Barva, jakozto vystrazny signal ma pro opticky se orientujici pta¢i predatory vétsi efektivitu (Mappes
& Alatalo 1997, Gamberale-Stille & Guilford 2003, Roper 1990) nez naptiklad vzor (Aronsson &
Gamberale-Stille 2008), ¢i velikost (Prokopova et al. 2010), které jsou také opticky vnimany.
Predatofi se také efektivné vyhybaji nejedlé kofisti, ktera je na prvni pohled napadna, tj. vyrazné
zbarvena, na rozdil od kofisti kryptické (Guilford 1986). Podle Roper & Redston (1987) si predatoti
styk s nejedlou, napadné zbarvenou kotisti déle pamatuji a efektivné se ji u¢i vyhybat. Predatoti
generalizuji mezi podobnymi vizualnimi signaly, kterymi je Casto prave zbarveni kofisti (Ruxton et al.
2008). Novym signaliim se pak vyhybaji diky ziskanym zkusenostem (Ham et al. 2006). Barva mize
byt tvofena pigmentem, strukturou povrchu téla ¢i kombinaci obojiho, coZ je téma, které také zminim
ve své préci. Cilem mé prace je porovnat a shrnout dosavadni poznatky zabyvajici se efektivitou
jednotlivych vystraznych barev. Dale proberu otazku vrozenosti averze vici dané barvé a budu se
zabyvat tim, jaky vliv ma chromaticka slozka signalu na averzni uceni, pamét’ a generalizaci. Mezi
otazky, na které se pokusim odpovédeét, patii:

e Jaké barvy jsou typické pro aposematické Zivocichy a pro¢?
o Jaky je vyznam barvy per se a na co ma vliv?

o Jsou jednotlivé vystrazné barvy stejné efektivni pii signalizaci nevyuzitelnosti kofisti?
o Funguje iridescence také jako vystrazny signal?
o Je ultrafialova barva efektivni jako aposematicky signal?
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e Jak barva aposematické kofisti ovlivituje kognitivni procesy predatord?
o  Maji predatofi vrozenou averzi vici vystraznym barvam a kterym?
o U¢i se predatofi vyhybat nékterym barvam efektivnéji nez jinym?
o Jaké vystrazné znaky si predator déle zapamatuje?
o Umi predatofi generalizovat z jedné vystrazné barvy na jinou nebo jen mezi riznymi

kotistmi sdilejicimi jednu urcitou barvu?

Aposematismus a vystrazna signalizace

Aposematismus je zivotni strategii, pti které ZivoCichové prezentuji potencialnim predatoriim pomoci
vystraznych signald, Ze jsou nevyuzitelni jako koftist (Poulton 1890, Cott 1940, Jones 1932 ex Roper
1990, Edmunds 1974 ex Roper 1990). Podle téchto signalii (zvukovych, chemickych ¢i optickych) se
predator rozhodne, zda kofist ulovi a zkonzumuje ¢i ne. Optické signaly, pfedevsim vystrazné
zbarventi, jsou hlavni sloZkou signalizace aposematickych zivoc¢ichd. Alternativni strategii je krypse
vyznacujici se chovanim a zplisobem zbarveni, které vede k tomu, aby kofist nebyla predatorem
nalezena (Ruxton et al. 2018). Existuje tzv. hypotéza handicapu aposematismu (Grafent 1990), ktera
tvrdi, Ze ¢im vic vyrazna je vystrazna signalizace, tim vic bude nékladna pro daného jedince a tim vic i
bude jedinec napadny pro predatory (Gamberale-Stille & Guilford 2003). Proto si takovouto strategii
muze dovolit Zivocich, ktery je pro predatora realné nebezpecny ¢i nejedly, poptipadé zivocich
vyuzivajici vizualni podobnosti s nebezpe¢nym modelovym druhem (Batesovské mimikry). Aby se
predator naucil kofisti vyhybat, je tieba, aby se styk s takovouto kofisti stal neptijemnou zkuSenosti
(Schuler & Hesse 1985). Aposematické zbarveni se pravdépodobné vyvijelo diky predatorim
schopnym rychlého uceni se averze (Harvey & Greenwood 1978 ex Roper & Redston 1987).
Aposematismus pravdépodobné v evoluci vznikal u kryptickych zivocichu, kteti byli pro predatora
nejedli az toxi¢ti a mohli se tak vyvinout v aposematicky zbarvené jedince (Evans 1987). Evoluci
aposematismu mohla mimo jiné pomoci i pevna struktura exoskeletu, ktera pomohla odolavat itokiim
predatora, jako je tomu mimo jiné napiiklad u kryptickych brouki (Coleoptera) (Edmunds 1974 ex
Evans 1987) a také fakt, Ze predatofi (zejména ptaci) ¢asto projevuji neofobii vuci nové kofisti

(Coppinger 1969).

Optické signaly

Optické signaly, jakoZto slozka komunikace mezi zivocichy, jsou dilezitym zdrojem informaci o
daném jedinci. Aposematismus, tedy strategie, pii které jedinec vytvari vyrazné optické signaly, které
jsou pro ostatni zivocCichy, tedy i pro predatory, snadno detekovatelné je jednou z antipredacnich
strategii. Funkci této strategie je potencialnimu predatorovi prezentovat, ze jedinec neni vhodnou
koftisti (Ruxton et al. 2018). Mezi optické signaly patii pfedevSim barva, kontrast s pozadim, vnitini
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kontrast v ramci téla zivoCicha, vzor, napadnost, velikost, tvar a pohyb kofisti. Barva je hlavnim
aspektem optické signalizace aposematickych zivocichi (Mappes & Alatalo 1997). Role téchto

jednotlivych aspektl optické signalizace mize byt rozdilné a na rizné predatory miize ptsobit odliSné.

Opticky se orientujici predatori

Evoluce barev je s nejvetsi pravdépodobnosti fizena selekci vizualné se orientujicich predatord, a to
jak vétSimi obratlovci, tak i malymi bezobratlymi predatory jakymi mohou byt naptiklad skdkavky
(Taylor et al. 2014). Predatofi, fazeni mezi opticky se orientujici, vyuzivaji rizné vizudlni systémy pro
lov kofisti, které Iépe ¢i hiife vnimaji barvy, jejich napadnost ¢i vzor. Ve studiich s aposematismem
jsou vhodnymi modelovymi predatory zivocichové disponujici vizudlnim systémem, ktery vnima
barevné spektrum. Typicky studovanou kofisti je pfedevsim aposematicky hmyz, a proto je u

modelovych predatorti zdsadni, aby do jejich jidelniCku patfila i hmyzi kofist.

Druhy

Mezi vyznamné modelové predatory studii s aposematickou koftisti patii kur domaci (Gallus gallus
domesticus) (Forsman & Merilaita 1999, Gamberale-Stille & Guilford 2003, Gamberale-Stille &
Tullberg 2001, Gamberale-Stille & Tullberg 1999, Roper 1990, Roper & Marples 1997, Roper 1994,
Roper & Redston 1987, Schuler & Hesse 1985). Nezanedbatelnou modelovou skupinou je fad
Passeriformes, ¢itajici mnoho riznych druhti opticky se orientujicich predatord. Paridae je jednou

z nejbéznéji pouzivanych Celedi pro tyto studie a mezi bézné pouzivané druhy patii sykora konadra
(Parus major) (Lindstrom et al. 1999, Lyytinen et al. 2001, Ham et al. 2006, Sillén-Tullberg 1985b,
Exnerova et al. 2015, Exnerova et al. 2003, Exnerova et al. 2006, Exnerova et al. 2007, Svadova et al.
2009, Prokopova et al. 2010) a sykora modfinka (Cyanistes caeruelus) (Ronka et al. 2018, Exnerova et
al. 2007, Exnerova et al. 2006, Exnerova et al. 2003, Prokopova et al. 2010), dale pak sykora babka
(Poecile palustris), sykora luzni (Poecile montanus), sykora uhelnicek (Periparus ater) ¢i sykora
parukatka (Lophophanes cristatus) (Exnerova et al. 2007). K dal$im ¢eledim vhodnym pro studovani
kognitivnich procesii vici aposematické kofisti patfi Muscicapidae, kam fadime cervenku obecnou
(Erithacus rubecula) nebo Turdidae, kam patii kos ¢erny (Turdus merula) (Exnerova et al. 2003,
Avery & Nelms 1990, Marples et al. 1998) (Exnerova et al. 2006, Marples et al. 1998), dale celed’
Aegithalidae, kam patii mlynatik dlouhoocasy (4egithalos caudatus) (Exnerova et al. 2003), celed’
Sylviidae se zastupcem pénice ¢ernohlava (Sylvia atricapilla) (Exnerova et al. 2006, Exnerova et al.
2003) a celed’ Fringillidae, kam fadime naptiklad pénkavu obecnou (Fringilla coelebs), zvonka
zeleného (Chloris chloris) a strnada obecného (Emberiza citrinella) (Exnerova et al. 2003). Schuler
W. (1982) také studoval na zastupci ¢eledi Sturnidae Spacku obecném (Sturnus vulgaris). K fadu
Passeriformes fadime jesté studovany druh zebiicku pestrou (Taeniopygia guttata) (Sillén-Tullberg

1985). Paluh et al. (2015) ve své praci pouzili jako predatory tinamu vétsi (Tinamus major)



(Tinamiformes). Kromé¢ ptacich predatorti se v experimentech s aposematickou signalizaci pouzivaji i
pavouci (Araneae), konkrétné Salticidae, napiiklad Habronattus pyrrithrinx (Taylor et al. 2014) nebo
Evarcha arcuata (Raska et al. 2017). Kudlanky (Mantodea) jsou dal$im fadem pouzivanym

v experimentech s aposematismem, konkrétné druhy Tenodera aridifolia (Bowdish & Bultman 1993)

a Hierodula majuscula (Fabricant et al. 2013).

Vizualni systémy

Zivotichové se vyznamné li§i ve vnimani barev (Endler 1990). Ptaci, jako opticky se orientujici
predatofi, disponuji vizualnim systémem, ktery ma rozsah citlivosti pro vinové délky (1) svétla od 300
po 700 nm (Endler & Mielke Jr. 2005). Diky tomuto Sirokému rozsahu svételného spektra a diky
konkrétnimu typu fotoreceptorti dokazi ptaci vidét UV zareni (Cuthill et al. 2000). UV sensitivni
fotoreceptory obsahuji zrakové pigmenty rhodopsiny, které zachytavaji kratké vinové délky zareni a
umozinuji tak Zivoc¢ichtim disponujicim témito receptory, vidét UV zafeni (Endler & Mielke Jr. 2005).
Ptaci disponuji tetrachromatickym vizualnim systémem, ktery vyuziva ¢tyii typy ¢ipkt (UV nebo V,
S, M a L) (Cuthill et al. 2000). Kazdy ze ctyt typu ¢ipku se lisi hodnotou vinové délky svého
absorpcniho maxima (Amax) (Endler & Mielke Jr. 2005) a obsahuje riizné typy olejovych kapicek, ktera
maji funkci filtru a slouzi i jako ochrana (Giintiirkiin 2000). Absorpéni maxima jednotlivych typl
¢ipkd se mohou u riiznych druht lisit v zavislosti na pritomnosti konkrétnich olejovych kapicek
(Endler & Mielke Jr. 2005). Olejové kapicky obsahujici karotenoidy zvySuji sensitivitu ¢ipkd a deli se
na typy podle vinovych délek které absorbuji: transparentni (T-typ), bezbarvy (C-typ), zluty (Y-typ),
cerveny (R-typ), hlavni (P-typ) a vedlejsi (A-typ) (Hart et al. 2000). Ptaci diky tomuto vizudlnimu
systému vidi na rozdil od trichromatického vizualniho systému cloveka spektrum riznych odstint,
které ¢lovek vnima pouze jako jednu barvu (Endler & Mielke Jr. 2005).

Skakavkoviti (Salticidae) jsou pavouci, ktefi se zivi Sirokou Skalou riiznych typt kofisti (Tylor et al.
2014). Skékavky maji vysokou zrakovou ostrost (Nelson & Jackson 2012) a také velice dobfe rozliSuji
barvy (Taylor et al. 2014). Skakavkoviti disponuji dichromatickym (De Voe 1972), trichromatickym
(De Voe 1975) i tetrachromatickym vizualnim systémem (Land 1969) u rGznych zéstupct této celedi.
Druh H. pyrrithrix, studovany v aposematické signalizaci, ma dichromaticky vizalni systém, ktery ale
muze zmenit na trichromaticky pomoci posunu vinovych délek dopadajicich na jeho fotoreceptory
(Zurek et al. 2015). Na rozdil od skakavek a ptaku jsou kudlanky (Mantodea) ¢asto pouze
monochromatické, tedy barvoslepé (Sontag 1971). K optické orientaci vyuzivaji jiné aspekty optické
signalizace, naptiklad ¢erny vzor vytvarejici na téle kofisti achromaticky kontrast, ktery je pro
kudlanky viditelny (Bowdish & Bultman 1993).

Existuji metody umoziujici métit barevné spektrum vystrazného zbarveni a urcuji v jaké podob¢ ho
predator vnima (Endler 1990). Jak se predatorovi jevi rizna vystrazna zbareveni zavisi na jejich
reflektanci, transmisi vzduchem a na vizualnim systému predatora (Endler 1990). Mezi takovéto

metody patii naptiklad spektrofotometrie nebo mikrospektrofotometrie (Hart et al. 2000, Endler &
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Mielke Jr. 2005). Absorb¢ni spektra fotoreceptori daného zivocicha jsou métena skenovanim podél
barevného spektra od kratkych po dlouhé vinové délky a jsou zaznamenavany konkrétni vinové délky

absorbované fotoreceptory zivocicha (Hart et al. 2000).

Barva

Zbarveni zivocicht je tvofeno riznymi komponentami a mize mit rizné vlastnosti. Mezi aspekty
zbarveni patii naptiklad vzor a kontrast v rdmci néj, kontrast s pozadim, napadnost, a predevsim barva
per se (Cott 1940, Poulton 1890). Barva per se je povazovana za nejefektivnéjsi slozku optické
signalizace pro predatory vnimajici barvy (Gamberale-Stille & Guilford 2003, Roper 1990, Aronsson
& Gamberale-Stille 2008, Aronsson & Gamberale-Stille, 2009). Barva ma v ptirodé mnoho funkci
slouzicich pfedevsim jako forma komunikace mezi jednotlivci, naptiklad béhem ziskavani partnera a
mimo jiné i jako antipredacni signal (Gullan & Cranston 2005). Barva je povazovana za zasadni
aspekt aposematické signalizace (Ruxton et al. 2018). Mtzeme tvrdit, Ze vystrazné barvy maji
varovnou funkci, tedy ze predatora upozoriiuji na nebezpecné vlastnosti kotisti (Roper & Redston
1987). Zbarveni koftisti ma jisté vlastnosti, které urcuji, je-li jako varovny signal efektivni. Je jimi
zaprveé urcity kontrast s pozadim, zadruhé fakt ze kotist vypada (zcela) jinak nez kofist krypticka
(Harvey & Greenwood 1978 ex Sillén-Tullberg 1985a) a zatfeti barva (Sillén-Tullberg 1985a).
Srovnani jednotlivych aspektd vystrazného zbarveni studovali Gamberale-Stille & Guilford (2003) a
Roper (1990) a zajimalo je, ktery z aspektt, barva ¢i kontrast s pozadim, je efektivnéj$im signalem pro
ptaci predatory. Ukazalo se, ze vice efektivnim stimulem je barva oproti kontrastu s pozadim. Barva je
podle Aronsson & Gamberale-Stille (2008) efektivnéjsi i nez vzor, kterym muze kofist disponovat.

V této studii predator efektivné asocioval nejedlost s barvou kofisti, ale pokud kofist disponovala
pouze vzorem, nebyl tento stimul dostate¢n¢ efektivni. Stejné tak jako vzor se ukazal byt pro predatora
mén¢ efektivnim stimulem 1 vnitini kontrast kresby kofisti, neZ samotna vystrazna barva (Aronsson &
Gamberale-Stille 2009). Mimo jiné i pohyb kofisti, ktery také patii mezi aspekty aposematické
signalizace, je méné efektivnim stimulem nez barva (Gamberale-Stille & Tullberg 2001).

Mezi predatory studované v kontextu aposematismu, kteti vnimaji barevné spektrum patii predevsim
ptaci ¢i skdkavky. Tito opticky se orientujici predatofi disponuji vizudlnimi systémy, které mizou
jednotlivé barvy vnimat odlisné. Pro ptaky ¢i skakavky, kteti maji tetrachromaticky vizualni systém
(Cuthill et al. 2000, Land 1969) jsou vystrazné barvy zcela zasadni pro determinaci kofisti (Exnerova
et al. 2006, Taylor et al. 2014). Naopak pro kudlanky (Mantodea) disponujicim monochromatickym
systémem, diky kterému nevnimaji barvy (Sontag 1971) jsou vystrazné barvy neefektivnim signalem,
ktery pfi lovu kofisti nemusi mit vliv (Bowdish & Bultman 1993, Fabricant et al. 2013).

Tradi¢né se mezi typické aposematické barvy fadi ¢ervena, oranzova, Zluta ¢i bila casto v kombinaci

s ¢ernym vzorem (Cott 1940). Zasadnimi kognitivnimi procesy predatora, které barva ovlivituje jsou

roces uceni, pamét’ a generalizace.
2
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Produkce barvy

Barva je tvorena nékolika zplsoby: pigmentem, strukturalné a kombinaci obojiho (Gullan & Cranston
2005). Pigmenty jsou chemické substance, jejichz barva vznika podle toho, kterou ¢ast viditelného
spektra zafeni konkrétni pigment odrazi (Poulton 1890). Cerna barva je tvofena, kdyZ jsou viechny
slozky viditelného spektra absorbovany a zadna z nich neni odrazena (Poulton 1890), coz umoziuje
tvorbu ¢erného vzoru napiiklad rizné druhy plostic (Heteroptera) (Exnerova et al. 2006, Hotova
Svadova et al. 2010, Svadova et al. 2009). Pigmenty tvofici zluté az cervené zbarveni u hmyzich
Celedi patii do skupin karotenoidli, ommochromi, papillochromi a pterint (Gullan & Cranston 2005).
Zluta barva miize byt dale tvofena pomoci flavonoidii (Gullan & Cranston 2005). Dal§imi pigmenty
jsou tetrapyrroly vytvartejici cervené, modré ¢i zelené barvy (Gullan & Cranston 2005).

Konkrétné€ erythropterin je pigment patiici do skupiny pterinti vytvarejici cervené az oranzové
zbarveni jedince a je vyuzivan u aposematickych plostic, naptiklad u rumeénice pospolné (Pyrrhocoris
apterus), plosticky pestré (Lygaeus eqestris) ¢i kn€Zice pasované (Gaphosoma lineatum) (Exnerova et
al. 2006, Hotova Svadova et al. 2010, Svadova et al. 2009).

Bila barva je vétSinou tvofena na zaklad€ jiného principu, kdy na povrchu jedince jsou odrazeny
vSechny ¢asti spektra diky povrchové strukture, ktera umoznuje rozptyleni odrazeného zateni (Poulton
1890). Pravée struktura povrchu umoznuje odraz a rozptyl zafeni tak, ze se zbarveni jevi jako bilé
(Poulton 1890). Krome bilé mohou vznikat strukturalni tvorbou barvy fialova, modra a zelena (Gullan
& Cranston 2005). Kombinaci téchto dvou zpuisobti tvofeni barev (pigmentem a strukturou) muize
vznikat jev zvany iridescence (Fabricant et al. 2013). Iridescentni zbarveni je viditelné diky zméné
(Seago et al. 2009). Iridescence vytvafi zbarveni ve $kale od fialové po zelenou a byva doplnéno
pigmety vytvarejici Cervené, oranzové ¢i Zluté zbarveni a melaninem, ktery je obsazen ve vrstvach

struktury (Fabricant et al. 2013).

Vystrazné versus kryptické zbarveni

Podle Sillén-Tullberg (1985b) toxicka ¢i jinym zptisobem nejedla kofist je 1épe chranéna, kdyz je
aposematicka nez kdyz je krypticka. Sillén-Tullberg (1985b) ve své studii vyuzila jako kofist plosticku
pestrou (L. egestris) v divoké formé s aposematickym Cervenym zbarvenim a jeji mutantni Sedé
zbarvenou formu, ktera slouZzila na Sedém pozadi jako krypticka koftist a obé formy kofisti byly pro
predatora (sykory konadry) nejedlé. Predatofi byli rozdéleni do dvou skupin, pfic¢emz se kazda skupina
ucila averzi vici jedné z barevnych variant (aposematické ¢i kryptické). Celkovy pocet utokt byl
vyrazn€ vyssi u kryptické koftisti nez u aposematické, nicméné ob€ skupiny ptaki se ve finale naucili
vyhybat jak Sedym tak Cervenym plostickam. Moznym divodem vétsi averze k aposematické kofisti
muze byt predpoklad, Ze vyrazné barvy se 1épe asociuji s negativnim stimulem a také, Ze jsou na prvni

pohled napadnéjsi a miizou tak zcela zabranit Gtoku (Sillén-Tullberg 1985b). Aposematicka kofist ma
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také vEtsi Sanci preziti, kdyz se dostane do styku s naivnim predatorem (Wiklund & Jérvi 1982).
Pedatofti obecné nejdiive ochutnaji kofist pted jeji konzumaci (Wiklund & Jéarvi 1982), coz muze
znamenat zna¢nou vyhodu pro toxické ¢i nechutné typy zivo€ichii. Diky tomu se i naivni predatofi
mohou velmi rychle naucit jeji averzi (Wiklund & Jérvi 1982). Mimo jiné, Roper & Redston (1987)
ukdzali, Ze latence utoku na aposematickou kofist jsou delsi nez u kofisti, kterd je umisténa na stejné

barevném pozadi.

Typické aposematické barvy

Poulton (1890) jako jeden z prvnich uvedl konkrétni vlastnosti, kterymi typicti aposematicti
zivocichové disponuji. Patfi mezi n€¢ mimo jiné napiiklad barva kofisti a jeji kontrast s pozadim, dv¢ a
vice kontrastnich barev ve vzoru a také zptisob chovani, kdy se tato kofist ,,vystavuje* pro zvyseni
napadnosti (Poulton 1890). Typickymi barvami pouzivanymi v aposematické signalizaci a ve studiich,
které ji testuji, jsou zluta (Exnerova et al. 2006, Svadova et al. 2009, Raska et al. 2017, Ham et al.
2006), oranzova (Fabricant & Herberstein 2015, Fabricant et al. 2014, Bowdish & Bultman 1993) a
Cervena (Sillén-Tullberg 1985b, Raska et al 2017, Ronka et al. 2018, Svadova et al. 2009, Ham et al.
2006) casto v kombinaci s cernou. Déale sem miizeme tadit i bilou (Svadova et al. 2009, Raska et al.
2017, Exnerova et al. 2006, Lyytinen et al. 1999), poptipadé modrou (Taylor et al. 2014) ale tyto
barvy byly experimentalné studovany pomérné malo a je tieba jejich varovnou funkei podrobit
dalsimu testovani. Specificka barva kofisti je esencialni pro nékteré opticky se orientujici predatory,

kteti diky tomu rozpoznavaji vhodnou koftist (Exnerova et al. 2006).

Cervena
Cervena barva je brana jako jedna z nejtypi¢téjsich aposematickych vystraznych barev (Cott 1940).

Podle Ropera (1990) je averze vuci ¢ervené barve specifikovana samotnou barvou, nikoli novosti
barvy nebo jejim kontrastem s pozadim, coz podporuji vysledky jeho studie na naivnich kutatech. Ve
svém experimentu postupoval tak, Ze neéktera kufata vystavil v klecich cervenému nebo hnédému
pozadi a pokousel se zjistit, jestli tato zkuSenost s barvou pozadi ovlivni jejich volbu v testech

s kofisti. Testoval, zda bude mit na volbu vliv neofobie z nové barvy ¢i kontrast s pozadim. Kdyz
kufata nebyla vystavena cervené ani hnédé ve svych klecich, vyrazné preferovala hnédé zbarvenou
kofist na obou typech pozadi v pokusu. Pokud byla kufata vystavena v klecich hnédé ¢i cervené barve,
meéla v pokusech tendenci vybirat tu kofist, ktera byla kontrastni s prezentovanym pozadim (Cervena
kofist na hnédém pozadi a naopak), presto byl celkovy pocet zkonzumované koftisti vyssi u hnédé
barvy. Mlizeme tedy tvrdit, Ze Cervena barva je pro naivni kufata averzivni nezavisle na kontrastu vaci
pozadi ¢i na vlivu neofobie. Tyto vysledky potvrzuje i studie Sillén-Tullberg (1985a), ve které byl
predatorem jiny druh ptaka, konkrétné zebticka pestra (7. guttata), ktera je granivorni. Kofist
predstavovala plosticka pestra (L. equestris) ve své divoké ¢erno-Cervené form¢ a v Sedé mutantni

formé. Predatofi byli naivni bez zkuSenosti s hmyzi kofisti, kterd jim byla prezentovana na Sedém ¢i
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cerveném pozadi. Ptaci pfevazné preferovali Sedou kofist na obou typech pozadi, coz mé vede

k zavéru, Ze nezavisle na barve pozadi je Cervena barva vyraznym a efektivnim aposematickym
signalem. Zavérem téchto studii je, Ze Cervend barva funguje sama o sobé jako efektivni stimul ve
vystrazné signalizaci, tedy Ze nejde o efekt kontrastu s pozadim.

Exnerovi et al. (2003) se zabyvali riznym vlivem ¢erveného zbarveni ruménice pospolné (P. apterus)
na hmyzozravé a semenozravé ptaky. Vétsina hmyzozravych druht, konkrétné sykora konadra (P.
major), sykora modtinka (C. caeruleus), pénice ¢ernohlava (S. atricapilla) a Cervenka obecna (E.
rubecula) nemélo problém rozliSovat aposematickou cervenou a kontrolni hnédou formu rumeénice a
aposematické se vyhybali. Semenozravi strnadi obecni (E. citrinella) a pénkavy obecné (F. coelebs)
mezi ¢ervenou a hnédou rumenici ale nerozliSovali a napadali je rovnocenné. Z toho vyplyva, ze
existuje jista nezanedbatelna mira zkusenosti jednotlivych druhid predatord podle jejich potravni
specializace. Tyto aspekty, tedy potravni specializace a zkuSenosti predatord z piirody, mohou mit vliv
na efektivitu ¢ervené vystrazné barvy.

Cervena barva byla studovana mimo jiné v kontextu vrozené averze. Roper (1990) testoval primarni
reakci naivnich kutat domacich na vystrazné zbarvenou kofist a pokousel se zjistit, jestli kutata
disponuji jistou vrozenou averzi. Kofist byla tvoiena ¢ervené a hnéd¢ obarvenymi larvami potemnika
moucného (Tenebrio molitor), které byly predatorovy prezentovany soucasné. Vysledky ukazaly, ze
naivni predatofi projevili vyraznou averzi vici cervenym larvam. Tento vysledek tedy nasvédcuje
vyskytu urcité vrozené averze u naivnich kurat. Nicmén¢ nemuizeme jisté fict, Ze se jednalo o vliv
samotné vrozené averze, protoze byly oba typy kofisti (Cervend i hnédd) prezentovany najednou.
Jinymi slovy, mohla kufata projevit preferenci pro hnédou kofist, nikoli averzi viici ¢ervené. Hotova
Svadova et al. (2013) ve své studii také testovali vrozenou averzi u naivnich predatorti. Autofi zjistili,
ze naivni sykory konadry nevykazovaly vrozenou averzi vic¢i zddnému ze Ctyt druhti ¢erno-Cervene
zbarvenych plostic (P. apterus, L. eqestris, Graphosoma lineatum, Spilostethus saxatilis).

Obecné je Cervena vyznamnou vystraznou barvou, podle které se predatofi fidi behem procesu uceni
(Ronka et al. 2018). V jedné ze studii byly porovnavany rizné barevné formy u prastevniki
jitrocelovych (Arctia plantaginis): Cervena, Zluta a bild a ukazalo se, Ze proces uceni je mnohem
rychlejsi, je-li stimulem Cervena barva, nez bila ¢i zluta (Ronka et al. 2018). Sillén-Tullberg (1985b)
ve své studii zabyvajici se procesem uceni pouzila jako kofist plosti¢ku pestrou v ¢erno-Cervené a Sedé
formé a jako predatora zvolila zkusené sykory konadry. Plosticky byly prezentovany bud’ jako
aposematicka (Cerno-¢ervena) nebo krypticka (Seda) forma vzdy na Sedém pozadi. Oba typy kofisti
byly nejedlé. Cilem prace bylo zjistit, u které z kofisti bude rychlejsi proces averzivniho uceni. Jasnym
vysledkem bylo, Ze ¢ervena aposematicka kofist tvori efektivnéjsi signal pro asociaci negativni
zkuSenosti (nepiijemné chuti) s konkrétni kofisti. Je tfeba doplnit, Ze se ve finale naudili ptaci
diskriminovat nechutnou koftist i podle kryptické formy, proces vSak trval déle. Ve studii Ham et al.

(2006) vysledky ukazaly, ze nezalezi na barvé, podle které probiha asociace a Ze se predatofi nauci
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averzi i vic¢i barvam ¢i odstiniim barev, které nejsou typicky aposematické (napiiklad sedé). To, ze
nezalezi, kterou barvou kofist disponuje, aby doslo k asociaci a efektivnimu procesu uceni publikovali
i Svadova et al. (2009). Jako kofist byla ve studii pouZzita ruménice pospolna (P. apterus) a jeji barevni
mutanti (Cervena, zlutd a bild). Predatofi (sykory konadry) se podle jednotlivych barev ucili averzi. Ve
vysledku se neprojevil zadny rozdil v efektu konkrétni barvy na rychlost procesu uceni, coz je

v rozporu s vysledky studii uvedenych vySe. Pfekvapivé Cervend byla rovnocenné efektivnim
stimulem k asociaci nejedlosti kofisti jako naptiklad bild. Proces uceni byl studovan i na jinych
predatorech, nez jsou ptaci. Se skdkavkami E. arculata (Araneae, Salticidae) pracovali Raska et al.
(2017) a jako kofist ve své studii pouzili ruménici pospolnou. Kdyz testovali uceni se averzi, zjistili,
ze skakavky se ucily vyrazné rychleji podle Cervené barvy, ktera jim pfisla vice averzivni nez podle
zluté a bilé. Z vyse uvedenych studii vyplyva, ze ¢ervena je velmi efektivnim signalem jak pro ptaci
predatory, tak i pro zastupce skakavek, coz muize byt nasledkem toho, Ze oba tyto typy predatord maji
tetrachromaticky vizualni systém a barvu kofisti vnimaji stejné (Land 1969, Cuthill et al. 2000).
Nicméné Ham et al. (2006) a Svadova et al. (2009) ve svych publikacich ukazuji, Ze Cervena barva
neni ve vSech pfipadech vyznamnéj$im stimulem a ze proces uceni probiha rovnocenné efektivné i
podle jinych barev ¢i odstind, naptiklad bilé ¢i Sedé.

Vystrazna Cervena barva miize mit vliv i na pamét’ predatora. Ham et al. (2006) ve svém experimentu
se sykorami konadrami zjistili, Ze Zluta byla piekvapive v jednom z ptipadi vice averzivni nez
Cervena. Ve své studii nejprve naudili ptaky averzi viaci nékteré z vybranych barev (¢ervena, oranzova,
zluta a Seda) a poté testovali jejich pamét’. Pokud se predator ucil vyhybat vzdy jen jedné barve,
projevila se averze i pozd€ji nezavisle na tom, o kterou z barev $lo. Pokud se vsak ptaci ucili vyhybat
vzdy dvojici barev, ukazalo se, ze pti kombinaci kofisti ,,Cervena a zluta“ se pozd¢ji, béhem testovani
paméti, vyhybali pfekvapivé vice Zluté barveé nez cervené. Svadova et al. (2009) naopak ve své studii
ukazali, Ze Cervena, a dokonce hnéda barva byla pro sykory konadry 1épe zapamatovatelnym
stimulem, neZz byla zluta. Divodem tohoto vysledku mtize podle autort byt fakt, ze bézové pozadi
pouzivané v experimentu nebylo se zlutou koftisti natolik kontrastni jako bylo s ¢ervenou a hnédou
barvou. Raska et al. (2017) rozdilnou délku zapamatovani si riznych barev demonstruji na
skakavkach. Efektivnim signalem se ukazala byt predevsim barva Cervena a zlutd. Bilou kofist si
predatoti pamatovali vyrazn¢ hlif, nez cervenou i Zlutou.

Dalsim z kognitivnich procest, ktery mtize byt ovlivnén ¢ervenou vystraznou barvou kofisti je
generalizace. Gamberale-Stille & Tullberg (1999) studovaly rozdilny efekt odstinti ¢ervené barvy a
zjistily, Ze pokud ma predator zkuSenost se svétlejsi kotisti a dostane se do styku se syt&j$im odstinem
stejné barvy, chova se automaticky averzivné. Ve své studii naivnim kufatim domacim nabizely tfi
ruzné druhy larev plostic (Graptostethus servus, L. equestris a Tropidothorax leucopterus z ¢eledi
Lygacidae), které se vyznacovaly stejnym tvarem téla ale riznymi odstiny Cervené od svétlé po

tmavou. Pokud kutata méla z prvniho pokusu zkuSenost se stfedné-Cervenou koftisti, efektivné se
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v dalsich testech vyhybala opét stfedné-Cervené kofisti, ale predevsim byla mnohem vice averzivni
vuci nejéervenejSim larvam 7. leucopterus. Naopak, kdyz druhé skuping kutat byla nejdiive nabidnuta
nejvice Cervend larva a az v dalSich testech stfedné-Cervena, mélo to za nésledek to, Ze ptaci bez
problému utocili na stfedné-Cervenou kofist, tedy na tu, ktera byla svétlejsi nez kofist se kterou méli
zkusenost. Mlizeme z toho vyvodit zavér, ze pokud je prvotni stimul vyrazny a nasleduje styk
predatora s jesté vyraznéjSim stimulem, je predator schopen generalizovat a dané kofisti se vyhnout.
Je-li vSak prvotni stimul velmi silny, predator nebude averzivni vii¢i méné vyraznému stimulu.
Moznym nedostatkem této studie je ptedpoklad, ze vSechny druhy plostic maji stejnou miru u€innosti
obrany a tedy, zZe se mohou jejich rozdilné odstiny takto srovnat. Svadova et al. (2009) se zajimali o
schopnost sykor konader generalizovat svoji nauc¢enou averzi vici jedné z barev na barvy dalsi. Jako
kofist vyuzili ruménici pospolnou v divoké cervené formé a jeji barevné mutantni formy, Zlutou a
bilou. Zjistili, Ze pokud se sykory naucily averzi vii¢i zluté barve, generalizovaly tuto averzi i na
cervenou kofist, kdezto ptaci nauceni averzi vici Cervené kofisti se nevyhybali Zlutym a bilym
mutantim. Tento priklad asymetrické generalizace mezi barvami opét ukazuje, Ze ¢ervena se zda byt
efektivnéj$im znakem nez Zluta a bila vystrazna barva. Ham et al. (2006) provadéli generaliza¢ni test u
skupin sykor konader, které se naucily averzi vici Cervené, zluté ¢i Sedé kofisti. Nasledné byla
predatortiim prezentovana oranzova kontrolni jedla kofist a sledovalo se, zda budou jednotlivé skupiny
ptakt generalizovat svoji naucenou averzi. Ukazalo se, ze generalizace probihala pouze u skupin sykor
nauéenych averzi vii¢i ervené nebo Zluté, nikoli Sedé. Cervena barva je tedy diky své podobnosti

k oranzov¢ efektivnim stimulem pii generalizaci mezi témito dvéma barvami. Generalizacni test s
rumenici pospolnou ve tfech barevnych formach (Cervend, zluté a bild) byl provadeén i ve studii se
skakavkami E. arcuata, kde bylo zjisténo, Ze skdkavky generalizuji asymetricky mezi t€émito barvami
(Raska et al. 2017). Skékavky naucené averzi vii€i Cervené negeneralizovaly tuto schopnost na zlutou
a bilou, kdezto jedinci nauceni averzi vici zluté ¢i bilé barve se tispésné€ vyhybali i Cervené kofisti
(Raska et al. 2017). VySe zminéné publikace studujici generalizaci ukazuji, Ze ¢ervena barva je velmi
silny stimul a Ze jeji generalizace na barvy ostatni mize byt Casto asymetricka, stejné tak jako miize
byt generalizace mezi jejimi odstiny. Ham et al. (2006) ve své studii ukazuji, Ze oranzova miZe nést
vyhodu diky své podobnosti k Cervené, tedy ze mtize byt podobné averzivni pro predatory.

Nékteré ze studii se zabyvaji srovnanim vystraznych barev mezi sebou. Exnerova et al. (2006)
pracovali se ¢tyfmi barevnymi formami ruménice pospolné (P. apterus): Cervena divoka forma a zluta,
oranzova a bila mutantni forma, které mély stejnou velikost, tvar i ¢erny vzor. Tuto kofist nabizeli
¢tyfem druhiim pévceu (sykora konadra P. major, sykora modiinka C. caeruleus, ¢ervenka obecna E.
rubecula a pénice Cernohlava S.atricapilla) vzdy s dalsi kontrolni hnédou ruménici. Obecné zluti a bili
mutanti nebyli vice chranéni nez samotné hnédé kontrolni ruménice. Césteéné se jim vyhybaly jen
sykory modfinky a pénice, ale i u téchto dvou druhti byly nejvice napadany hnédé kontroly a bili

mutanti. Na druhou stranu ¢ervena a oranzova kofist byla averzivni pro vSechny ¢tyfi pévce, coz mé
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vede k zavéru, Ze Cervena a ji velmi podobna oranzova barva jsou v signalizaci aposematismu
efektivnéj$imi signdly nez zluta a bila. Kromé ptacich predatorii, nachdzime averzi vici Cervené i u
skakavek H. pyrrithrix, které v preferencnim testu, kdy mély na vybér z Cervené, zluté, modré, zelené
a hnédé barvy kofisti, vykazovaly averzivni chovani viic¢i Cervené a zluté (Taylor et al. 2014).
Cervena barva se zd4 byt silnym a efektivnim signalem v aposematismu a ma vliv na riizné kognitivni
procesy predatora. Roper (1990) ve své studii publikoval vysledky nasvédcujici o jisté vrozené averzi
vuci Cervené vystrazné barveé u kutfat domécich. Nicméné neni zcela jisté, jestli §lo o vrozenou averzi
nebo vliv preference predatora, jelikoz oba typy kofisti (¢ervena a kontrolni hnéda) byly prezentovany
naraz. Vysledky studie Hotova Svadova et al. (2013) ukazuji, Ze naivni sykory konadry nedisponuji
vrozenou averzi vii€i ¢ervené barve. Mimo jiné ma Cervena barva vliv na proces uceni a umoziuje
predatorim efektivni zapamatovani nevhodné kofisti. Podle vysledkli nékterych studii je Cervena ve
svém efektu na proces uceni vyznamnéjsi, nez jsou barvy ostatni (Sillén-Tullberg 1985b, Raska et al
2017, Ronka et al. 2018). Existuji vSak i studie, které ukazuji, Ze na barvé pti procesu uc¢eni nezalezi
(Ham et al. 2006, Svadova et al. 2009). Divodem téchto odlisnych vysledk tykajici se efektu cervené
barvy na proces uc¢eni mize byt dle mého nazoru i vliv kontrastu s pozadim. Jinymi slovy, ve studii
Ham et al. (2006) i Svadova et al. (2009) byla kofist prezentovana na podkladu, ktery se neshodoval
ani s jednou barevnou formou kofisti, coz mohlo zpisobit urc¢ity kontrast vii¢i pozadi u vSech
barevnych forem, a tedy i snazsi proces uéeni. Naopak ve studii Sillén-Tullberg (1985b) byla kofist
vzdy kontrastni nebo shodna s pozadim, tedy krypticka a diky tomu mohla byt mén¢ efektivnim
stimulem a proces uceni tak podle ni probihal pomaleji. Generalizace Cervené na dalsi barvy byva
Casto asymetrickd (Gamberale-Stille & Tullberg 1999, Raska et al. 2017, Svadova et al. 2006) diky
vetsi sile Cervené barvy jako signalu. Nicméné naptiklad oranzova koftist mize profitovat ze své
podobnosti k ¢ervené barveé a byt podobné averzivni (Ham et al. 2006). Obecné v preferencnich
testech se Cervena zda byt nejvice averzivni barvou, a to jak pro ptaci predatory (Exnerova et al.

2006), tak pro zastupce skakavek (Taylor et al. 2014).

OranZova
Oranzova barva je odstinem podobna Cervené a zluté (Ham et al. 2006), diky tomu mtize oranzova

kofist mit vyhodu pfi utoku predatora (Ham et al. 2006, Exnerova et al. 2006).

Fabricant et al. (2014) se zabyvali vlivem vystraznych barev na inicialni averzi v preferencnim testu

s iridescentni a oranzovou kofisti. Predatortim (juvenilni a dospé€lé sykory konadry) prezentovali
plostici T. diophtalamus (Fabricant et al. 2014), ktera disponuje vystraznym zbarvenim skadajicim se
z oranzové¢ barvy a iridescentnich modro-zelenych skvrn (Fabricant et al. 2013). Ukazalo se, Ze naivni
i zkusené sykory projevily vyraznou preferenci oranzové kofisti nad iridescentni. Takovato preference
je podle autor zpuisobena pravdépodobné vys$im jasem a kontrastem s pozadim u iridescentnich
plostic. Ve studii Fabricant & Smith (2013) ukazali, ze zbarveni T. diophtalamus je odli$n€ G¢inné na

ruzné predatory a vytvari riizné preference. Autofi pracovali s naivnimi kufaty domacimi, zkusenymi
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ptaky z piirody a kudlankami H. majuscula jako s predatory. Ukazalo se, Ze pro naivni kufata i divoké
ptaky byla kofist vyrazné averzivni, pro kutata jiz béhem prvnich setkani. Naopak pro kudlanky
nebyla kofist averzivni a konzumovaly ji i po n€kolika pokusech. Zavérem je poznatek, Ze vystrazné
zbarveni 7. diophtalamus je €inné pro ptaci predatory, ale ne pro kudlanky, pro které je ziejme navic
tato kofist i jedla (nefunguje jeji chemicka obrana). Divodem tohoto vysledku je pravdépodobné
rozdil ve vizualnich systémech predatord. Kudlanky disponuji monochromatickym vizualnim
systémem (Sontag 1971), diky ¢emuz se mohou jejich reakce ¢asto vyznamné lisit od jinych opticky
se orientujicich predatort, naptiklad ptakd, jejichz vizudlni systém je tetrachromaticky (Cuthill et al.
2000). Oranzova barva ma rozdilny vliv na riizné kognitivni procesy predatora podle toho, jaka dalsi
barva kofisti je pfitomna v experimentu. Ve studii Fabricant & Smith (2013), ale nemtizeme hovofit o
samotném vlivu oranzové barvy, i piesto ze je soucasti zbarveni kofisti.

Oranzova barva byla studovana i v kontextu uceni se averze. Fabricant et al. (2014) ve své studii
pouzili oranzovou, iridescentni a ¢ernou kontrolni kofist. Iridescentni forma koftist disponovala modro-
zelenym iridescentnim zbarveni a oranZzovymi skvrnami vytvarejici vzor. Druha forma aposematické
kofisti méla pouze oranzovou barvu. Naivni i zkusené sykory byly rozdéleny do dvou
experimentalnich skupin (oranzova + ¢erna, iridescentni + cernd) a bylo sledovano, ktera z forem bude
efektivnéj$im stimulem pro uceni se averze. Vysledky ukazaly, ze zkuSené sykory konadry mély
prodluzujici se latence utoki na iridescentni formu koftisti béhem uceni. Naopak u naivnich sykor a
sykor ucenych averzi vii¢i oranzové forme kofisti se latence utoku prodluzovaly jen malo. Naivni
sykory obecné¢ vykazovaly delsi latence utoku na iridescentni formu koftisti béhem uceni nez na formu
oranzovou. Zavérem je tedy poznatek, ze oranzova forma kofisti je méné€ i¢innym stimulem pfi
procesu uceni, nez je forma iridescentni jak pro zkusené, tak pro naivni sykory konadry.

Proces generalizace byl také studovan s ohledem na oranzovou barvu kofisti. Fabricant et al. (2014) se
zabyvali vlivem oranzové, iridescentni a ¢erné formy kofisti na proces generalizace u zkuSenych i
naivnich sykor konader. Iridescentni forma opét disponovala komplexnim zbarvenim skladajicim se

z modro-zelenych iridescentnich a oranzovych skvrn. Kromé téchto tii forem kofisti byly do testu
generalizace zatazeny dal$i dvé, konkrétné iridescentni + Cerna a oranzova + cerna forma.

Z ptedeslého experimentu byly zkuSené i naivni sykory naucené averzi vii€i iridescentni nebo viici
Cisté oranzové formé kofisti. Nehledé na trénovanou averzivni barvu se zkusené sykory vyhybaly
oranzové + ¢erné form¢. Divodem tohoto vysledku je pravdépodobné zkuSenost s ¢erveno-¢ernou
aposematickou kofisti, ktera se hojné vyskytuje v pfirozeném prostiedi volné Zijicich sykor (vice
Exnerova et al. 2008). Iridescentni forma byla averzivni pfedevs§im pro zkusené sykory naucené averzi
viéi oranzové. Naopak pro sykory naucené averzi vici iridescentni formé byla oranzova forma kofisti
preferovana i vice nez ¢erna. Generalizace mezi Cisté oranzovou a iridescentni formou kofisti byla
tedy asymetricka. Ham et al. (2006) zjistili, Ze generalizace mezi ¢ervenou a Zlutou na oranzovou

efektivné probiha. Ve své studii ucili zkusené sykory konadry averzi vici ¢ervené a zluté barve.
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Generalizacni test s oranzovou barvou ukazal, Ze pokud se sykory ucily averzi vici Zluté, cervené i
zluto-Cervené kombinaci, nemély problém se vyhybat i oranzové barve. Exnerova et al. (2006)
testovali Ctyfi druhy pévceii, kromé jiz zminéné sykory konadry jesté sykoru modtinku (C.caeruleus),
pénici ernohlavou (S. atricapilla) a Cervenku obecnou (E. rubecula), které byly podrobeny
generalizaénimu testu mezi riznou vystrazné zbarvenou koftisti. Svoji zkuSenost s cervenou kofisti
generalizovaly bez vyjimky vSechny ¢tyti druhy ptaki i na oranzovou kofist.

Soucasti studii oranzového zbarveni kofisti byli i1 zastupci kudlanek. Fabricant & Herberstein (2015)
ve své studii ukézali, Ze Cisté oranzové plostice byly hiife detekovatelné pro kudlanky z vétsi
vzdalenosti nez iridescentni plostice. Dalsi preferen¢ni test vedeny v této studii ukazal, ze kudlanky
nebyly schopné rozlisit list s oranzovou kofisti od listu bez kofisti. V tomto piipad¢ oranzova barva
nefugovala jako vystrazny signal, ale spise jako kryptické zbarveni. Bowdish & Bultman (1993)
studovali optické signaly pouzivané kudlankou 7. aridifolia. Jako koftist pouZili plostici Oncopeltus
fasciatus (Lygaeidae) upravenou tak, aby disponovala ¢tyimi typy vzoru: cely ¢erny, cely oranzovy,
napul ¢erny + napil oranzovy, oranzovo-cerné pruhovany a typicky oranzovo-¢erny vzor. Ukazalo se,
ze béhem uceni se averze vuci témto péti typim kofisti se kudlanky nejvice vyhybaly Gitokiim na
plostice s ur¢itym vzorem, nikoli tém, které byly pouze jednobarevné. Plyne z toho zavér, ze kudlanky
T. aridifolia se vyhybaji utokiim na aposematickou kofist se vzorem a tedy, Ze oranzova kofist nese
vyhodu proti vice typiim predatorti, ma-li v ramci svého zbarveni uréity vzor. Vyse zminéné studie
pracujici s kudlankami nicmén¢ neposkytuji vysledky osvétlujici efekt oranzové barvy v aposematické
signalizace. Dlivodem je fakt, ze jsou kudlanky monochormatické (Sontag 1971), tedy Ze na barve
be&hem jejich Gtoku nezalezi.

Oranzova barva je povaZovana za silny vystrazny signal, mimo jiné diky své podobnosti k cervené
(Ham et al. 2006, Exnerova et al. 2006). Pti procesu ucenti je Cist¢ oranzova forma koftisti méné
efektivnim stimulem ve srovnani s iridescentni formou (Fabricant et al. 2014). Pro ptaci predatory,
predevsim bézné studované sykory konadry, které maji zkusenost s ¢erveno-cernou aposematickou
kofisti z ptirody (vice v Exnerova et al. 2008), se oranzova barva jevi podobné a diky tomu mohou
generalizovat svoji naucenou averzi (Fabricant et al. 2014). Generalizace mezi oranZzovou a
iridescentni formou kofisti je u ptacich predatorii asymetricka ve prospéch iridescentni formy
(Fabricant et al. 2014). Ham et al. (2006) tvrdi, Ze predatofi nauceni averzi viuci zluté barve
generalizuji tuto averzi i na oranzovou kofist. Studie pracujici s kudlankami ukazuji, ze diky jejich
vizualnimu systému je ¢isté oranzova kofist pro kudlanky $patné detekovatelna (Fabricant &
Herberstein 2015). Pokud oranzova kofist disponuje urcitym ¢ernym vzorem v ramci zbarveni,
funguje tato signalizace pro kudlanky vice averzivné, nez kdyz je kofist bez vzoru (Bowdish &
Bultman 1993). Nicmén¢ diky oranzové barvé mize byt kofist chranéna pied riznymi typy predatort,

jinymi slovy je krypticka pro kudlanky a miize byt aposematicka pro ptaci predatory.
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Zluta

Jednim z hojnych vystraznych vzort v piirod¢ je Cerno-zluta kombinace. Exnerova et al. (2006) ve své
studii testujici averzi vici vystraznym barvam pouzili jako kofist ruménici pospolnou (P. apterus)

v riznych barevnych formach, konkrétné ¢ervenou, oranzovou, zlutou a bilou vzdy s ¢ernym vzorem.
Predatorem byly ctyfi druhy pévcet (sykory konadry, sykory modtinky, pénice Cernohlavé a cervenky
obecné). Podet ruménic napadenych sykorami béhem testovani se ligil podle zbarveni. Zluta kofist
byla obecné méné chranéna na rozdil od oranzové ¢i Cervené kofisti pred sykorami konadrami i
cervenkami obecnymi. Sykory modiinky se vyhybaly vS§em barevnym formam kofisti a pro pénice
cernohlavé byla Zluté kotist méné€ averzivni nez oranzova a ¢ervend a vice averzivni nez bila a hnéda
kontrolni kofist. Predatofi ale nebyli naivni, a proto nemtizeme mluvit o vlivu vrozené averze, pouze o
vlivu ptedchozi zkuSenosti z ptirody. Pokud se zaméfime na jiny typ predatora, zjistime Ze naivni
skakavky H. pyrrithrix podle studie Taylor et al. (2014) vykazuji urCitou vrozenou averzi vici zluté
barvé. Ve studii to bylo dokézano v preferencnim testu, kde z vybéru barev (Cervena, zlutd, modra,
zelena a hnédd) byla pro skdkavky nejvice averzivni zluté a také ¢ervena barva (Taylor et al. 2014).
Stejné vysledky publikovali ve studii Raska et al. (2017), kde byly jako predator pouzity naivni
skakavky E. arcuata. Skakavkam byla prezentovana Cervena, zluta a bila kofist a ukazalo se, Ze zluta a
¢ervena barva jsou vice averzivni oproti bilé, ktera byla méné efektivni. Nicméné vSechny formy
aposematicky zbarvené kofisti byly napadany mén¢ nez kontrolni kofist. Mlizeme konstatovat, Ze
mohlo jit i o vliv jisté vrozené averze vici Zluté (Cervené, poptipadé bilé) kotisti. Naproti tomu jini
bezobratli predatofi, konkrétné rizné druhy vazek, neprojevily averzi vuci zluto-Cerné kombinaci
(Rashed et al. 2005). Ve studii Rashed et al. (2005) se zabyvali reakcemi riznych voln¢ Zijicich druh
vazek vici Cerno-zluté aposematické kofisti. Zjistili, ze v preferen¢nim testu, kdy méli predatoti
vybirat mezi mimetickou ¢erno-Zlutou a ¢ernou kofisti, nemély vazky preferenci a konzumovaly oba
typy kofisti ve stejné mife. V jednom z ptipadl vazky ptekvapivé konzumovaly aposematickou kofist
ve vy$$i mife nez kofist neaposematickou. Jeden z diivodil tohoto vysledku, ktery autofi uvadéji, je
poznatek, Ze se vazky obecné vyhybaly kofist vétsi velikosti nehledé na zbarveni. Jinymi slovy,
zésadni faktor ovliviijici, zda predator zautoci byla velikost, nikoli barva kofisti.

Schuler & Hesse (1985) ve svém ¢lanku potvrzuji pii experimentu s kufaty domécimi, Ze viici ¢erno-
zluté barevné kombinaci se objevuje jiz v prvnim Utoku averze. Kutata byla naivni bez zkusSenosti

s vystrazné€ zbarvenou kofisti, a tudiZ miZeme konstatovat, Ze mohlo jit o jistou vrozenou averzi vici
této barevné kombinaci. Modelova kofist disponovala pouze zbarvenim jakoZto varovnym signalem,
tudiz se nemohlo jednat o averzi vici tvaru, chuti ¢i pachu kofisti. Otazkou ale zlistava, zda se
nejednalo o neofobii vi¢i nové neznamé koristi. Dalsi pripad averze vici ¢erno-Zluté je publikovan ve
studii Lindstrom et al. (1999) v preferencnim testu na naivnich sykorach konadrach, které také
vykazovaly znamky vrozené averze viici této barevné kombinaci na rozdil od hnédé kontrolni kofisti.
V této studii se kromeé naivnich ptakd pracovalo i s rok starymi a dospélymi jedinci z pfirody, jejichz

chovani se poté srovnavalo. Kofist byla prezentovana na hnédém nebo bilém pozadi a autofi testovali,
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zda ma na vybér vliv viditelnost na podkladu. Bylo zjisténo, Ze nehled¢ na pozadi, vsechny sykory se
vice vyhybaly zluté kofisti nez kontrolni hnédé. Zajimavosti je, Ze nejvice selektivni vici barveé kofisti
se projevily ro¢ni zkusené sykory, které byly vybiravéjsi nez dospéli i naivni jedinci.

Vlivem zlutého vystrazného zbarveni na proces uceni se zabyvali ve studii Svadova et al. (2009) a
zjistili, ze zluté kofist vyzadovala o néco vice pokust, nez se predator naucil jeji averzi, nez tomu bylo
u Cervené kofisti. Nicméné tento rozdil nebyl vyznamny a vSichni jedinci se ve findle averzi efektivné
naudili podle vSech prezentovanych barev. Ham et al. (2006) se také zabyvali procesem uceni averze a
ve své studii publikuji, Ze sykory konadry se naucili averzi bez rozdilu podle vSech barev (Cervené,
zluté a Sedé). Ronka et al. (2018) ve své studii porovnavali rtizné barevné formy u ptastevnika
jitrocelovych (4. plantaginis): Cervenou, Zlutou a bilou. Jako predatory autofi vyuzili sykory modfinky
(C. caeruleus). Vysledky ukazaly, ze proces uceni je mnohem rychlejsi, je-li stimulem ¢ervena barva,
nez bila ¢i zluta (Ronka et al. 2018). Raska et al. (2017) ve své praci se skakavkami E. arcuata zjistili,
ze proces uceni se averze probihal snaze podle cervené kofisti nez podle Zluté a bilé. Mizeme tvrdit
podle vysledkt vyse uvedenych studii, ze proces uceni probiha pravdépodobné snaze podle vyrazné
barvy, jakou je Cervena a podle méné efektivni zluté tento proces trva déle (Ronka et al. 2018, Raska
et al. 2017). Nicmén¢ finaln¢ se predator nauci averzi podle jakékoli prezentované barvy.

Ham et al. (2006) se mimo jiné zabyvali i vlivem vystrazné barvy na pamét’ predatora. V této studii
byly sykory konadry nauceny averzi vici cervené, zluté a Sedé barvé a nasledné bylo testovano, zda si
naucenou averzi pamatuji. Pokud byli ptaci nauceni averzi vzdy viéi jedné z barev, zapamatovali si ji
stejné efektivné nehled€ na barve kofisti. Pokud vSak byli ptaci nauceni averzi vi¢i dvéma barvam
najednou, ukazalo se, Ze jedinci trénovani averzi vici Cervené + Zluté projevili vétsi averzi vici zluté
nez vuci Cervené barveé. Tento vysledek je piekvapivy predevsim proto, Ze v mnoha studii se povazuje
cervena barva za vice efektivni stimul, nez barva zluta (Svadova et al. 2009, Sillén-Tullberg 1985b,
Raska et al. 2017, Ronka et al. 2018). Ditvodem tohoto vysledkd mohl byt dle autora vétsi pocet a
variabilita znakil, coZ mohlo ovlivnit zapamatovani si konkrétnich barev kofisti.

Svéadova et al. (2009) ukazali, ze generalizace mezi jednotlivymi vystraznymi barvami je asymetricka
ve prospéch Cervené barvy. Ve studii byly sykoram kotiadram prezentovany jako kofist ruménice
pospolné ve ctyfech barevnych formach: ¢ervené, oranzové, zluté a bilé. Vysledky ukazaly, ze pokud
je predator naucen averzi vuci ¢ervené, negeneralizuje tuto zkuSenost na zlutou barvu, a tedy miizeme
konstatovat, Ze je zlutd mén¢ efektivnim signalem. Znamena to, Ze zluta kofist mize byt v takovémto
pripadé ohrozengjsi. Ze Zluté na Cervenou predatoti efektivné generalizovali. Generalizace barev byla
studovana i ve studii Raska et al. (2017), ve které byly skakavkam prezentovany rtizné barevné formy
ruménice pospolné, konkrétné Cervend, Zluta a bila forma. Generalizace byla opét asymetricka: pokud
byly skakavky naucené averzi vici cervené, negeneralizovali svoji zkuSenost na zlutou kofist, kdezto

ze zluté na ¢ervenou ano.
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Obecné mlzeme tvrdit, Ze Zluté ¢i Cerno-zIuté vystrazné zbarveni funguje na rizné predatory odlisné,
konkrétné je efektivnim vystraznym signalem pro skakavky (Taylor et al. 2014, RaSka et al. 2017) a
nékteré druhy ptakd, naptiklad sykory modiinky (Exnerova et al. 2006). Pro dalsi ptaci predatory se
zluta jevi také jako vystrazny signal (Schuler & Hesse 1985, Lindstrom et al. 1999), nicméné ve
srovnani s ¢ervenou jde o ménég efektivni stimul (Exnerova et al. 2006, Svadova et al. 2009). Dle
Raska et al. (2009) a Ronka et al. (2018) probihd proces uceni podle zluté barvy pomaleji nez podle
cervené. S tim nesouhlasi vysledky ze studie Ham et al. (2006), které tvrdi, ze proces uceni se averze
probihé rovnocenné podle odlisnych barev, tedy i Cervené a zluté. Generalizace mezi Zlutou a
cervenou je asymetricka ve prospéch Cervené, coz naznacuje faktu, ze je zlutd méné efektivnim
vystraznym signalem, nez je ¢ervena (Svadova et al. 2009, Raska et al. 2017). V porovnani s jinymi
vystraznymi barvami je zluta spi§ mén¢ vyznamnym signalem. Nicmén¢ je-li Zluta vystrazna barva
prezentovana predatorovi pouze v porovnani s kontrolni neaposematickou barvou, jde o efektivni

stimul (Schuler & Hesse 1985, Lindstrom et al. 1999).

Bila

Bila barva v kombinaci s ¢ernym vzorem je podle n¢kterych autort také povazovana za typickou
vystraznou barvu (Cott 1940, Poulton 1890). Pfesto jeji vliv na kognitivni procesy predatora je zatim
nejisty. Exnerova et al. (2006) ve své praci s pévci zjistili, ze bila (v kombinaci s ¢ernym vzorem) je
mirn¢ averzivni pro mensi pévce (sykoru modfinku a pénici cernohlavou), kteti se ji v malé mite
vyhybali, ale pro zbylé dva vétsi druhy predatort (sykoru konadru a ¢ervenku obecnou) averzivni
nebyla. Zaroven bilo-¢erna kombinace nebyla o nic 1épe chranéna nez krypticka hnéda forma plostice,
i presto ze se podle nékterych autord fadi mezi aposematické barvy (Cott 1940, Poulton 1890).
Lyytinen et al. (1999) studovali bilé zbarveni u evropskych druhti motyli. Ve své studii podrobili dva
druhy pévct, sykoru konadru a lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca) z ¢eledi Muscicapidae,
preferen¢nimu testu mezi ¢tyfmi druhy moyla z ¢eledi Pieridae, konkrétné bélaska zelného (Pieris
brassicae), bélaska tetichového (Anthocharis cardamines), bélaska hrachorového (Leptidea sinapis) a
belaska tepkového (Pieris napi). V preferenénim experimentu byli predatorovi (lejsek cernohlavy)
prezentovani bélasek fetichovy a bélasek fepkovy a k nim byly ptfidany dalsi dva druhy jedlych
motyld. Ukazalo se, ze lejsci neméli Zadnou preferenci konkrétni kofisti a konzumovali vSechny druhy
motyld ve stejné mife. V dal$im exeprimentu byly sykory konadry podrobeny testu nejedlosti vsech
ctyt druhti bélaskl. Autofi zjistili, Ze ani zde neprojevili predatoti zadné preference i presto, Ze je
konkrétné bélasek zelny popisovén jako nejedly. Zavérem je tedy poznatek, Ze bilé zbarevni u
evropskych druhti motyli neslouzi jako efektivni vystrazny signal pro ptaci predatory. Nicméné autofi
testovali i vliv pohybu kofisti a ukazalo se, Ze lejsi Cernohlavi casto odmitali konzumovat 1étajici
motyly, konkrétné bélaska fefichového a bélaska fepkového. Tento vysledek naznacuje, Ze bila barva
sama o sob& nemusi fungovat jako vystrazny signal, ale v kombinaci s jinym atributem vystrazné

signalizace, napiiklad pohybem, mize jit o efektivnéjsi stimul.
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Ve studii Svadova et al. (2009) byla bila soucasti testovani generalizace spolu s ¢ervenou, oranZovou a
zlutou barvou. V testovani na ruménicich pospolnych (P. apterus) bylo zjisténo, ze pokud je predator
naucen averzi vici ¢ervené barve, tedy siln€jSimu stimulu, neni schopen tuto nauc¢enou averzi
generalizovat na bilou. Stejny vysledek prezentuji Raska et al. (2017), kteti ve své studii pracovali se
skakavkami E. arcuata. Potvrdili, Ze 1 skdkavky asymetricky generalizuji mezi ¢ervenou, zlutou a
bilou barevnou formou ruménice pospolné. Pokud byly nauceny averzi vici Cerevené, neptenesly tuto
averzi na bilou kofist.

Dle vySe zminénych studii se bilo-Cerna barevna kombinace jevi jako malo efektivni stimul

v aposematické signalizaci (Exnerova et al. 2006, Lyytinen et al. 1999). Pro nékteré drobné druhy
ptakd, konkrétné sykoru modtinku a pénici cernohlavou, mtize byt bilo-Cerna kotist mirne averzivni,
ale tato averze neni nijak vyznamna (Exnerova et al. 2006). Generalizaci mezi bilou a ¢ervenou ¢i
oranzovou barvou ve studiich nepozorujeme (Svadova et al. 2009, Raska et al. 2017). Obecné byla
bila barva s ohledem na aposematismus studovana pomérné malo a jeji roli jako vystrazného signalu je

tfeba v dalSich studiich ovéfit.

Dalsi barvy
Modra barva je malo testovanym zbarvenim ve studiich o aposematické signalizaci, proto dosud neni

jasné, zda se fadi mezi vystrazné barvy ¢i ne. Modra barva u zivo€icht je tvofena v ptirodé predevsim
strukturalné pomoci rozptylu svétla (Gullan & Cranston 2005). Konkrétn¢ je modra tvofena odrazem
kratkych vinovych délek od mikrostruktur na povrchuzivo¢icha (Gullan & Cranston 2005).

Taylor et al. (2014) pracovali ve své studii se skakavkami H. pyrrithrix, kterym byl dan vybér rizné
vystrazné zbarvenych (uméle vytvorenych) cvréki. Skakavky byly podrobeny preferenénimu testu,
kde byla kotist ¢ervené, zluté, zelené, modie a hnédé zbarvena. Zjistili, ze modra kofist byla ze v§ech
barevnych forem nejvice preferovana, vice nez ptirodni hnéda forma. Diivodem tohoto ptekvapivého
vybéru mtze byt fakt, Ze samice pribuzného druhu Habronattus pugilis vykazuji preference u samct
pro nové znaky (Elias et al. 2006 ex Taylor et al. 2014), a tedy Ze se tato preference pro nové a
neznamé projevila i u testovanych skakavek. Roper (1994) se zabyval ve své studii vlivem kontrastu

s pozadim na proces uceni. Ve své praci pouzil modré a zelené granule a jako predatora vyuzil jedince
kutat domacich. Ukazalo se, Zze podle kontrastni kombinace granuli a pozadi (zelena a modrd) se
kurata efektivn€ naucila averzi vii¢i dané barve. Zajimavym vysledkem bylo, Ze 1 zpétné odnauceni se
této naucené averze trvalo dlouho, pokud byla kofist kontrastni s pozadim. Modra barva tedy
fungovala efektivné jako averzivni signal, pokud byla prezentovana na kontrastnim zeleném pozadi.
Tento poznatek nicméné€ nepotvrzuje, Ze se modra barva fadi k vystraznym barvam, jelikoz jak Ham et
al. (2006) ukazali, averzi se v laboratornich podminkach dokaze predator naucit i vii¢i neaposematické
barvé/odstinu barvy, naptiklad Sedé. Zaroven mohlo jit i o vliv samotného kontrastu barev, nikoli o
vliv modré. Jak nasvédc¢uji jiné studie (podrobnéji rozebrané v kapitole ,,kontrast s pozadim*‘), kontrast

s pozadim muiZe hrat jistou roli pii vybéru kofisti predatorem (Roper & Redston 1987, Roper 1994).
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Nicméné¢ existuji i prace, ve kterych proces uceni podle kontrastu s pozadim nebyl efektivni
(Gamberale-Stille & Guilford 2003).

Fialov4 je také jednou z barev, které jsou s ohledem na aposematismus velmi malo studované. Halpin
et al. (2008) ve své studii zabyvajici se procesem uceni vyuzili zelen¢ a fialoveé zbarvenou kofist.
Autory zajimalo, zda nova barevna forma (napf. fialova) pivodné kryptické kofisti (napt. zelené) bude
mit vyhodu diky své napadnosti nebo zda naopak bude vice trpét predacnim tlakem. Jako predétofi
byli vyuziti jedinci naivnich kufat domacich, kterym byla kofist prezentovana vzdy bud’ na zeleném
nebo fialovém pozadi, tak ze jedna z koftisti byla krypticka a druha byla kontrastni s pozadim.
Vysledky ukézaly, Ze kontrastni nejedla kofist byla obecné efektivnéjsim stimulem pfi procesu uceni
nez nejedla kofist, ktera byla krypticka. Fialova barva byla tedy pro predatory averzivni, pokud byla
prezentovana jako kontrastni se zelenym pozadim. Tato studie nicméné neposkytuje vysledky
osvétlujici efekt fialové jako vystrazné barvy, mimo jiné proto, ze zde opét mohl hrat roli kontrast

s pozadim.

Vyse zminéné studie prezentovaly modrou a fialovou barvu vice jako barvu neutralni, nez jako typicky
kryptickou ¢i aposematickou barvu. Zaroven se autofi téchto studii primarné nezaméfovali na efekt
jednotlivych barev, ale ¢asto fesili jiné téma, naptiklad vliv novosti nebo kontrastu s pozadim.
Dosavadni vysledky praci nevyjasnuji postaveni modré ani fialové barvy jakoZzto soucast

aposematické signalizace a je tedy tfeba tato témata podrobit dal$imu studovani.

UV

Je jiz znamym faktem, Ze ptéci jsou schopni vidét kromé viditelného svétla také blizké UV zéateni

v rozsahu vinové délky piiblizné 320-400 nm (Odeen & Hastad 2013). Otazkou je, zda ptaci vyuzivaji
ultrafialovou barvu pfi hledani kofisti ¢i ne a také, zda ultrafialova barva funguje jako vystrazny signal
(Lyytinen et al. 2001)?

Lyytinen et al. (2001) ve svém experimentu ukazali, Ze ultrafialova barva nezvysuje efekt vystrazného
zbarveni. V pokusech prezentovali sykoram koniadram tii riizné barevné varianty koftisti: zelena, Seda a
zlutd na Cerném pozadi a vzdy dali na vybér mezi danou barvou a toutéz barvou doplnénou

o ultrafialovou barvu (napft. zelend UV-, zelena UV+). Kofist byla tvofena mandlemi, které byly
nalepeny pod barevny papirek. Papirky byly upraveny tak aby bud’ absorbovaly nebo reflektovaly UV
barvu tim zptusobem, Ze reflektujici papirky byly pokryty kiidou a absorbujici barevné papirky byly
pokryty smési oxidu titani¢itého (TiO») a kiidového prachu. O spravném vytvoreni UV+ a UV- kofisti
se autofi presvédcili testem se sykorami na pozadi, které se shodovalo s UV- kofisti, coz by mélo vést
k vyssi konzumaci UV+ kotisti. Tento test byl asp&sny. Poté byli ptaci podrobeni preferencnimu testu,
kde méli vybirat mezi jednotlivymi barvami a jejich UV+ a UV- variantou. Sykory neprojevily
preferenci k zadné z variant, a pfedevsim se nenaucily vyhybat nejedlé kofisti. Aby se otestovalo, zda

samotna ultrafialova barva je efektivnim optickym signalem, méli zelené zbarveni jedinci (UV-),
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predstavujici neaposematickou kofist, vyvolat averzni reakci. Ani zde nepreferovali ptaci Zadnou z
variant. Jedna se o zajimavy poznatek, hlavné proto, Ze v analogickém experimentu bez ultrafialové
barvy jakykoli rozdil ¢asto pomiiZe nauceni se averzi (Lyytinen et al. 2001). Pfesto se ultrafialova
barva zda byt neefektivnim signalem (Lyytinen et al. 2001). Podle Lindstrom et al. (1999) je vystrazny
signal efektivni, pouze kdyz je dostatecné ndpadny a asto pomtize predatorovi k rychlej§imu nauceni
se averzi. Tento fakt by mohl nasvédcovat tomu, ze UV zafeni neni dostate¢né vyraznym signalem i
pro zivocichy, ktefi jsou schopni ho vidét a ze podle n€j neumi determinovat rozdil v riznych typech
kotisti (Lyytinen et al. 2001).

Lyytinen et al. (2004) pracovali s kofisti disponujici ultrafialovou barvou, kterou prezentovali dennim
predatorim (pievazné ptaci) a noénim predatorim (pfevazné hlodavci). Pro experiment autoii pouzili
uméle upravené miry, tak aby bud’ odrazely (UV+) nebo absorbovaly (UV-) ultrafialovou barvu.
Kdyz byly miry prezentovany dennim predatortim, byly patrna preference UV+ kofisti. Pokud vSak
byl preferencni test provadén s no¢nimi predatory, nebyly zde pozorovany zadné preference kofisti.

Z vysledkt vyplyva ze ultrafialova barva zvysuje predacni risk u opticky se orientujicich dennich
ptacich predatort a tedy neni vyhodnym atributem pro denni motyly. Tyto vysledky se neshoduji

s vysledky vyse uvadéné studie Lyytinen et al. (2001), ve které autofi tvdi, ze ultrafialova barva nema
vliv na predatortv vybér.

Ultrafialové zbarevni je zatim pomérné malo studované téma v kontextu aposematické signalizace.

Dosavadni studie nasvéd¢uji o malé roli ultrafialové barvy ve vystrazné signalizaci.

Iridescence

Studiu efektu barvy v aposematismu se vénovalo mnoho autord, ti v§ak feSili problematiku typickych
vystraznych barev jako je Cervena i zluta, Casto davana do kontrastu s hnédou ¢i zelenou, ale malo
jich uz pak studuje méné¢ typické barvy (modré, bild) a také fenomén zvany iridescence (Fabricant et
al. 2014). Iridescence je jev, pfi kterém se méni odstin barvy podle thlu pohledu diky vicevrstevnému
povrchu vytvarejicimu jakési zrcadlo (Seago et al. 2009). Jednotlivé vrstvy struktury jsou tvofeny
prevazné chitinem a lisi se indexem lomu, diky ¢emuz se dopadajici zafeni odrazi do riznych smérti a
vytvaii typicky lesklé iridescentni zbarveni (Seago et al. 2009). Jednim z prikladl iridescentniho
druhu je motyl Battus philenor (Papilionidae), ktery disponuje modrym zbarvenim na kiidlech ménici
odstin podle thlu pohledu pozorovatele (Rutowski et al. 2010). Otazkou je, zda je iridescence také
efektivnim vystraznym signalem, jestli urychluje naptiklad uceni se averzi a jak na ni reaguji zkuSeni a
naivni predatofi (Fabricant et al. 2014).

Fabricant et al. (2013) se zabyvali iridiscentnim druhem plostice 7. diophtalamus (Heteroptera), ktera
disponuje zbarvenim skladajicim se z modro-zelenych iridescentnich a oranzovych skrvn vytvarejicich
vzor. Studie fesi téma variability vzort, ktera jak se ukazalo, nebrani efektu aposematismu. Zjistili, Ze
iridescentni skvrny, které jsou vysoce reflektivni, navic zvysuji napadnost signalu (Endler 1992), coz

muze byt podle autort dileZitou vlastnosti, je-li predator vybaven jen jednoduchym vizualnim
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systémem (monochromatickym) jako napfiklad kudlanka H. majuscula, a diky odrazu svétla

z iridiscentnich ploch na povrchu jedince miize kofist pisobit aposematicky (Fabricant et al. 2013).
Podle Fabricanta et al. (2014) iridiscentni zbarveni plostice 7. diophthalamus vyvolaji vyssi inicialni
averzi. Béhem uvodniho preferencniho testu, kdy sykordm konadrdm nabizeli bud’ ¢isté oranzovou
nebo iridiscentni formu kofisti, zjistili, Ze iridiscentni forma je pro predatory vice averzivni nez
oranzova, tedy ze zvySuje prvotni averzi. Autofi potvrdili, ze tato averze vuci iridescentni forme je
vyznamna jak u zkuSenych sykor konader, tak u naivnich jedinct. Tento poznatek miize nasvédcovat
teorii, Ze ptaci maji jistou vrozenou averzi vuci iridescentni forme koftisti. Na reakci predatora mohl
mit nicméné vliv vzor ¢i vnitini kontrast barev u iridescentni formy. Jinym divodem vétsi averze vici
iridescentni forme& mohl byt dle autorti i vétsi jas, tedy 1 vétsi kontrast s pozadim. Inicialni preferenci
naivnich pta¢ich predatorti, konkrétné kiepelti prilbovych (Callipepla gambelii, Odontophoridae), se
zabyvali Pegram & Rutowski (2014). Autofi vytvorili umélou kofist se tfemi typy zbarveni:
iridescentni modrou, oranzovou a kombinaci oranzova + iridescentni modra. Vysedky ukazaly, ze
naivni predatoii neprojevili vrozenou averzi vii¢i modré iridescentni kofisti. Nicméné oranzova nebo
kombinace oranzova + iridescentni modra uréitou vrozenou averzi u predatorii vyvolala. Mohlo vsak
jit 1 o preferenci predatort, protoze byly barevné formy kofisti prezentovany soucasné. Vysledky
nasveédcuji o veétsi efektivité oranzové barvy nez efektu iridescentni modré jako signalu, podle kterého
muze u ptacich predatorti vznikat jista vrozena averze.

Uceni se averzi je dal$im kognitivnim procesem, ktery byl studovan s ohledem na iridescentni
zbarveni kofisti. Fabricant et al. (2014) nabizeli sykoram konadram vzdy bud’ ,,iridiscentni a kontrolni
cernou‘ nebo ,,oranzovou a kontrolni ¢ernou’ formu kofisti, aby zjistili, kterd z forem je snazsi pro
rychlé uéeni se averze. Cerna kofist byla jedla a podle iridiscentni a oranzové formy se sykory ucily
averzi. Nepodafilo se upfesnit, zda m4 iridescentni forma vyssi efekt nez oranzova, jelikoz se predatofi
ucili obéma formam kofisti vyhybat stejné rychle. Zkusené sykory mély delsi latence ttoku na
iridescentni formu nez naivni sykory. Pegram & Rutowski (2014) se také zabyvali vlivem iridescence
na proces uceni a ve své studii ukazali, ze podle iridescentni modré barvy tento proces probiha
efektivné. Zaroven i kombinace oranzové a iridescentni modré byla efektivnim signalem podle kterého
se predatofi averzi naucili.

Generalizaci s iridscentni formou kofisti studovali Fabricant et al. (2014) ve své praci s naivnimi a
zkuSenymi sykorami konadrami. Predatofi byli nauceni averzi vii¢i oranzové nebo iridescentni formé
kofisti a nasledné byli podrobeni testu generalizace s témito a dal$imi barevnymi formami kofisti:
cerna + iridescentni a oranzova + ¢erna kofist. Iridescentni forma byla averzivni pro jedince naucené
averzi vuci oranzové. Prekvapivé v opa¢ném piipadé jedinci nauceni averzi vici iridescentni formeé
nevykazovali averzivni chovani vii¢i oranzové, dokonce byla oranzova preferovana vice nez ¢erna
kontrolni kofist, a to i piesto, ze iridescentni forma kofisti ve svém vzoru obsahovala i oranzové

skvrny, které by teoreticky mohly slouzit pro lepsi generalizaci s oranzovou formou. Cerna +
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iridescentni forma byla generalizovana, kdyz byly sykory nauceny averzi k iridescentni formé,
nicméné jedinci nauceni averzi vic¢i oranzové neprojevili generalizaci s Cernou + iridescentni formou.
Vysledky tedy ukazuji, Ze iridescentni forma kofisti se jevi byt siln€j$im signdlem, nez je Ciste
oranzova forma a Ze generalizace mezi oranzovou a iridescentni formou je asymetrickd. Mezi
iridescentni a ¢ernou + iridescentni formou probihala generalizace efektivné, coz svédci o tom, ze
iridescentni forma muze fungovat jako aposematicky signal. Jiné vysledky ve své studii publikuji
Pegram & Rutowski (2014), ktefi v generaliza¢nim testu s kiepely pfilbovymi (C. gambelii) ukézali,
ze naopak oranzova byla siln¢jSim signalem nez iridescentni modra barva. Nicméné zde bylo
iridescentni zbarveni uméle vytvoteno a obsahovalo pouze modrou barvu bez vzoru a dalSich barev.
Generalizace tedy byla asymetricka ale v opacném sméru, nez publikuji Fabricant et al. (2014). Rozdil
v téchto vysledcich mize byt zplisoben tim, Ze Pegram & Rutowski (2014) ve své studii pracovali

s umélou kofisti, ktera se mohla lisit v iridescentnim zbarveni od Zivé formy kofisti pouzivané autory
Fabricant et al. (2014) a zaroven autofi pracovali s odlisnymi predatory.

I jiné iridescentni druhy, naptiklad krasec Sternocera aequisignata (Coleoptera), se vyznacuji
efektivni obranou vii¢i pta¢im predatortim, ale v tomto piipadé se iridescence podili na krypsi spis nez
jako aposematicky signal (Kjernsmo et al. 2020). Experiment potvrdil, Ze iridescentni kofist byla na
listech hut detekovana, a tim zvysila Sanci na preziti proti vizualn¢€ se orientujicm ptakim. V druhé
¢asti experimetu autoii pracovali s riznymi barevnymi variantami iridescentni kofisti (modré, zelené a
fialové), ktera byla umisténa na matnych ¢i lesklych listech. Predatory, ktefi se pokouseli kofist na
listech detekovat, simulovali lidé. Obecné byla iridescentni kofist na listech $patn¢ detekovatelna,
prevazné na lesklych listech se kterymi lépe splyvala. Kjernsmo et al. (2018) pracovali mimo jinéi s
¢melaky zemnimi (Bombus terrestris) a snazili se objasnit roli iridescence jako kryciho zbarveni.
Cmelékiim byly v experimentélni aréné prezentovany riizné typy iridescentnich desti¢ek (difrakéni
miizka z kvétt, synteticka difrakéni miizka a vicevrstevna interferencni desticka) a neiridescentni
matna desticka. Vysledky ukézaly, Ze iridescentni desticky efektivn€ narusovaly identifikaci tvaru a
detekci ¢melaky na rozdil od kontrolni matné desticky. Témito vysledky autofi uvadi novou hypotézu,
ktera tika, zZe iridescence nemusi primarn¢ slouzit jako aposematicky signal, ale Ze velmi dobte
funguje i jako obrana pfed odhalenim (Kjernsmo et al. 2020). Nicmén¢ pro jiny typ predatora, jakym
muzou byt naptiklad kudlanky, které disponuji monochromatickym vizualnim systémem (Sontag
1971), je naopak iridescentni zbarveni vice napadné (Fabricant & Herberstein 2015). Fabricant &
Herberstein (2015) ve své praci vyuzili dvé barevné formy plostice 7. diophtalamus, Cisté oranzovou a
iridescentni. Vysledkem experimentu bylo, Ze z vétsi vzdalenosti je oranzova forma pro kudlanky
velmi $patné detekovatelnd, naopak od iridescentni, ktera byla pro kudlanky na pozadi viditelna a byla
tedy preferovana.

Podle vysledku studie Fabricant et al. (2014) se jevi iridescence jako vyznamny signal, ktery je

averzivni pro ptac¢i predatory jiz béhem prvniho setkani. Pegram & Rutowski (2014) ve své studii ale
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prezentuji jiny vysledek, tedy Ze iridescentni modra barva nevyvolava vrozenou averzi u naivnich
ktepelt ptilbovych (C. gambelii). Na efekt iridescence ma ale také vliv zkuSenost predétora (Fabricant
et al. 2014). Proces uceni probih4 podle iridescentni formy koftisti efektivné (Fabricant ete al. 2014,
Pegram & Rutowski 2014). Podle Fabricant et al. (2014) je generalizace mezi iridescentni a oranzovou
formou kofisti asymetricka ve prospéch iridescentni formy. Pegram & Rutowski (2014) tvrdi opak,
tedy Ze oranzova je silné€j$im signdlem nez iridescentni modra. Rozpor vysledkt téchto studii mtze
byt dle mého nézoru diky rozdilu v prezentované kofisti, kdy Fabricant et al. (2014) prezentovali
koftist s komplexnim iridescentnim zbarvenim a Pegram & Rutowski (2014) vyuzili uméle vytvorenou
iridescentni kofist, ktera méla pouze modrou barvu. Studie se zaroven lisily i1 v testovanych druzich
predatort. Iridescence se zda byt efektivnim signalem pro kudlanky, které diky tomu snaze deteku;i
koftist (Fabricant & Herberstein 2015). Mimo vystraznou funkci, mize mit iridescentni zbarveni i

funkci kryptickou, naptiklad diky naruSeni tvaru kofisti (Kjernsmo et al. 2018, 2020).

Polymorfismus

U varovného zbarveni aposematickych zivoc¢ichil Casto pozorujeme polymorfismus (Ronka et al.
2018), tedy fadu barevnych variant u jednoho druhu. Obecné¢ se predpoklada, ze je barevny
polymorfismus nevyhodou v kontextu vystrazné signalizace, coZ podporuji nize zminéné studie
(Ronka et al. 2018, Svadova et al. 2009, Raska et al. 2017).

V experimentu studujicim polymorfismus u prastevnikt jitrocelovych (4. plantaginis) bylo zjisténo,
ze sykory konadry nevykazuji generalizaci mezi jednotlivymi variantami a ze ¢ervené zbarveni jedinci
jsou na rozdil od Zlutych a bilych jednoduseji zapamatovatelni (Ronka et al. 2018). To nasvédcuje
tomu, ze polymorfismus neni vyhodou z hlediska generalizace a Ze by proti nému méla ptsobit
selekce. Presto je tfeba podotknout, ze jednotlivé barevné varianty aposematické koftisti, které

v prirodé disponuji napiiklad i neptfijemnym pachem, mohou u predatorti vyvolat averzi (Ronka et al.
2018). Jednim z ptikladu mlize byt ruménice pospolna (P. apterus) tvorici krome své divoké cerno-
cervené formy dalsi barevné mutantni formy (oranzova, zluta a bila) (Svadova et al. 2009). Svadova et
al. (2009) provadeéli studii na téchto barevnych formach rumeénice a porovnavali schopnost predatora
(sykory konadry) generalizovat mezi jednotlivymi formami. Zjistili Ze generalizace je asymetricka
tedy Ze sykory naucené averzi viuci cervené se nevyhybaji zluté a bilé mutantni formé, ale jedinci
nauceni averzi vuci zluté ¢i bilé se tspesné vyhybali ¢ervené kofisti. Z toho vyplyva, Ze zluta a bila
forma ruménice pospolné je v prirod¢€ ohrozenéjsi a ze rozhodujicim selekénim faktorem, ktery zde
hraje roli je predace (Svadova et al. 2009). Pravdépodobné z tohoto diivodu je bila a zluta mutantni
forma ruménice obecné v prirodé vzacna (Exnerova et al 2006). Kromé ptacich predatorti se barevné
formy ruménice pospolné setkavaji i s jinymi predatory, konkrétné se skakavkami E. arculata, které,
jak se ukazalo projevily stejné tendence v generalizaci mezi témito barvam (Raska et al. 2017). Pokud
byly skakavky nauceny averzi vici Cervené, averze nebyla generalizovana na zlutou a bilou formu

(Raska et al. 2017). Pokud vs8ak byly skakavky nauc¢eny averzi vic¢i Zluté nebo bilé barve, vyhybaly se
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stejné tak i Gervené kofisti, ktera pro né byla rovnocenné averzivni (Raska et al. 2017). Slo tedy opét o
(Raska et al. 2017).

Rojas et al. (2014) publikuji ve své praci nekteré aspekty, které by naopak mohly pfispivat k udrzeni
polymorfismu v evoluci. V terénnim experimentu pracovali s modely pralesnicek barvifskych
(Dendrobates tinctorius) disponujich cerno-zluto-modrym vystraznym zbarevnim, které je mezi
jedinci Casto znacné variabilni a také do pokusu ptidali model kryptické pralesnicky, slouzici jako
kontrola. Autofi sledovali mnozstvi utokli predatora na jednotlivé modely a zjistili, Ze kryptické
pralesnicky byly napadany nejcastéji. Aposematické kofist byla pro predatory obecné averzivni a mezi
jednotlivymi barevnymi modely nebyl pozorovan rozdil v mife tokil. Nicméné autofi pozorovali jisty
vliv zkuSenosti predatora a mnozstvi svétla v daném prostiedi na detektabilitu jednotlivych barevnych
forem kofisti. Z téchto vysledktl vyplyva, ze pokud koftist disponuje znaky, které zhorsuji jeji
detektabilitu a zaroven funguji efektivné jako aposematické signaly, mize byt takovyto typ
polymorfismu naopak v evoluci udrzovan (Rojas et al. 2014). Na udrzeni polymorfismu mtiZze mit
mimo jiné vliv i pohlavni selekce, jak ve své studii ukazali Gordon et al. (2015). Autofi tvrdi, ze
kombinace uspéchu pii hledani partnera a frekvence jednotlivych barevnych variant v prostfedi mtize
fungovat jako jakasi selek¢ni mozaika, kterd znemozni fixaci pouze jednoho typu zbarveni.

Z uvedenych vysledkd mizeme dedukovat, ze polymorfismus barevnych forem u jednoho druhu je
spi$§ nevyhodnou strategii a Ze by teoreticky proti nému méla pusobit selekce. Nicméné prace, které
tvrdi Ze je polymorfismus nevyhodnou strategii (Ronka et al. 2018, Svadova et al. 2009, Raska et al.
2017) jsou pouze o dvou typech kofisti a jednom typu predatora, proto nemiizeme tyto vysledky
definitivn€ pokladat za fakt. Rojas et al. (2014) ve své studii ukazuji, Ze n€které aspekty mohou
prispivat k udrzeni polymorfismu v evoluci, naptiklad ze variabilni zbarveni umozni jednotlivctim
lepsi krypsi. Nicméné se v této praci autofi zametuji na druh, ktery disponuje vzdy stejnym zbarevnim,
pouze jinym zastoupenim barev. Dle mého nazoru ptedpoklad této studie neplati o barevnych formach
jednoho druhu, které maji zcela jiné zbarveni (napfiklad cervené, zluté a bil¢) a zaroven je jejich

strategii aposematismus, nikoli krypse.

Plody versus aposematici

Typické aposematické barvy najdeme v piirod¢ i jinde. Ovoce ¢i jiné plody, které jsou zralé a chutné
muzou byt Casto zabarveny do Cervena. Vyraznost ¢ervené na pozadi ale hraje u téchto dvou typt
potravy rozdilnou roli: Cervené ovoce ma primarn¢ predatory pritahovat, a naopak ¢ervené zbarveny
zivocich by mél predatory odradit (Gamberale-Stille et al. 2007). Pralesni¢ky drobné (Oophaga
pumillio) v Amazonskych pralesech maji podobné zbarveni jako nékteré taméjsi plody a na zeleném
podklad¢ by mohly byt snadno zaménitelné pro ptaky zivici se ovocem (Paluh et al. 2015). Na toto
téma byl provadén experiment, ktery simuloval jedince Amazonské pralesni¢ky drobné a kulaté

kousky ovoce pomoci jilovych modelt a testoval, zda budou mezi nimi ptaci, konkrétné tinama vetsi
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(T. major), diskriminovat (Paluh et al. 2015). Ukazalo se, Ze tinamy bez problému rozliSovaly mezi
ovocem a pralesnickami: ervené modelové ovoce preferovaly nejvice a prokazaly vyrazné averzivni
chovani vici zabim modelim, i kdyz byla jejich barva hnéda, tedy neaposematicka (Paluh et al. 2015).
Obdobny experiment byl provadén i s kurem domacim, ve kterém opét autofi potvrdili, Ze Cervené
ovoce nevyvolava zadnou negativni reakci oproti cervenému hmyzu, ktery byl pro predatory vysoce
averzni (Gamberale-Stille & Tullberg 2001). Toto tvrzeni svymi vysledky podporuje i studie
Gamberale-Stille et al. (2007), ve které byly prezentovany frugivornim pénicim ¢ernohlavym (S.
atricapilla) razné typy kofisti (konkrétn€ ovoce, Cervi a cvrcci), které byly nabarveny Cervené ¢i
zelené. Pokud Slo o kofist ve formé ovoce, neprojevily pénice preferenci barvy a konzumovaly oba
barevné typy. U obou cvrcktl i Cervl byla vyznamnd averze vici Cervené barve, z cehoz vyplyva, ze
pénice dokazaly jednotlivé typy potravy diskriminovat a az nasledné se fidit podle barev. Funkce
Cervené barvy u ovoce je podle Gamberale-Stille et al. (2007) pfedevsim ve vyraznosti na podkladé,
kde je snaze predatorem odhaleno, nikoli Ze jde o signal jedlosti.

Zavérem muizeme tvrdit, Ze ptaci ktefi se orientuji vizualné a vybiraji potravu podle jejiho vzhledu,
tedy hlavné€ zbarveni, jsou zaroven schopni diskriminovat mezi typem potravy napiiklad podle jejiho

tvaru (Paluh et al. 2015).

Vzor

Vzor je mozaika skladajici se z rizné barevnych skvrn, které se 1isi v odstinu, velikosti, tvaru a pozici
u ruznych Zivocisnych druhti (Endler & Mielke Jr. 2005). S ohledem na aposematickou strategii je
otazkou, zda mohou riizné vzory ovlivnit efekt vystrazného zbarveni.

Aronsson & Gamberale-Stille (2008) testovali, podle jakych stimulti se kufata domaci orientuji pii
diskriminaci potravy. V prvni ¢asti pokusu autofi porovnali, jestli maji rizné typy vzoru (pruhy ¢i
averzi na kofist ,,jen s vystraznou barvou* nebo ,,jen se vzorem*. Vysledek prvni ¢asti potvrdil, Ze typ
vzoru (pruhy ¢i tecky) nema vliv na ueni se averzi, jinymi slovy oba vzory byly podobné efektivni a
v obou pripadech se predatoti averzi naucili. Vyzkum ale v druhé ¢asti pokusu ukazal, ze kutata
generalizovala nauCenou averzi pouze na kofist ,,jen s vystraznou barvou, ale nevyhybala se kofisti
»jen se vzorem*. Zavérem této studie je tedy tvrzeni, ze kufata se pifi uceni asociaci s varovnym
zbarvenim fidi podle samotné barvy, nikoli vzoru kofisti. Svadova et al. (2009) ve své studii prezentuji
podobné vysledky tedy, Ze vyznam barvy jako signalu pfevySuje vyznam vzoru. V této studii sykory
konadry generalizovaly mezi nauc¢enu averzi k urcité barve a ostatnimi vystraznymi barvami. Autofi
zjistili, Ze v ptipad¢ jedinci, ktefi se naucili averzi vici ¢ervené barvé nedochazelo ke generalizaci
averze na ostatni barvy i pfesto, Ze ostatni znaky kofisti, pfedevsim ¢erny vzor, byly u vSech shodné.
V experimentu se ¢tyfmi druhy pévetl Exnerova et al. (2006) uvadéji dalsi vysledky podporujici tuto

hypotézu. Jako kofist byly prezentovany barevné formy ruménice pospolné (Cervena, zluta, oranzova a
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bild), které sdilely stejny cerny vzor. Z Cervené barvy na barvy ostatni generalizace neprobihala i
presto ze velikost, tvar i Cerny vzor byli u vSech forem stejné. Pfedpoklad, Ze se predatofi primarné
tidi podle barvy, nikoli vzoru je diky vysledkiim této studie rozsifen na dalsi zastupce fadu pévct,
krome jiz zminéné sykory konadry i na sykoru modtinku (C. caeruelus), cervenku obecnou (E.
rubecula) a pénici cernohlavou (S. atricapilla).

Forsman & Merilaita (1999) ve studii zabyvajici se procesem uceni testovali, zda na celkovy efekt
zbarveni ma vliv symetrie vzoru. V experimentu pracovali s papirovymi modely aposematickych
motyll s riznou mirou symetrie ve vzoru a s riiznou velikosti kresby a jako predatora zvolili naivni
kurata domdci. Vysledkem bylo zjisténi, Ze nejefektivnéjSim signalem pii procesu uceni byla kofist
s velikymi vzory, které byly symetrické a nejméné efektivni jako signal se projevila kofist s
asymetrickym vzorovani. Z toho vyplyva piedpoklad, Ze symetrie ve vzoru je 1épe zapamatovatelna
pro predatora a je i vice efektivnim signalem pii procesu uceni nez asymetricka kresba. Oproti studii
od autort Aronsson & Gamberale-Stille (2008) (viz vyse), ve které zjistili, Ze rozdilné vzory nemaji
efekt na averzivni uceni, studie autorii Forsman & Merilaita (1999) ukazuje, Ze typ vzoru ma uréity
vliv na uceni, ale zaroven zalezi na symetrii a na rozdilu ve velikost kreseb. Podle Aronsson &
Gamberale-Stille (2012b) na symetrii ¢i pravidelnosti vzoru pfi procesu uceni a generalizaci nezalezi.
Ve své praci mimo jiné zjistili, Ze se sykory modiinky 1épe uci averzi kdyz je kofist na komplexnim
pozadi vzorovana nez kdyz je bez vzoru. Béhem testovani generalizace sykory efektivné asociovaly
mezi rizn¢€ vzorovanou kofisti, ale tuto averzi negeneralizovaly na kofist bez vzoru. Aronsson &
Gamberale-Stille (2012a) v jiné studii pracovali s kufaty domacimi a ukézali, Ze pfi diskriminaci
kofisti postupuji hierarchicky podle sily stimulu. Jako prvni predatofi diskriminovali podle barvy,
ktera se jevila jako siln€jsi stimul a nasledné se zaméfili na dalsi méné silné stimuly, jakym byl
napiiklad praveé vzor. Diky této strategii mize predator s vyssi presnosti urcit rozdil naptiklad mezi
mimetikem a jeho modelem (Aronsson & Gamberale-Stille 2012a).

Zajimavy nahled na toto téma maji Bowdish & Bultman (1993), ktefi ve své studii pracovali

s kudlankami 7. aridifolia, které maji monochromaticky vizudlni systém a nabizeli jim pét riznych
variant vzort na plostici O. fasciatus (Lygaeidae). Kudlanky se ucily averzi vici vSem péti variantdm
a ukazalo se, Ze mnohem vice vahaly tocit na vzorované plostice nez na jednobarevné formy. Pro
kofist, jejimz predatorem jsou monochromatické kudlanky 7. aridifolia, je vyhodnéjsi disponovat
zbarvenim s uréitym vzorem, ktery vytvari achromaticky kontrast.

Obecné muzeme konstatovat, Ze vliv vzoru v aposematické signalizace je podfazeny vlivu barvy
samotné, coz plati predevsim pro ptaci predatory. Predatofi diskriminuji kofist nezavisle na vzoru a
zaroven se zda, ze vzor nijak neovliviiuje efektivitu vystrazného zbarveni (Aronsson & Gamebrale-
Stille 2008, Svadova et al. 2009, Exnerova et al. 2006). Aronsson & Gamberale-Stille (2012a, 2012b)
prikadaji vrozu vétsi roli predevsim pii procesu uceni, pii generalizaci a béhem diskriminace kofisti,

kdy slouzi jako doplnujici signal podle kterého se predator orientuje. Obecné pokud srovname kotist
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se vzorem a bez vzoru, muzeme dle vysledkil vyse uvedenych studii dedukovat, Ze vzor neni nezbytny
pro efektivni vystraznou signalizaci. Pokud je vzor u aposematické kofisti pfitomen, je vice averzivni,
je-li tvofen velkymi symetrickymi kresbami. Vyjimkou jsou kudlanky 7. aridifolia, které vykazuji

averzivitu vii¢i kofisti se vzorem vice nez ke kofisti bez vzoru (Bowdish & Bultman 1993).

Kontrast s pozadim

Barva a jeji ndpadnost souvisi i s tim, na jakém pozadi je prezentovana. Obecné fe¢eno mize byt
vystrazné zbarveni pozorovano predatorem na bud’ kontrastnim nebo nekontrastnim pozadi. M4 vSak
kontrast dopad na efektivitu vystrazného zbarveni nebo na proces uceni?

Roper & Redston (1987) ukazuji, ze kontrast miize hrat roli ve vybéru kofisti. V této studii dali
kufatim domécim v ramci preferen¢niho testu volbu mezi Cervenou a bilou kofisti na kontrastnim ¢i
nekontrastnim pozadi. Ukézalo se, Ze kurata uptednostiiovala vzdy tu barvu, kterd byla vici pozadi
nekontrastni a to jiz béhem prvniho setkani. Z vysledki vyplyva, Ze kontrast byl pro kutata averzivni.
V dalsich pokusech Roper (1990) nabizel kutatim cervené ¢i hnédé moucné Cervy, bud’ se shodnym ¢i
kontrastnim pozadim. Dulezitym faktorem ale bylo, ze ptaci méli ze svych kleci riznou zkusenost

s kontrastni ¢i nekontrastni potravou na kterou byli zvykli. Vysledky ukazaly, Ze vystrazné barvy jsou
averzivni samy o sob¢ bez ohledu na barvu pozadi, tedy Ze ¢ervena kofist je pro naivni kufata vice
averzivni na kontrastnim i nekontrastnim pozadi. Tento vysledek je v rozporu s vysledky Ropera a
Redstona (1987) ve vyse zminéné studii, kde preference byla namifena ptekvapivé i k typicky
vystrazné Cervené koristi pokud byla na nekontrastnim pozadi. Sillén-Tullberg (1985) také tvrdi, ze
kontrast neni nutny pro funkéni vystrazné signaly a Ze dilezitou sloZkou je pouze barva samotna. V
experimentu byly pouzity jako predator zebticky pestré (T. guttata, Estrildidae, Passeriformes) a jako
nejedla kofist plosticka pestra (L. equestris) s Cerno-¢ervenym zbarvenim a jeji Seda mutantni forma.
Pocet utokt se u obou forem velmi podobal, ptesto byla pozorovana mirne vétsi preference sedé
koftisti na kontrastnim i nekontrastnim pozadi. Vysledek tedy ukazal, Ze volba kofisti zavisela na
konkrétni barve, nikoli na kontrastu s pozadim.

Roper (1994) publikoval praci, kterd ovétrovala zda kontrastni pozadi ovlivni proces uceni. Autor
zjistil, Ze latence toku béhem uceni byly u kontrastni kofisti delsi, nez u koftisti barevné shodné

s pozadim (kryptické) i pfesto, Ze oba typy kofisti byly pro predatora nejedlé. Jinymi slovy se
predatofi ucili averzi snaze podle kontrastni kofisti, ktera se jevila jako efektivnéjsi signal nez kofist
shodna s pozadim. Poté se autor pokusil ovéfit, zda i reverze této naucené averze bude trvat déle u
kofisti kontrastni, nez u kofisti kryptické a tato hypotéza se mu nepodaftila vyvratit. Gamberale-Stille
& Guilford (2003) naopak tvrdi, Ze kontrast je velmi malo efektivni jako signal a Ze predatofi
upiednostiuji pfi uceni asociaci nejedlosti kofisti s jinym signalem, napiiklad s barva. Predatofi se
ucili averzi vii¢i nabarvenym granulim (modrym a ¢ervenym), které byly prezentovany v riznych

kombinacich s neutralnim pozadim ¢i v kontrastu mezi sebou. Vysledek ukazal, Ze zasadni vliv pii
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procesu uceni ma barva samotna, jinymi slovy v experimentu byla nejvic averzivni kofist, u které se
predatofi fidili pouze podle barvy granuli, nikoli podle barvy pozadi ¢i podle kontrastu barev. Je nutno
podotknout, ze za kontrast se v této studii povazoval kontrast dvou barev vii¢i sobé, nikoli kontrast
jedné barvy vici neutralnimu pozadi. Praveé barevna koftist na neutrdlnim pozadi (tj. pozadi které se
neshoduje z zddnou z testovanych barev), coz se da také povazovat za ur€ity typ kontrastu, byla v této
studii nejvice averzivni a proces uceni podle ni probihal nevice efektivné.

Svadova et al. (2009) ve své studii se sykorami koniadrami ukazali, ze mé kontrast s pozadim vliv i na
pamét predatora. Zlutou barvu, ktera byla z vybéru vystraznych barev nejméné kontrastni s pozadim,
si sykory pamatovaly nejhtfe, oproti ¢ervené a bilé kofist, kterd byla vyrazngji kontrastni s pozadim.
Muizeme fict, Ze téma kontrastu s pozadim je kontroverzni a Ze je tieba provést dal$i podrobné
experimety, které by jej osvétlili. Obecné se neda jisté fict, zda je kontrast funkénim aposematickym
signalem. Nicméné se kontrast s pozadim jevi jako uréity faktor ovliviiujici reakce predatora. Jeho vliv
pozorujeme napiiklad na preferenci kofisti, coz ukazuji studie Roper & Redston (1987) a Roper
(1994). V porovnani se barvou kofisti miZzeme konstatovat, ze je kontrast s pozadim podiazenéjsim
aspektem a Ze barva ma vétsi efekt na uceni a pamét’ predatora (Svadova et al. 2009, Gamberale-Stille

& Guilford 2003, Roper 1990).

Vnitini kontrast

V ramci aposematické strategie je jednim ze znakd vystrazného zbarveni i vnitini kontrast vzoru na
téle zivocicha (Dimitrova & Merilaita 2009). Vystrazna zbarveni jsou pfevazné prezentovana v urcité
kresbé skladajici se z jedné z typickych aposematickych barev (Cervena, Zlutd) a cernych skvrn ¢i linif
(Cott 1940). Vnitini kontrast vyuziva kontrastni barvy a linie na povrchu zivo€icha tvorici vzor, ktery
muze slouzit jako aposematicka signalizace (Dimitrova & Merilaita 2009). Tento fakt vyvolava
otazku, ma-li vnitini kontrast barev vliv na kognitivni procesy predatora.

Podle jednoho z nazori na efektivitu funguje aposematicky vzor nejlépe jako vystraha pro predatora,
kdyZ v ramci kresby vytvarii vyrazny kontrast (Endler 1992 ). Jedna ze studii (Aronsson & Gamberale-
Stille 2009) toto tvrzeni ale nepodporuje. Aronsson & Gamberale-Stille (2009) zjistili, ze koftist s
vystraznym zbarvenim, které obsahuje ¢erné pruhy jako vzor, je rovncenné efektivni v uceni se averzi
jako kofist, kterd disponuje pouze vystraznou barvou bez vzoru. V jednom z testli se oba typy kofisti
(Cervena s pruhy/bez pruhti) shodovali s Cervenym pozadim. Zde bychom ¢ekali pozitivni efekt
vnitiniho kontrastu vzorované kofisti, ale mira averze se podobala u obou z variant, tudiz vnitini
kontrast vzoru na uceni nemé¢l efekt. U kudlanek, které jsou monochromatické (Sontag 1971), mize
naopak vnitini kontrast barev slouzit k rozliSeni kofisti (Bowdish & Bultman 1993) ¢i usnadnéni
detekce na vétsi vzdalenost (Herberstein 2015).

Vnitini kontrast je zatim malo prostudované téma. VétSina praci se zabyva piredev§im vzorem a vnitini

kontrast jiz do svych experimentll nezahrnuji. Podle Aronsson & Gamberale-Stille (2009) nema
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vnitini kontrast barev vliv na reakci predatora. Nicméné zavisi i na typu predatora. Podle Herberstein

(2015) kudlanky preferuji kofist s ur¢itym vnitinim kontrastem, ktery je pro né€ 1épe detekovatelny.

Pohyb koristi

Jak bylo jiz zminéno, mezi optické signaly se krome barvy tadi napiiklad i pohyb kofisti. Pohyb muze
zivoCich vyuzivat jakozto soucdst antipreda¢niho mechanismu v kombinaci s vystraznym zbarvenim
(Hatle & Faragher 1998, Srygley 1999). Otazkou je, jaky vliv ma pohyb kofisti na efektivitu
samotného vystrazného zbarveni.

Srygley (1999) se zabyval tzv. pohybovymi mimikry (z anglického ptekladu ,,motion mimicry*), které
demonstroval u Miillerovskych mimetikti. Jde o jev, kdy zastupci riznych druhti tvoii konvergentné
stejné morfologické i pohybové vlastnosti slouzici jako aposematicka signalizace (Srygley 1999).
Autor tvrdi, Ze interakce vystrazného zbarveni a pohybu zvysuje pravdépodobnost preziti pti setkani

s predatorem, ktery je specialista. Naopak pro predatora, ktery je generalista, mize tato
multikomponentalni signalizace vést k vétsi mife chybovosti. Dalsi z antipreda¢nich strategii
zahrnujici vliv pohybu jsou tzv. ,,flash displays* (Loeffler-Henry et al. 2019). Zivo¢ich s takovouto
strategii se jevi jako krypticky po dobu co se nehybe, ale pokud se da do pohybu demonstruje
vystrazné zbarveni (Loeffler-Henry et al. 2019). Hatle & Faragher (1998) ve své studii pracovali

s pomalu se pohybujici nejedlou kofisti (sarance Romalea guttata, Romaleidae), ktera disponuje
vystraznym zbarvenim a jako predatora zvolili skokana levhartiho (Rana pipiens). Ukazalo se, ze
pomalu se pohybujici aposematicka sarancata trpi méné predaci a tedy ze tim zvysSuji pravdépodobnost
preziti pti styku se skokanem levhartim.

Hatle & Faragher (1998) a Srygley (1999) tvrdi, Ze pohyb mtiZe hrat ve vystrazné signalizaci urcitou
roli a mize ovlivnit reakce predatora. Téma pohybu jako aposematického signalu je ale malo
prostudované a nemtizeme jiste tvrdit, Ze jde o efektivni vystrazny signal. Dle mého nazoru miize mit
pohyb vliv na reakce predatora, ale pouze jako vedlejsi faktor umocnujici jiny vystrazny signal,

napiiklad barvu.

Velikost koristi

DalSim faktorem, ktery krom¢ pohybu mutze ovlivnit efekt vystrazného zbarveni je velikost kofisti.
Jiz po jedné zkuSenosti s aposematickou kofisti projevuji predatoii sklon k vétsi averzi viici kofisti,
ktera je stejné barvy ale vétsi, a tedy vice ndpadnd ve svém vystrazném zbarveni (Gamberale &
Tullberg 1996). Gamberale & Tullberg (1996) se své studii s naivnimi kufaty domacimi testovali
vrozenou averzi vuci aposematické plosticee tolitové (Tropidothorax leucopterus, Lygaeidae).
Plosticka byla predatoriim prezentovana v larvalnim stadiu jako tieti a paty larvarni instar liSici se
velikosti. Primarni averze byla vyrazng&jsi vici vetsi kofisti, nez vuci kofisti mensi, pravdépodobné
zpusobena v¢étsi velikosti vystrazného signalu. I v dalSich setkanich projevili predatofi vyrazné
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averzivni chovani proti vétsi kofisti. V dalsi ze studii se ukazalo, Ze béhem prvnich utoktli na vystrazné
zbarvenou kofist velikost nehraje roli, ale po n¢kolika dalsich stietech byl rozdil mezi malou a velkou
koftisti znany (Prokopova et al. 2010). Jako koftist byly prezentovany ¢erno-Cervené zbarvené
ruménice pospolné (P. apterus) v larvarnim (tieti a paty instar) ¢i dospélém stadiu a jako predatory
autofi vyuzili sykory kotiadry a modtinky. Mala kofist byla v pozdéjsich itocich napadéna a zabijena
vice nez kofist velkd, pravdépodobné kviili mensi ddvce chemické obrany, kterou disponovala
(Prokopova et al. 2010).Dospélé stadium se ale 1isi od instarti zbarveni i typem chemické obrany, coz
moho ovlivnit vysledky studie (Prokopova et al. 2010)

Strategii ,,flash displays* disponuji zivocichové, ktefi prezentuji své vystrazné zbarveni pouze

v pohybu (Loeffler-Henry et al. 2019). Kdyz je Zivo¢ich nehybny, jevi se krypticky (Loeffler-Henry et
al. 2019). Loeffler-Henry et al. (2019) ve své studii ukazali, ze tuto startegii vyuzivaji krypticti
zivocichové, ktefi disponuji vétsi velikosti. Je tomu tak predevsim z toho diivodu, Ze obecné vice trpi
predaci, nez drobné kryptické druhy. Toto tvrzeni autofi ovéfili u ¢tyt hmyzich taxond, jmenovité
Orthoptera, Phasmatidae, Mantodea a Saturniidae. Dalsi studie také potvrzuje tento predpoklad, tedy
ze strategii ,,flash displays® vyuziva predevsim velka krypticka kotist (Bae et al. 2019).

Muizeme tvrdit, Ze téma velikosti kofisti je zatim malo prostudované. Podle Prokopova et al. (2010)
muze mit velikost kofisti vliv na predatorovu reakci a v nékterych ptipadech zvysuje efekt konkrétniho
vystrazného zbarveni. Roli mlize hrat i druh predatora a jeho t€lesna velikost (Prokopova et al. 2010,
Exnerova et al. 2003). Aposematicka kotist vétsi velikosti ma vétsi plochu, na které prezentuje
vystraznou barvu, coz miiZze zpusobit vetsi efektivitu prezentovaného signalu (Prokopova et al. 2010,

vvvvvv

al. 2010), ale také vice zivin, jez se z ni da ziskat, prekona-li predator jeji obranné mechanismy.

Napadnost

Népadnost je velmi dillezitym aspektem varovné signalizace. Je to vSak obtizné definovatelny znak

v ramci aposematismu (Lindstrom et al. 1999) a rizni autofi si pod napadnosti pfedstavuji ¢asto riizné
atributy kofisti, naptiklad kontrast s pozadim. Napadnost mize byt popisovana jako vystrazné
zbarveni skladajici se z jednoduchého ale vyrazného vzoru, ktery je tvofen malym mnozstvi barev a
ktery je kontrastni jak s pozadim, tak v ramci dané kresby (Cott 1940). Casto se predpoklada, ze pravé
mira kontrastnosti s pozadim urcuje napadnost zivocicha (Cott 1940). Roper & Redston (1987) v
metodice své studie prezentuji napadnost tak, Ze vytvareji kontrast kofisti s pozadim (Cervené a bilé
pozadi/kofist). Stejnym zptsobem byla napadnost prezentovana ve studii Gamberale-Stille & Guilford
(2003), zde vsak autofi pouzili kontrast modré a ¢ervené barvy. Roper (1990) vyuziva pro tvorbu
napadnosti kontrast hnédé, bilé a ¢ervené v riznych kombinacich. Samotny kontrast s pozadim a jeho

vliv na efektivitu aposematické signalizace je rozebran v samostatné kapitole.
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Guilford (1986) tvrdi, Ze napadnost v aposematické signalizaci nehraje roli jako signal piimo znacici
nejedlost kofisti. Podle autora napadnost zvySuje detekcni vzdalenost, ze které je predator schopen
zpozorovat kofist a diky tomu se zvySuje i Cas mezi nalezenim a chycenim kofisti. Predator mé pak
delsi ¢as se rozhodnout, zda je pro né&j kotist nebezpecna, coz je €asto zasadni pro jeji pieziti. Roper &
Wistow (1986) popisuji podobny efekt napadnosti, respektive miry kontrastu s pozadim. Podle autort
napadnost zvySuje pravdépodobnost detekce kofisti pfedev§im naivnimi predatory. Podle Gamberale-
Stille & Guilford (2003) existuji celkem dvé hypotézy o funkci napadnosti vystraznych barev. Prvni
hypotéza tika, ze funkci ndpadnosti je zvySeni efektu aposematického signdlu diky cemuz se predator
snaze nauci vyhybat vystrazné barve kofisti. Dalsi je tzv. hypotéza handicapu, kterd poukazuje na to,
7e mira napadnosti barvy koreluje s kvalitou kofisti a ze se predatofi u¢i asociovat nejedlost

s napadnosti, a ne s konkrétnim vzorem.

Ve studii provadéné na kutatech Roper & Redston (1987) ovérovali, zda napadnost barvy v kombinaci
s nepfijemnou chuti ptfimo ovliviiuje uceni se averzi. Pokus ukazal, Ze napadné zbarveni, zjednodusené
na kontrast s pozadim, na rozdil od zbarveni kryptického vyrazné zefektiviiuje uceni se averzi a ze i
ovliviiyje délku jeho zapamatovani. Toto tvrzeni potvrzuje ve své studii i Roper (1990), ktery zjistil,
ze napadnost kofisti vyvolava v predatorovi rychlejsi proces uceni a také, ze zpomaluje proces, pii

et al. (1999), ve které zjistili Ze napadnost sama o sobé neni averzni a ze funguje spis jako faktor, ktery
zefektiviiuje proces uceni. Napadnost byla v této studii také zjednodusena na formu kontrastu kofisti
(Cerno-zluté ¢i hnédé) s bilym pozadim. Predatoti ale podle napadnosti kofist nediskriminovali, jinymi
slovy ndpadnost nebyla hlavnim signdlem, podle kterého se predatofi pti uceni ridili.

kontrastu s pozadim (Roper 1990, Lindstrom et al. 1999, Roper & Redston 1987, Gamberale-Stille &
Guilford 2003). Diky tomu nemtiZzeme snadno definovat efekt samotné napadnosti, na které se kromée
kontrastu s pozadim mohou podilet dalsi parametry. Tento Spatn¢ uchopitelny faktor ale mtize hrat

zasadni roli napfiklad pfi procesu uc¢eni (Roper & Redston 1987).

Vliv barvy na kognitivni procesy predatora

Riizni predatofi mohou mit odli$né reakce na stejny vizualni signal, které jsou ovlivnény mnoha
zasadnimi faktory napiiklad potravni strategii, personalitou ¢i velikosti predatora.

VétSina hmyzozravych ptaki je schopna efektivné rozliSovat aposematickou a neaposematickou kofist,
kdeZzto druhy semenozravé, jako napiiklad pénkavy a strnadi, maji Casto problém tyto dva typy kofisti
rozlisit a utoc¢i na n¢ viceméné stejnomerne (Exnerova et al. 2003). V této studii dale ukazali, ze pokud
jde o velky druh pta¢iho predatora (kos ¢erny), neni predator averzivni vic¢i aposematické ani
neaposematické kofisti, naopak drobny druh mlynafik dlouhoocasy se choval averzivné vici obéma

typtum koftisti (Exnerova et al. 2003). Vysledky tedy ukazuji, ze pro velké druhy ptacich predatort
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nemusi byt ur¢itd mira antipredacni obrany dostacujici (Exnerova et al. 2003). Mimo to je pozorovan i
rozdil v ramci jednoho druhu a to u riznych geograficky vzdalenych populacich, které mohou mit jiné
zkusenosti z ptirody (Exnerova et al. 2015). Ve studii s dvémi populacemi sykor koniader (Finsko a
Ceska Republika) autofi ukézali, Ze se sykory nelisily ve zptisobu explorace a neofobnim chovéni vigi
nové kofisti, presto se chovaly rozdilné averzivné, coz bylo zptisobeno riznou miru zkusenosti

s prezentovanou koftsti, kterd se vyskytuje pouze v jedné z oblasti (Exnerova et al. 2015). Podle
Exnerova et al. (2010) hraje roli mimo jiné i personalita jedince. Ve své studii se sykorami konadrami
definovali dva typy personalit. Prvni jsou ,,fast” jedinci, ktefi se vyznacuji agresivitou, smélosti a
rutinou v utocich na kofist. Naopak druhym typem jsou ,,slow* jedinci, ktefi nejsou agresivni ani sméli
a vyznacuji se vynalézavosti béhem utokl. Autori ukazali, ze ,.slow* jedinci byly v experimentu vice
obezfetni a rychleji se naucili averzi vi€i aposematické kofisti na rozdil od ,,fast” jedinci. Predatoti
béhem shanéni potravy ¢asto musi tvotit kompromis mezi rychlosti utoku a piesnosti vybéru a mimo
to i kategorizovat dany typ kofisti (Chittka & Osorio 2007). Predatoti kategorizuji typy kofisti podle
spole¢nych vlastnosti a vizualnich stimulli (napft. barva), kterymi kofist disponuje a pod ¢asovym
tlakem béhem Utoku se rozhoduji podle podobnosti téchto vlastnosti, coz muze vést k tomu, ze i
napiiklad nedokonali mimetici maji vétsi Sanci na pieziti (Chittka & Osorio 2007).

Z vysledku studii vyplyva, ze existuji rizné zplsoby chovani a zachazeni se stejnou kofisti u riiznych
predatort. Preziti kofisti zavisi mimo jiné naptiklad na druhu predatora (Exnerova et al. 2003), jeho
personalité (Exnerova et al. 2010) ¢i jeho predchozi zkuSenosti (Exnerova et al. 2015). VSechny tyto
vyse zminéné faktory a mnohé dalsi ovliviiuji proces kognice a formuji tak specifickou odpovéd’ pti
setkani s aposematickou kofisti. Mezi kognitivni procesy na které¢ ma vystrazné zbarveni vliv fadime

vrozenou averzi, averzivni uceni, generalizaci a pamet’.

Vrozena averze

Predatofi se mohou averznimu chovani vii¢i konkrétni koftisti naucit nebo se této kotisti mohou
vyhybat diky jisté vrozené averzi k danému stimulu (Lindstrom et al. 1999). Vysledky nékterych studii
sveédci o tom, Ze ptaci maji vrozenou averzi vaci urcitym barvam (Lindstrom et al. 1999, Roper 1990,
Schuler & Hesse 1985). Tato vrozena averze je pozdcji béhem vyvoje jedince umociiovana zkuSenosti
a uCenim (Lindstrom et al. 1999). Diikaz, Ze nekteré druhy ptakd maji vrozenou averzi najdeme
napftiklad u jedovatych koralovci, kteti maji typickou cerveno-Zluto-Cernou aposematickou kresbu na
téle (Smith 1977). Bylo potvrzeno, Ze naivni ptaci druhu momot skotficovobtichy (Eumomota
superciliosa, Momotidae, Coraciiformes), kteti bézn¢ ziji v oblasti vyskytu koralovci na Kostarice, se
vyhybaji umélé kofisti se stejnym vzorem, aniz by se s ni v minulosti setkali (Smith 1977, 1975).
Vrozena averze funguje i u béZznych aposematickych zbarveni, které najdeme v pifirodé u riznych
hmyzich Celedi. Jednou ze studovanych barev v kontextu vrozené averze je ¢ervena. Roper (1990)

zjistil, ze naivni jedinci kufat domacich vykazuji averzivni chovani vii¢i Cervené obarvenym larvam,
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které mohlo mit vrozeny zaklad. Kufata neméla zadnou predeslou zkusSenost s aposematickou kofisti a
ve studii byla vystavena inicidlnimu preferencnimu testu mezi ¢ervenou a hnédou kofisti na bilém
pozadi. Kofist byla uméle vytvofena nabarvenim larev potemnika moucného (7. molitor). Ukdzalo se,
Ze ptaci projevili vyraznou preferenci hnédych larev oproti aposematickym cervenym i piesto, Ze se

s takovouto kofisti dosud nesetkali. Hotova Svadova et al. (2013) se také zabyvali timto tématem ve
své studii se ¢tyfmi zastupci plostic (P. apterus, L. eqestris, G. lineatum, S. saxatilis) s typickou
cervenou barvou a riznymi ¢ernymi vzory. Jako predatofi byly pouzity sykory konadry, bud’ naivni
nebo zkusené. Ukazalo se, zZe naivni sykory byly méné averzivni vici aposematické kofisti nez
zkuseni jedinci, z cehoz vyplyva, Ze nedisponovali Zadnou vrozenou averzi. Rozdil v chovani
zkusenych a naivnich sykor podporuje hypotézu, ze averze je pravdépodobné ziskavana ucenim nez ze
by $lo o vrozeny aspekt chovani (Hotova Svadova et al. 2013, Exnerova et al. 2007, Sillén-Tullberg
1985b, Svadova et al. 2009).

V kontextu vrozené averze byla mimo jiné studovana i Zluta barva. Schuler & Hesse (1985) ve studii s
kufaty domacimi publikuji vysledky svéd¢ici o vrozené averzi vici cerno-zIuté barevné kombinaci.
Jako kofist byly pouzity cerno-zluté ¢i hnéd€ nabarvené larvy potemnika mouc¢ného (7. molitor).
Kurata se vyhybala cerno-zluté kofisti jiz v prvnim setkani, aniZ by se s takto zbarvenou kofisti setkala
diive. Naivni odchované sykory konadry také projevuji averzi vici ¢erno-zluté barevné kombinaci na
rozdil od hnédé kofisti, prezentované jako krypticka kontrola, zde vSak nemiize jisté tvrdit, zda se
jednalo o vrozenou averzi vici ¢erno-Zluté kofisti nebo o preferenci hnédé kofisti, jelikoz byly ob&
koftisti prezentovany soucasné (Lindstrom et al. 1999). V této studii zaroven potvrdili, Ze tato averze je
primarné viici barvé samotné, nikoli napadnosti ¢i shlukovani kofisti do agregaci. Piekvapiveé, mladi
jednoroc¢ni jedinci (odchyceni v pfirod€) byli vyraznéji vybiravi nez starsi dospélé sykory, které byly
priblizné stejné vybiravé jako nejmladsi naivni jedinci z chovi. Jeden z divodii tohoto vysledku mohl
byt, ze mladé sykory maji nedavnou zkusSenost s aposematickou kofisti z ptirody a jsou obecné
opatrn&jsi a nebo naopak ze dospélé sykory jsou vice smelé ve zkouSeni riznych typl potravy.
Ultrafialové barva nebyla pfimo studovéna s ohledem na vrozenou averzi, ale v praci Lyytinen et al.
(2001) se zabivali preferen¢nim inicialnim testem mezi UV- a UV+ zelenou kofisti. Predatoti (sykory
konadry) neprojevili zadnou inicidlni preferenci UV- nebo UV+ kofisti. Vysledek tedy ukazal, ze UV
barva neni dostateén¢ vyznamnym signalem, aby podle ni mohla vznikat uréita vrozena averze.

Mimo ptaéi predatory byli na toto téma studovani i drobni bezobratli predatofi, jakymi jsou napiiklad
skakavkoviti (Salticidae). Taylor et al. (2014) ve své studii o skakavkach zjistili, ze ve své dieté druh
skakavky H. pyrrithrix preferuje modrou kofist a Ze je vyrazn€ averzivni vici ¢ervené a zluté barve a
tyto preference se neméni mezi jednotlivymi stadii vyvoje (juvenil, dospélec). Laboratorné
vychovavani jedinci prokazali vicemén¢ stejné preference, tedy Ze pocet utokli na ¢ervenou a zlutou
koftist byl celkové nizky a modra koftist byla preferovana. Vyvstava zde otazka, maji-li skakavky

vrozenou averzi vu¢i aposematickym barvam. Z vysledku plyne, Ze skakavky mohou mit urcitou
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vrozenou averzi vici Cervené a zluté vystrazné barve, ale tyto tendence jsou vice méné flexibilni a
mohou se ménit béhem zivota jedince a jsou posilovany zkusenosti.

V kombinaci se silnym pachovym signalem miize vystrazné zbarveni vyvolat skrytou vrozenou averzi,
ktera by se jinak nemusela projevit (Rowe & Guilford 1996). Autofi studie na toto téma ukazali, Ze
naivni kufata projevila silnou averzivni reakci vici zluté kofisti jiz béhem prvniho setkani, pokud byla
doplnéna o pyzarinovy pach (Rowe & Guilford 1996). Predatoti tedy mohou disponovat jistou
vrozenou averzi vii€i barvée kofisti, nicméné se tato averze miiZze projevit pouze je-li doplnéna o dalsi
vyrazny stimul, jakym mize byt neptijemny pach kofisti (Rowe & Guilford 1996).

Muzeme tvrdit, Ze vrozend averze je zatim malo probadané téma. Ditkazy vrozené averze zatim
nachdzime u bézné testovanych druhti predatorti aposematické kofisti, a to u kura domaciho, ktery
projevil vrozenou averzi jak viici ¢erno-zluté (Schuler & Hesse 1985) tak vuci ¢ervené barve (Roper
1990) a u sykor konader, ktera byly averzivni vii¢i ¢erno-zluté kofisti (Lindstrom et al. 1999). Hotova
Svadova et al. (2013) ve své studii ukazali, Ze sykory ale uz nedisponovaly vrozenou averzi vuci
¢erno-Cervené aposematické kotisti. Muzeme piedpokladat, Ze se tendence k vrozené averzi mohou
vyskytovat i u jinych ptaci predatori, ktefi jsou bézné ve styku s aposematickou kofisti. Tento
predpoklad je ale nutné v budoucnu podrobit dalSimu testovani. Pokud se vrozena averze ve studiich
projevila, $lo o averzi vici dvéma efektivnim vystraznym barvam, ¢ervené (¢erno-Cervené) a ¢erno-
zluté, které maji silny vliv na uceni a pamét’ obecné (Roper 1990, Sillén-Tullberg 1985a, Schuler &
Hesse 1985, Taylor et al. 2014). Skakavky projevily jistou vrozenou averzi vicéi ¢ervené a zluté barveé
(Taylor et al. 2014). Ultrafialova barva se ukézala byt neefektivnim stimulem pro vznik vrozené
averze (Lyytinen et al. 2001). Vliv mlize mit v experimentech mimo jiné i dalsi faktor, konkrétné
pyrazinovy pach kofisti, ktery vyvolava skrytou vrozenou averzi u kutat domacich (Rowe & Guilford
1996). Nedostatkem nékterych vyse zminénych studiich (Roper 1990, Lindstrom et al. 1999, Schuler
& Hesse 1985, Taylor et al. 2014) mtze byt fakt, ze autofi prezentovali typy kofisti zdroven

s kontrolni neaposematickou koftisti, coz mize zptisobit, Ze se projevi preference predatora nikoli
vrozend averze. Diky tomu dle mého ndzoru neni jisté jak Casty a silny je vliv vrozené averze, u

kterych vystraznych barev a za jakych okolnosti se projevuje.

Vrozena averze ¢i neofobie?

Casto vyvstava otazka, zda se opravdu jednd o vrozenou averzi vii¢i aposematickym signalim, nebo
jestli jde o jev zvany neofobie, tedy strach z nového. Obecné feceno predatofi se nemusi vyhybat
aposematické kofisti primarné kvuli jejimu vystraznému zbarveni, ale mize jit i o disledek neofobie
(Coppinger 1969) poptipadé toho, jak konzervativni je konkrétni druh predatora ve svém potravnim
jidelni¢ku (Marples et al. 1998). Experiment provadény v terénu v priub&hu 2 let s kosy ¢ernymi (7.
merula) a ¢ervenkami obecnymi (E. rubecula) ukazal, ze po vystaveni ptakit nové vyrazné zbarvené
kofisti, pfiblizné dv¢ tfetiny jedincd projevili silnou neofobni reakci, ktera trvala velmi dlouho

(Marples et al. 1998). Nicméné pocet pokust, béhem kterych ptaci zaradili novou kofist do jidelnicku
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se vyrazné lisil u jednotlivcii: nektefi jedinci pfijali novou kofist pomémé rychle béhem nékolika
setkani, naopak nékterym ptakim trvalo vice néz sto pokusii nez novou kofist pravidelng
konzumovali. Pfekvapivym vysledkem bylo, zZe nova zelena kofist byla pro ptaky vice neofobni nez
nova Cervena ¢i zluta koftist. Tento vysledek se ale zda byt spise vyjimkou. Marples et al. (1998) tvrdi,
ze je zde nezanedbatelny rozdil mezi jednotlivymi druhy i jednotlivci a Ze v takovychto pfipadech neni
vyloucena ucast vrozené averze. Nicméné podle Marples & Kelly (2000) neofobie neni to samé co
potravni konzervatismus. Neofobie je relativné kratkotrvajici na rozdil od potravniho konzervatismu,
ktery se vyznacuje delsi trvanim i po n€kolikatém setkani predatora a nové kofisti (Marples & Kelly
2000). Podle autort zkuSeni ptaci z ptirody vykazuji vyrazny potravni konzervatismus viici nové
kofisti, coz mize byt divodem vysledkl vySe zminéné studie Marples et al. (1998) ve které se
pracovalo s jedinci z ptirody, kteti mohli mit odlisné zkuSenosti, a proto byly pozorovany rozdilné
Casové intervaly prijeti nové kofisti do jidelniCku. Mohlo tedy jit o vliv potravniho konzervatismu,
nikoli neofobie ¢i vrozené avreze. Schneloff (1984) tvrdi, Ze zasadni roli hraje mira zkusenosti
predatora. Zjistil, ze pokud ma dosp€ly jedinec zkusenost s novou kofisti, ktera pro néj byla nejedla,
bude se v budoucnu s n&jvétsi pravdépodobnosti vyhybat jakékoli nové kofisti, ktera by pro n€j mohla
byt potencialné negativni. Rozdil mezi vrozenou averzi a neofobii se snazili vyjasnit Exnerova et al.
(2007) ve své studii na sykorach, ve které naivnim ¢i zkusenym jedinct ¢tyf druhti sykor (sykora
konadra, sykora modfinka, sykora parukarka a sykora uhelnicek) podavali cervenou nebo hnéd¢
obarvenou kofist a sledovali rozdily v reakcich. Zkusené sykory se neliSily ve svém chovani vici
aposematické Cervené kofisti a vSechny se chovaly averzivné. U naivnich jedinct se odpovédi znacné
lisily. Konkrétné sykory konadry a parukarky neprojevily zadnou inicidlni averzi vii¢i ¢ervené kofisti a
musely se ji postupné€ naucit, kdezto sykory modfinky a uhelnicci ve vétsin€ piipadi reagovaly
averzivng jiz v prvnim setkani s kofisti. Pfesto z vysledki nemtizeme vyvodit, Ze se jednalo o averzi
vrozenou, jelikoZ se naivni jedinci sykor modfinek a uhelni¢kti vyhybali v prvnim setkani jak
aposematické, tak neaposematické kofisti, coz by odpovidalo spise reakci neofobni. Zajimavym
faktem je, Ze i ptibuzné druhy mohou mit zaklad averzniho chovani zcela jiny (Exnerova et al. 2007).
Hranice mezi vrozenou averzi a neofobii zatim neni jasné¢ vyznacena a neda se ve studiich jisté fict, o
ktery z aspektli chovani se jedna. Nékteré vysledky se ptiklanéji vice vlivu vrozené averze (Schuler &
Hesse 1985, Lindstrom et al. 1999, Roper 1990) a nékteré tvrdi, ze jde primarné o neofobii (Hotova
Svadova et al. 2013, Schneloff 1984, Marples et al. 1998) ¢i potravni konzervatismus (Marples &

Kelly 2000). Rozdil mezi t€mito aspekty chovani je obecné tieba podrobit dal§imu studovani.

3 14 4 r
Averzivni uceni
Averzivni u€eni je kognitivni proces predatora, ktery umozni asociaci mezi vystraznou barvou a
nevhodnosti kofisti (Ronka et al. 2018). Béhem zivota predatora je zasadni schopnosti diskriminovat

mezi jedlou a nejedlou kofisti. Vime, Ze nékteré druhy predatort mohou mit i jistou vrozenou averzi
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vUci aposematicke kofisti, naptiklad sykory konadry vii¢i erno-zluté barevné kombinaci (Lindstrom
et al. 1999). Diilezitym faktem je, ze predatofi i velice pfibuznych druhii (napi. ¢eled’ Paridae) se
mohou vyrazné lisit ve zptisobu, jakym averzi ziskali, tedy je-li vrozena ¢i naucend (Exnerova et al.
2007). Jednim z typt u€eni je klasické podminiovani, kde v roli nepodminéného stimulu mtze byt
hotk4 nepfijemna chut kofisti a jako podminény stimul mtize fungovat jeji vzhled, tedy predevsim
barva (Roper & Redston 1987). Vyplyva z toho ptfedpoklad, Ze ¢im vyraznéjsi a silnéjsi bude
podminény stimul jakym je barva zivoc€icha, tim snazsi bude uceni averze a také tim déle si predator
zapamatuje nepiijemnou zkusenost s kofisti (Roper & Redston 1987).

Podle teorie aposematismu by koftist disponujici typickymi vystraznymi barvami (Cervend, zluta ¢i
oranzova) méla byt efektivnéjsim stimulem pfi procesu uceni (Sillén-Tullberg 1985b; Gamberale-
Stille & Guilford 2003) a zaroven i kontrast s pozadim ma na tento proces vyznamny efekt (Roper &
Redston 1987; Lindstrom et al. 1999). Efekt jednotlivych vystraznych barev studovali Ham et al.
(2006) a zjistili, Ze v ueni se averzi nezalezi na tom, o jakou barvu se jedna a ze predatofi jsou
schopni se naucit vyhybat konkrétni kofisti nezavisle na tom, je-li jeji barva typycky aposematicka ¢i
nikoli. Ham et al. (2006) tedy svymi vysledky tuto teorii nepodporuji a ukazuji, Ze i barvy, které
nejsou typicky aposematické, jsou vhodné pro uceni se averzi. Piesto je tento vysledek spise vyjimkou
hlavné proto, ze se jedna o studii v upravenych podminkach, které mohou byt odlisné v pfirozeném
prostiedi predatora. Zasadni vliv ma v pfirod¢ i kontrast zvySujici napadnost typycky aposematickych
barev (Roper & Redston 1987) a také kontext (napt. diverzita kofisti a jejiho zbarveni, zkusenost
predatora ¢i neofobie) ve kterém jsou signdly prezentovany (Bateson et al. 2003 ex Ham et al. 2006).
Svéadova et al. (2009) studovali averzivni uceni na sykorach konadrach a zjistili, Ze proces uceni
probihal pfiblizné rovnocenné u vsech tii barevnych forem kofisti (¢ervena, zluta a bild), které byly
predatorim prezentovany. Nicméné maly rozdil byl pozorovan mezi jednotlivymi barvami, konkrétné
podle Zluté probihal proces uc¢eni méné efektivné nez podle Cervené. I piesto, ze rozdily v uceni podle
jednotlivych barev byly mal¢, ukéazalo se, Ze Cervena barva slouZila jako vice efektivni signal

v procesu uceni se averze nez barva zluta poptipad¢ hnéda, coz je v rozporu s vysledky Ham et al.
(2006). Ronka et al. (2018) ve studii ziskali podobné vysledky a ukézali, Ze proces uc¢eni probiha
podle rozdilnych barev rizné. Autofi studovali sykory modtinky (C. caeruleus) a jako kofist pouzili
nejedlé umélé modely mir v Cervené, Zluté a bilé barevné formé. Zjistili, Ze podle ¢ervené barvy se
sykory naucili diskriminovat nejedlou kofist vyrazné rychleji nez podle zluté a bilé, které byly
priblizné rovnocenné uc¢inné. Hotova Svadova et al. (2013) studovali schopnost u¢eni se u naivnich a
zkusenych sykor konader, kterym byly jako kofist prezentovany ¢tyti druhy plostic (P. apterus, L.
eqestris, G. lineatum, S. saxatilis), které disponuji druhové specifickou chemickou obranou a jsou
Cervené zbarvené (s riznymi typy ¢erného vzoru). Naivni predatoii se u€ili vyhybat riznym druhim
v rozdilné mife podle sily jejich chemické obrany. Z téchto vysledkd vyplyva, Ze pro uéeni se averzi je

kromé barvy zasadnim stimulem i typ chemické obrany, kterou kofist disponuje a miize tak celkové
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urychlit proces uceni. U skakavek, jakozto u predatorii drobnych bezobratlich, bylo potvrzeno, Ze
jedinci odchyceni z pfirody vykazuji averzivni chovani vici Cervené a zluté kotisti (Taylor et al.
2014), ale co je diilezitéjsi, 1 naivni jedinci vychovani v laboratofi, kteti bez zavahani itoci na
cervenou toxickou kofist v prvnich pokusech experimentu, se velice rychle nauci ji rozliSovat a vytadit
ze svého jidelnicku jiz pti druhém podani (Hill 2006 ex Taylor et al. 2014, Skow & Jakob 2006 ex
Taylor et al. 2014). Tito autofi ale pouzivali kofist se silnou chemickou obranou, kterd pravdépodobné
urychlila proces uceni. Raska et al. (2017) studovali také proces uceni u skdkavek, konkrétné u druhu
E. arcuata, kterym prezentovali Cervené, zluté a bile zbarvené larvy rumeénice pospolné (P. apterus).
Béhem testovani uceni se averze se ukéazalo, ze nejrychleji proces probihal, kdyz byla kofist Cervene
zbarvend. Pomaleji se pak skakavky ucili asociovat nejedlou kofist s bilou a zlutou barvou. Averzi se
skakavky naucili vii¢i vSem barvam uspésné béhem péti prezentaci kotisti, presto mizeme tvrdit, Ze
Cervena barva fungovala nejlépe jako signal, se kterym skakavky asociovali nejedlost.

Ultrafialova barva se na rozdil od ostatnich aposematickych barev neprojevila efektivné pii uceni se
averze vuci nezadouci kofisti (Lyytinen et al. 2001). V experimentu autordt Lyytinen et al. (2001) byla
pouzita zelena barva bud’ doplnéna o ultrafialovou barvu ¢i ne (UV-, UV+) a takto zbarvena koftist
byla v jednom ptipadé¢ jedla a v druhém nejedla. Predatofi (sykory konadry) se méli naudit rozliSovat
jedlou a nejedlou kotist na zakladé rozdilu UV- a UV+ zelené barvy. Proces uceni ale nebyl ucinny a
pro sykory nebyla ultrafialova dostate¢nym signalem, podle kterého by dokazaly kofist rozlisit.
Iridescentni zbarveni plostice 7. diophtalamus a jeho efekt na proces uceni studovali Fabricant et al.
(2014), kteti prezentovali zkuSenym a naivnicm sykoram konadram rizn€ zbarvenou aposematickou
koftist. Barvy kofisti byly ¢erné, iridescentni a oranzové. Pro zkusené sykory byl oranzova a
iridescentni kofist stejnocenn¢ efektivni jako signal pti uceni. Pro naivni jedince byly tyto barvy také
efektivnim stimulem, ale od zkusenych jedincii se lisili v kratsi latencich utoku vici iridescentni
koftisti. Naivni i zkusené sykory se naucily averzi vici iridescentni kofisti a diky témto vysledkiim
muzeme iridescentni skvrny fadit mezi efektivni aposematické signaly, které predatorim umoziuji
proces uceni.

Zaveérem muzeme tvrdit, ze konkrétnimi barvami, které se ukazaly byt efektivni béhem uceni u ptacich
predatort jsou predevs§im Cervena, Zluta a bila (v kombinaci s Cernym vzorem), které se fadi mezi
typické aposematické barvy. Z jmenovanych barev se ukazala byt nejefektivnéjsim signalem Cervena,
podle které proces uceni probihal rychleji (Ronka et al. 2018, Svadova et al. 2009). Tyto barvy byly
uc¢innymi signaly i pro skakavky, které se jim také naucili efektivné vyhybat (Raska et al. 2017, Taylor
et al. 2014). Ultrafialova barva se projevila jako neefektivni signal podle kterého neprobiha
diskriminace vhodné kofisti ani proces uceni (Lyytinen et al. 2001). Iridescentni zbarveni se naopak
ukazalo byt efektivnim signalem podle kterého se predatori dobie naucili averzi viuci nejedlé kofisti,
stejné tak se jako efektivni stimul projevila i barva oranzova (Fabricant et al. 2014). Iridescence ale

podle Fabricant & Smith (2013) ptisobi na rtizné predatory odlisné¢ a muze byt dobrym signalem jen
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pro nekteré z predatord. Konkrétné se iridescence zda byt efektivnim aposematickym signalem pro
ptaci predatory, ale pro ¢lenovce je tato antipredacni strategie neefektivni (Fabricant & Smith 2013).
Obecné pro barvu oranzovou ¢i modrou se proces uceni testoval malo a je tieba jejich efekt

v budoucnu jesté osvétlit. Kromée zbarveni mize v procesu uceni hrat roli mimo jiné i chemicka
obrana kofisti, naptiklad horka chut’ (Hotova Svadova et al. 2013, Ronka et al. 2018, Ham et al. 2006,

Svadova et al. 2009), ktera mtze tento proces urychlit.

Pamét

To, Ze se predatoti efektivné vyhybaji aposematické koftisti zavisi na mnoha faktorech: vrozené reakci,
rychlosti nauceni se averze vici dané barve, a predevsim na zapamatovani si konkrétniho signalu tak,
aby byl predator schopen v dal§im setkani s kofisti diskriminovat a vyhnout se té, ktera je pro n¢j
nepozivatelna. Kvalita zapamatovani miize byt ovlivnéna riznymi vlastnostmi koftisti, které
zefektiviiuji aposematickou signalizaci jedince.

Barva per se vyznamné ovlivituje averzivitu vici kofisti a nasledné zapamatovani této asociace.
Aposematické zbarveni hraje roli podmin€ného stimulu, ktery ¢im je siln€jsi a napadngjsi, tim snaze se
asociuje s neptfijemnou chuti a tim déle si jej predator zapamatuje (Roper & Redston 1987). Je-li
barva pfitomna v kombinaci s nepfijemnym pyrazinovym pachem, jde o velice silny stimul a
takovouto asociaci si predator velmi dobie zapamatuje (Avery & Nelms 1990). V této studii autofi
Avery & Nelms (1990) pracovali s kosy ¢ernymi (7. merula), kterym prezentovali aposematickou
cerven¢ zbarvenou kofist nebo kontrolni neaposematickou koftist vzdy bud’ s pyrazinovym pachem
nebo bez ngj. Zjistili, ze spolu s pachem je barva vyraznym stimulem, ktery si predator dobie
pamatuje. Pokud vSak vyrazna barva u modelové koftisti chybéla, jeji konzumace se rapidné zvysila na
rozdil u kofisti, které byla barva ponechana. Podle vysledki této studie si tedy predatofi kofist
pamatuji predevsim podle barvy, nikoli podle konkrétniho pachu. Nicméné pach zvysSuje silu signalu a
umoznuje lepsi zapamatovani koftisti. Zasadni studii pro osvétleni vlivu vystraznych barev na pameét
sykor konader publikovali Ham et al. (2006), ve které fesili efekt riznych barev (Cervené, oranzove,
zluté a Sedé) na délku zapamatovani si averze. Zjistili, ze barvy, podle kterych byly sykory naucené
vyhybat se aposematické kofisti, byly vSechny efektivnim stimulem a ptéci si tuto averzi zapamatovali
velmi dobfe. Zajimavym faktem je, Ze typické aposematické barvy nebyly efektivnéjsi nez barva Seda.
Svadova et al. (2009) tvrdi, Ze urcity rozdil v zapamatovani si jednotlivych barev je, coz
demonstrovali na sykorach konadrach. Konkrétné ve studii podrobili ptaky testovani se tiemy
barevnymi formami rumeénice pospolné, které se ptaci naucili diskriminovat jako nejedlou kofist.
Ukazalo se, Ze jedinci nauceni averzi vici Cervené a piekvapiveé i hnédé barvé konzumovali tuto kofist
vyrazné mén¢ beéhem testu paméti nez béhem procesu uceni. U Zluté barvy ale tento rozdil patrny
nebyl. Skakavky (Salticidae) projevily také rozdilnou miru zapamatovani si kofisti u jednotlivych

barevnych forem. Ve studii Raska et al. (2017) se jedinci skakavek E. arcuata ucili avrzi vici Cervené,
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zluté a bilé koftisti. Nasledné byli testovani, jak dobfe si nau¢enou asociaci pamatuji. Skakavky si
averzi dobi'e pamatovaly, pokud §lo o ¢ervenou ¢i zlutou kofist, ale bila forma kofisti byla pro
predatory hlife zapamatovatelna.

Vliv iridescence na miru zapamatovani si kofisti zkoumali Fabricant et al. (2014) a ve své studii
ukézali, Ze oranzova a iridescentni kofist jsou rovnocenné efektivnimi signaly, které si predatoti
(naivni 1 zkuSené sykory konadry) dobfe zapamatovali. Vek ani zkusenosti ptaki neovliviiily miru
zapamatovani si nejedlé kofisti podle jejiho zbarveni. Fabricant et al. (2014) na zékladé svych
vysledkt tvrdi, Ze je iridescence efektivnim aposematickym signalem a ze mé vyznamny vliv na
pamét’ predatora.

Diky témto vysledkiim vime, Ze barva je zasadnim znakem ovlivitujicim pamét’. Ham et al. (2006)
tvrdi, Ze jakakoli barva je efektivnym stimulem a predator je schopen si ji dobfe zapamatovat. Jiny
nazor maji Svadova et al. (2009), ktefi tvrdi, Ze rozdil v efektu barev na pamét je patrny a ze
vyraznéj$i barvy, jakou je Cervena, jsou vice efektivnim stimulem. Tento poznatek podporuji i
vysledky studie Raska et al. (2017), které rozdilnou délku zapamatovani si riznych barev demonstruji
na skakavkach. Efektivnim signalem se ukazala byt pfedevsim barva Cervena a také zluta, na rozdil od
bilé, kterou si predatoii pamatovali vyrazné hut (Raska et al. 2017). Iridescentni zbarveni a zaroven i
oranzova barva, studované v experimentech Fabricant et al. (2014) se projevily jako dobry signal
podle kterého si predatoti efektivné zapamatovali nevhodnou kofist. Toto téma obecné neni detailnéji
prozkoumano a pro potvrzeni nékterych vyse vytyCenich predpokladi je tfeba provadét dalsi studie a

zaméfit se i na efekt jinych barev, naptiklad oranzové, modré ¢i ultrafialové barvy.

Generalizace

Termin generalizace popisuje jev, kdy je s urCitym stimulem asociovan konkrétni vzorec chovani a
objevi-li se novy stimul podobny predchozimu, spusti jako odpovéd’ stejny nauceny vzorec chovani
(Ruxton et al. 2008). Muze to byt povazovano za urcity typ strategie, jak se vyrovnat s heterogenitou
druhti v ptirodé (Ruxton et al. 2008). Fenomén znamy jako Batesovské mimikry, kdy neskodny druh
svym vzhledem napodobuje druh nebezpecny, nasveédcuje tomu, ze by predator mél disponovat jistou
schopnosti generalizace podle své zkusenosti s nejedlou kofisti v ptirode a ze by se neSkodnym
mimetiktim, kteti vypadaji podobn¢ jako nebezpecny model, mél vyhybat (Schlenoff 1984). Podle
Ruxton et al. (2008) je tato schopnost pro predatora esencialni a zaroven vytvari podstatny selekéni
tlak na fenotyp kofisti. Generalizaci mizeme délit na dva typy: symetrickou, kdy predator dokaze po
nauceni se averzi vii€i jedné vystrazné barveé generalizovat na barvy podobné, a asymetrickou, kdy
prenos asociace z jedné naucené barvy na dalsi zavisi na sile dané¢ho znaku (Exnerova et al. 2006,
Gamberale & Tullberg 1996, Gamberale-Stille & Tullberg 1999, Ham et al. 2006, Ruxton et al. 2008).

Podnéty jsou ale v obou piipadech stejné. Generalizace ovliviiuje mimo jiné preference potravy, aniz
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by se predator s kofisti pfedtim dostal do styku. Otazkou je, které znaky kofisti jsou ty, podle nichz se
opticky se orientujici predator fidi béhem generalizace.

Obecné feceno, ¢im jednodussi a vyraznéjsi znak, ktery si predator snadno zapamatuje, tim snazsi bude
jeho generalizace. V experimentu s kufaty domécimi bylo zjiSténo, Zze ptaci negeneralizuji podle
konkrétniho vzoru, ale pfedev§im podle samotné barvy kofisti (Aronsson & Gamberale-Stille 2008).
V této studii autofi pouzili nabarvené moucné Cervy jako uméle vytvorenou aposematickou kofist, kdy
jeden typ kofisti byl hnéd¢ zbarveny (krypticky) a druhy typ byl cerveny bud’ s ¢ernym vzorovanim ¢i
bez n€j (Aronsson & Gamberale-Stille 2008). V jednom z testll porovnali ¢ervené zbarvenou kofist a
zajimalo je, zda bude mit na proces generalizace vliv ¢erny vzor. Ptaci bez problému mezi t€émito dvéma
typy kofisti generalizovali, z ¢ehoz vyplyva, ze vzor na generalizaci vliv nemél (Aronsson &
Gamberale-Stille 2008). Slozity vzor mize byt asto naroénym znakem pro zapamatovani si konkrétni
kofisti, a proto ptaci ¢asto voli jednodussi znak, jakym je barva.

Zasadnim faktorem ovliviiyjici proces generalizace mutize byt i velikost lovené kofisti. VEtsi velikost
poskytuje kofisti a jejimu vystraznému zbarveni vétsi napadnost a diky tomu muze predator
generalizovat svoji naucenou averzi (Gamberale & Tullberg 1996). Jiz po jedné zkuSenosti
s aposematickou kofisti projevuji predatoti sklon k vétsi averzi vici kofisti, ktera je stejné barvy ale
vEétsi, a tedy vice napadna ve svém vystrazném zbarveni (Gamberale & Tullberg 1996). Velikost je tedy
dalsim faktorem, podél kterého roste gradient generalizace souvisejici s vystraznou barvou a jeji
napadnosti (Gamberale & Tullberg 1996).

Znakem, ktery mé vliv na u€eni a generalizaci miZe byt i barevny odstin (Gamberale-Stille & Tullberg
1999). V prirod¢€ nalezneme zivocisné druhy, které sdileji barvu, ale odstinem se podstatné 1isi. Predator
by tedy mél mit schopnost generalizace mezi odstiny jedné barvy, aby efektivné rozliSoval nezadouci
potravu. Gamberale-Stille a Tullberg (1999) ve svém experimentu prezentovali kufatim domdacim tfi
rizné odstiny cervené u tii druht larev plostic. Ukazalo se, Ze pokud méla kutata predchozi zkuSenost
se svétle Cervenou larvou a dostala se do styku s vice Cervenou larvou plostice, neméla problém svou
naucenou averzni reakci generalizovat i na tento druhy typ kofisti. Pokud mela kufata zkuSenost
s larvou, kterd méla syt&jsi odstin Cervené a byla jim podavana svétle Cervena larva, nebyla generalizace
zcela tak vyznamna. Z toho vyplyva, Ze reakce mohou byt rizné v zavislosti na zbarveni kofisti a na
predchozich zkusenostech predatora. Dal$im zavérem je, ze ze svétlejSiho odstinu vystrazné barvy na
syt&jsi probiha generalizace snaz nez z sytého odstinu na svétly. Nutné je vSak zminit, Ze jednotlivé
druhy plostic se lisi v chemické obrané, ptesto ze se v této studii predpoklada jejich stejnd mira
ucinnosti, coz mohlo ovlivnit finalni vysledky.

Ham et al. (2006) se zabyvali vlivem barvy na proces generalizace a jako modelové predatory vyuzili
sykory konadry, které se nejprve v diskrimina¢nim testu naucili rozliSovat podle barvy jedlou a nejedlou
¢ervenou, Zlutou a Sedou kofist. Poté, co se sykory uspésné naucily averzi k dané vystrazné barve, byla

jim piedloZena do vybéru i kofist oranzova, ale jedla. Ty sykory, které byly nauceny se vyhybat ¢ervené
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nebo zluté barveé se efektivné vyhybaly i oranzové kofisti, ptestoze byla jedla, kdezto sykory naucené
averzi vici Sedé na oranzovou kofist uto€ily a konzumovaly ji. Mizeme tedy tvrdit, Ze generalizace u
sykor konader probiha efektivng, ale zalezi na podobnosti stimuli a jejich pfedchozi zkuSenosti
s aposematickou signalizaci u kofisti. Schopnost generalizace také popisuji v pomérné recentni studii
Ronka et al. (2018), ktefi se ve svém experimentu se sykorami modfinkami (C. caeruleus) pokouseli
naucit skupinu jedincii averzi viici konkrétni vystrazné barve prastevnika jitrocelového (4. plantaginis)
(bil4, Zluta, Cervena) a nasledné testovat, zda ptaci generalizuji na kofist s podobnou barvou. Test
generalizace prekvapive ukézal, Ze sykory nemély preferenci ani averzi viici zadné z barevnych variant
mur, a tedy Ze mezi nimi negeneralizuji. Z tohoto experimentu vyplyva, ze barevny polymorfismus u
daného druhu s ohledem na generalizaci neni vyhodnou strategii a Ze sykory modfinky negeneralizuji
mezi kofisti jednoho druhu, ktera je rizné zbarvena. Generalizace nebyla efektivni pravdépodobné
z toho diivodu, Ze si barvy nebyly piilis podobné, jako tomu bylo ve vyse uvedeném experimentu autorti
Ham et al. (2006). Nicmén¢ sykory modtinky prokazaly urcitou miru nejistoty pred utokem na vSechny
typy koftisti a lze predikovat, Ze pokud by se s takovouto kofisti setkaly v pfirod¢, kde konkrétng
testovany druh prastevnika jitrocelového disponuje jesté neptijemnym pachem, pravdépodobné by se
chovaly averzivné (Ronka et al. 2018). Svadova et al. (2009) pracovali se sykorami konadrami a ve své
studii testovali generalizaci mezi Cervenou, Zlutou a bilou aposematickou kofisti. Nejprve byli ptaci
nauCeni averzi vici jedné z barev a nasledné byli podrobeni testu generalizace. Ukazalo se, ze
generalizace byla asymetricka, tedy ze jedinci nauceni averzi vuéi zluté tuto averzi generalizovali i na
cervenou, ale sykory naucené averzi vici ervené neprojevily vyraznou generalizaci vici Zluté ¢i bilé.
Tento typicky ptiklad asymetrické generalizace ndim ukazuje, ze nékteré stimuly jsou v aposematické
signalizaci efektivngjsi, v tomto piipadé€ jde konkrétne o cervenou barvu. Mimo ptaci predatory, Raska
et al. (2017) studovali reakce a generalizaci u skakavek rodu E. arcuata. Pouzili Cervenou, zlutou a bilou
koftist a zjistili, ze i u skakavek pozorujeme asymetrickou generalizaci. Pokud skdkavkdm naucenym
averzi viuci Cervené byla nasledné prezentovana zluta ¢i bild kofist, zvysil se pocet utokli. V opacné
situaci, kdy byly skdkavky nauceny averzi viici zluté ¢i bilé, nasledné prezentovana ¢ervena kofist pro
n¢ byla vysoce averzivni. Opét pozorujeme vyssi efekt Cervené nad ostatnimi aposematickymi barvami.
Fabricant et al. (2014) studovali efekt iridescence na generalizaci sykor koniader a ukézali, Ze mezi
naivnimi a zkuSenymi sykorami je v procesu generalizace vyznamny rozdil. Jedinci byli nauceni
averzi vii¢i oranzové a iridescentni form¢ kofisti a béhem generalizace jim byla prezentovana
dopInéna o Cernou + iridescentni a oranzovou + ¢ernou formu. VSem zkuSenym sykoram nehled€ na
naucenou barvu nejedlé formy kofisti byla averzivni oranzovo-Cerna barevna kombinace. Iridescentni
forma byla averzivni pro jedince naucené averzi vic¢i oranZové, v opaéném smeéru to ale nefungovalo.
Jedinci nauceni averzi vuci iridescentni forme nevykazovali averzivni chovani vii¢i oranzové, naopak
ji preferovali vice nez ¢ernou kontrolni kofist. Tento vysledek je prekvapivy piedevsim proto, ze

iridescentni forma obsahuje ve svém vzoru i oranzové skvrny, které by teoreticky mohly slouZit pro
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lepsi generalizaci s oranZovou formou. Generalizace mezi iridescentni a oranzovou formou byla tedy
asymetricka. Kofist, ktera byla v barevné kombinaci ¢ernd + iridescentni nebyla generalizovéna,
predevsim kdyz byly sykory nauceny averzi k oranzové. Pro jedince naucené averzi vici iridescentni
formée byla Cerna + iridescentni forma stejnocenné efektivnim stimulem a generalizace mezi nimi
probihala. Vysledek, ze se sykory 1épe vyhybaji oranzové kofisti (se vzorem) miize byt dano
zkusenosti divokych jedinct z pfirody, kde se setkdvaji s béznou Cerno-Cervenou kofisti a mohou tak
generalizovat tuto zkuSenost i na kofist oranzovou (vice v Exnerova et al. 2008).

Jiné vysledky ve své studii publikuji Pegram & Rutowski (2014), kteti ukazali ze generalizace byla
mezi iridescentni a oranZovou asymetricka ale v opacném sméru, nez publikuji Fabricant et al. (2014).
V generaliza¢nim testu s kiepely ptilbovymi (C. gambelii) autoti publikuji, Ze oranzova byla silngjsim
signalem nez iridescentni modra barva. Rozdil v téchto vysledcich mtize byt zptisoben tim, ze Pegram
& Rutowski (2014) ve své studii pracovali s umélou kofisti, ktera se lisila v iridescentnim modrém
zbarveni od Zivé formy kofisti pouzivané autory Fabricant et al. (2014).

Zatim jsem se zabyvala studiemi, které testuji generalizaci stimulti doprovazenych negativni zkusenosti.
Generalizace pozitivnich stimulll byla také experimentalné studovana a v tomto ptipadé byla vystrazna
barva asociovana s jedlou potravou (Schlenoff 1984). Predatorem byly sojky chocholaté (Cyanocitta
cristata), které byly rozdéleny do dvou skupin a nau¢eny pozitivni asociaci bud’ s cervenou nebo modrou
barvou a negativni asociaci s novou neznamou barvou (zluta) (Schlenoff 1984). Vysledky této studie
m¢ély podpofit jiz diive testovanou hypotézu (Coppinger 1969, 1970), ze predatofi maji sklon preferovat
novou potravu spojenou se stimulem, ktery je podobny jiz zndmému stimulu, se kterym maji predatoti
pozitivni zkuSenost (Schlenoff 1984). Nova barva byla vSak pro sojky averzivni nehled¢ na jeji
¢astecnou barevnou podobnost s jiz znamou jedlou kofisti (Schlenoff 1984). Schlenoff (1984) tvrdi na
zéklade svych vysledk, ze generalizace v tomto ptipadé byla zaloZena primarné na neofobii vii¢i nové
kofisti, nikoli na spole¢ném pozitivnim stimulu dané barvy. Pfi¢inou tohoto vysledku mize byt i to, Ze
si barvy nebyly tolik podobné a nemusely vyvolat o¢ekévanou asociaci.

Generalizace predatora pii vybéru potravy se déli na asymetrickou a symetrickou (Exnerova et al. 2006,
Gamberale & Tullberg 1996, Gamberale-Stille & Tullberg 1999, Ham et al. 2006, Ruxton et al. 2008).
Z vyse uvadénych studii mizeme dedukovat, Ze ast&jSim typem je generalizace asymetrickd, z ¢ehoz
vyplyva, ze jednotlivé signaly se lii ve své sile a efektivité. Jednou z vlastnosti kofisti, se kterou mohou
predatofi asociovat barvu a diky tomu 1épe generalizovat je velikost (Gamberale & Tullberg 1996). Nova
vétsi koftist stejné barvy jako kofisti, se kterou ma predator Spatnou zkuSenost, mize v predatorovi
vyvolat silnou averzi (Gamberale & Tullberg 1996). Pokud jde o jednotlivé vystrazné barvy, ukazalo
se, ze nejefektivnéjSim stimulem se zda byt cervena barva. Oproti tomu zluta ¢i bila barva jsou méné
efektivni a generalizace mezi nimi a ¢ervenou se Casto neprojevuje. Ronka et al. (2018) ukazali ve studii
se sykorami modfinkami, Ze ke generalizaci mezi bilou, Zlutou a cervenou nemusi viibec dojit. Sykory

konadry a také skakavky druhu E. arcuata, ale uréitou miru generalizace mezi barvami projevily
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(Svadova et al. 2009, Ham et al. 2006, Raska et al. 2017), z ¢ehoz vyplyva, Ze na proces generalizace
muze mit vliv i1 o jaky konkrétni druh predatora ¢i kofisti se jedna. Fabricant et al. (2014) ve své studii
ukézali, Ze iridescentni forma se zda byt pro predatora siln¢€jSim stimulem nez forma oranzova, jelikoz
generalizace mezi nimi byla asymetricka ve prospéch iridescentni formy. Oranzova forma kofisti, ale
byla také efektivnim stimulem a zkuSené sykory se v této studii vyhybaly jak oranzové, tak oranzovo-
cerné formé€. Pokud vSak byla iridescentni forma doplnéna o ¢ernou barvu, $lo o méné efektivni signal.
Pegram & Rutowski (2014) prezentuji jiny vysledek, ktery ukazal, Ze oranzova barva byla siln€jSim
signalem nez iridescentni modra a Ze generalizace mezi nimi byla asymetricka ve prospéch oranzové.
Generalizace mezi odstiny jedné barvy je podle studie Gamberale-Stille & Tullberg (1999) asymetricka.
Syt&jsi odstin Cervené byl pro kufata domaci siln€j$im stimulem oproti svétlej§i Cervené kofisti
(Gamberale-Stille & Tullberg 1999). Generalizace mezi pozitivnimi stimuly na zaklad¢ barvy studoval
Schlenoff (1984), ale jeho vysledky nepodpotily hypotézu o asociaci podobnych pozitivnich stimult,
kterou uvedl Coppinger (1969). Na toto konkrétni téma je vSak zatim malo studii. Generalizace obecné

nebyla studovana v souvislosti s UV barvou, mimo to se ale jedna o téma hojné studované.

Zavér

Za nejvyznamngjsi aspekt aposematického zbarveni je obecné povazovana samotnd barva. DalSimi
aspekty zbarveni, které se jevi jako méné efektivni signaly, nez je barva samotna jsou napiiklad
kontrast s pozadim (Gamberale-Stille & Guilford 2003, Roper 1990, Svadova et al. 2009), vzor
(Aronsson & Gamberale-Stille 2008, Svadova et al. 2009, Exnerova et al. 2006), vitini kontrast
(Aronsson & Gamberale-Stille 2009) a pohyb kofisti (Gamberale-Stille & Tullberg 2001). Nicméné
zavisi 1 na typu predatora, konkrétné zastupci kudlanek (Mantodea) ¢asto vyuzivaji k rozpoznani
aposematické kofisti vzor, popiipad¢ vnitini kontrast (Herberstein 2015, Bowdish & Bultman 1993).
Kudlanky disponuji ale monochromatickym vizualnim systémem (Sontag 1971), diky kterému
nevnimaji barvy. Nicméné¢ studie pracujici s kudlankami mohou slouZit pro srovnani s predatory
vnimajici barvy a zaroven ukazuji, ze zbarveni kofisti mtize pro jeden typ predatora (ptaky) ptisobit
aposematicky a pro druhy typ (kudlanky) krypticky.

Mezi typické aposematické barvy fadime ¢ervenou, oranZzovou a zlutou barvu, které se ukazaly byt
efektivnimi vystraznymi signaly v mnoha studiich. Cervena barva je velmi silnym signalem, ktery ma
vyznamny vliv pfi procesu uceni (Sillén-Tullberg 1985b, Raska et al 2017, Ronka et al. 2018, Ham et
al. 2006, Svadova et al. 2009). Nekteré ze studii Cervené prikladaji i vétsi vliv nez ostatnim
vystraznym barvam (oranzové a zluté) béhem procesu uceni (Sillén-Tullberg 1985b, Raska et al 2017,
Ronka et al. 2018). Piitomnost jisté vrozené averze u ptacich predatord vici Cervené vystrazné barve
ukazal Roper (1990). Naopak ve studii Hotova Svadova et al. (2013) nebyla vrozena averze vuci
¢ervené u naivnich sykor konader pozorovana. Nicmén¢ vliv na projev vrozené averze muze mit i

nepiijemny pach kofisti, ktery averzi vii¢i barvé miize u predatora vyvolat (Rowe & Guilford 1996).
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Vrozena averze jako kognitivni proces je zatim malo prostudované téma, piesto mtiizeme dle mého
nazoru predpokladat, Ze jisté tendence pro vrozenou averzi u ptacich predatori mohou byt ptitomny.
Cervena barva ma vliv i na pamét’ predatora. Studie ukazaly, Ze Gervena kofist je efektivngj§im
signalem pro zapamatovani si konkrétni kofisti nez naptiklad zlutd nebo bila barva (Svadova et al.
2009, Raska et al. 2017). Obecné je ale téma paméti predatora malo studované a neni zatim jisté, které
barvy si predatofi 1épe pamatuji. Generalizace cervené barvy na barvy dalsi je Casto asymetricka,
jinymi slovy predatoii negeneralizuji svoji naucenou averzi z Cervené barvy na zlutou ¢i bilou (Raska
et al. 2017, Svadova et al. 2006). Nicmén¢ Cervena barva byla podle Ham et al. (2006) predatory
generalizovana na oranzovou, coz miiZze znamenat, Ze jde o rovnocenné silny signal. Generalizace
mezi jednotlivymi odstiny ¢ervené je asymetricka ve prospéch tmavsi ¢ervené (Gamberale-Stille &
Tullberg 1999).

Oranzova barva je povaZovana za silny vystrazny signal mimo jiné diky své podobnosti k Cervené
(Ham et al. 2006, Exnerova et al. 2006). Oranzova barva je ve studiich testovana Casto u iridescentnich
druht, a proto zatim nemame mnoho publikovanych vysledki o srovnani s cervenou ¢i Zlutou barvou.
Béhem procesu uceni je oranzova efektivnim stimulem, nicméné ve srovnani s iridescentni formou
kofisti jde o méné efektivni signal (Fabricant et al. 2014). Vrozena averze nebyla v souvislosti

s oranzovou barvou kofisti studovana. Oranzova barva je podle Fabricant et al. (2014) také efektivnim
signalem, ktery si predator dobfe pamatuje, nicmén¢ na toto téma nejsou jiz Zadné dalsi studie. Na
oranzovou barvu byla efektivné generalizovana barva ¢ervena (Ham et al. 2006), ale ze zluté a bilé
barvy na oranZovou generalizace neprobihala (Exnerova et al. 2006). Oranzova by tedy mohla byt
teoreticky siln€jSim signalem nez zluta ¢i bila, nicméné zatim nebylo prezentovano vice vysledk,
které by toto tvrzeni podpoftily. Generalizace mezi iridescentni a oranZzovou formou kofisti byla
asymetricka ve prospéch iridescentni formy (Fabricant et al. 2014).

Zluta barva funguje na predatory b&hem kognitivnich procesii odlisné v souvislosti se situaci, ve které
je prezentovédna. Ve srovnani s ¢ervenou barvou je zlutd obecné méne silnym signalem (Svadova et al.
2009, Exnerova et al. 2006). Béhem procesu uceni se podle zluté barvy predatoii efektivné uci averzi,
nicméné podle Cervené proces uceni probiha efektivnéji (Raska et al 2017, Ronka et al. 2018). Vici
cerno-zluté barevné kombinaci byla pozorovana jista vrozend averze u kutat domacich (Schuler &
Hesse 1985) a sykor konader (Lindstrom et al. 1999). Moznym nedostatkem téchto studii ale mize byt
fakt, Ze testovana koftist byla prezentovana predatorim soucasné, a tedy jejich volba mohla byt
ovlivnéna preferenci nikoli vrozenou averzi. Pfimy dikaz vrozené averze vii¢i ¢erno-zluté kombinaci
zatim nenachazime. Zluta barva je efektivnim signdlem, ktery si predatofi dobfe pamatuji (Raska et al.
2017, Ham et al. 2006), nicméné Cervena se projevila jako silnéjsi signal pro zapamatovani nez barva
zluta (Svadova et al. 2009). Generalizace zluté a Cervené barvy je asymetricka ve prospéch vyraznéjsi
cervené (Svadova et al. 2009, Raska et al. 2017). V porovnani s jinymi vystraznymi barvami

(Cervenou ¢i oranzovou) je zluta spi§ méné vyznamnym signalem. Nicmén¢ je-li Zluta vystrazna barva
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srovnavana s kontrolni neaposematickou barvou, jde o efektivni stimul (Schuler & Hesse 1985,
Lindstrom et al. 1999).

Bila barva se jevi jako malo efektivni aposematicky signal (Exnerova et al. 2006, Lyytinen et al.
1999). Vrozena averze ani pamét’ nebyla v souvislosti s bilou barvou studovana. Generalizace

s ostatnimi vystraznymi barvami (Cervenou a zlutou) je asymetricka (Svadova et al. 2009, Raska et al.
2017). Stejné jako bila barva byl velmi malo studovany vliv modré ¢i fialové barvy jako vystrazného
signalu. Studie pracujici s modrou ¢i fialovou barvou ji ve vétsing piipadl pouzivaji jako barvu
neutralni a zabyvaji se jinymi aspekty vystrazného zbarveni, naptiklad kontrastem s pozadim ¢i
neofobii. Ultrafialova barva patii také k mélo probadanym aspektiim vystrazného zbarveni.
Ultrafialova barva se podle dosavadnich studii jevi jako neefektivni signal, podle kterého neni predator
schopen diskriminovat kofist (Lyytinen et al. 2001).

Iridescentni zbarveni kofisti ma na rtizné kognitivni procesy odlisny vliv, nicmén¢ se obecn¢ jedna o
vyznamny aposematicky signal. Proces uceni probiha podle iridescentniho zbarveni efektivné
(Fabricant et al. 2014). Vrozena averze byla v souvislosti s iridescenci studovana pomérné malo.
Fabricant et al. (2014) tvrdi, Ze jista vrozena averze muze byt vii¢i iridescentni forme kofisti
pozorovana, opacny nazor maji Pegram & Rutowski (2014), ktefi tvrdi, Ze iridescentni modra barva
vrozenou averzi nevyvolava. Iridescentni zbarveni se ukazalo byt efektivnim signalem, ktery si
predatotfi dobte pamatuji (Fabricant et al. 2014). Generalizace byla studovana mezi iridescentni a
oranzovou formou kofisti. Podle Fabricant et al. (2014) je iridescentni forma siln¢j$im signalem a
generalizace je tedy asymetrickd. Zde ale iridescentni forma kofisti obsahovalo zaroveii oranzové
skrvny vytvéfejici ur€ity vnitini kontrast a vzor. Jiny nazor publikuji Pegram & Rutowski (2014), kteti
tvrdi, Ze je iridescentni modra kofist méné silnym signalem nez oranzova. Zde vsak byla iridescentni
koftist pouze modra bez vzoru ¢i dalSich barev, coz mohlo ovlivnit reakce predatora. Vysledky téchto
studii zatim nevyjasnuji, ktera z barev je siln€j$im signalem a jak mezi nimi bude probihat
generalizace.

Zaveérem této prace je poznatek, Ze vystrazné barvy jsou rizné efektivnimi signaly a maji odlisny vliv
na kognitivni procesy predatora. Vyznamny vliv na proces uceni, pamét’ i generalizaci ma cervena
barva, ktera se podle dosavadnich studii jevi jako nejefektivnéjsi vystrazna barva. Oranzova je také
silnym signalem, nicméné neni tolik studovanou a srovnavanou barvou, jako je barva ervena. Zluta je
efektivnim aposematickym signalem, nicméné ve srovnani s jinymi vyraznéjSimi barvami (¢ervenou a
oranzovou) jde o méné silnym stimul. Bila, modra, fialova a ultrafialova barva jsou malo studované
barvy a jejich role v aposematismu zatim neni detailnéji ovéfena. Na proces uceni, pamét’ a

generalizaci miize mit vyznamny vliv i iridescentni zbarveni.
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