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Abstrakt

Chovani hraje dulezitou roli v antipredacni obrané. Kofist vyuziva Sirokou Skalu behavioralnich
strategii, které se lisi funkci, komplexnosti a uplatnénim v riznych fazich preda¢ni sekvence. Tato
prace se zaméfuje na pét specifickych strategii: vybér podkladu, signalizaci evasivity, behavioralni

mimikry, tonickou imobilitu a kombinaci chovani s dal$imi typy obrany.

Vybér podkladu predstavuje aktivni volbu prostredi, které¢ zvysuje ucinnost krypse a snizuje
pravdépodobnost detekce predatorem. Signalizace evasivity zahrnuje projevy, které maji odradit
predatora tim, ze kofist demonstruje svou ostrazitost nebo fyzickou kondici, ¢imz snizuje
pravdépodobnost uspésného utoku. Behaviordlni mimikry spocivaji v napodobovani chovani
toxickych, nebezpecnych ¢i jinak chranénych druhi prostrednictvim specifickych pohybii, zvuktinebo
postoju. Tonicka imobilita je stav docasné nehybnosti a snizené responzivity, ktery ¢asto nastava po

fyzickém kontaktu s predatorem a muze predatora odradit.

Nékteré druhy kombinuji behavioralni obranu s morfologickymi, chemickymi ¢i jinymi mechanismy,

které mohou pusobit ve vice fazich predacni sekvence a zvySuji Sanci na pfeziti.

Cilem prace je shrnout soucasné poznatky o téchto strategiich na zakladé experimentalnich studii,
uvést konkrétni piiklady vyskytu u obratlovcti i bezobratlych a zatadit je do piislusnych fazi predacni

sekvence.

Klicova slova: antipredacni strategie, obranné chovani, vybér podkladu, signalizace evasivity,

behavioralni mimikry, tonicka imobilita



Abstract

Behaviour plays an important role in antipredator defence. Prey species employ various behavioural
strategies that differ in function, complexity, and timing within the predation sequence. This thesis
focuses on five specific strategies: substrate choice, signals of evasiveness, behavioural mimicry, tonic

immobility, and the combination of behaviour with other types of defence.

Substrate choice involves selecting environments that enhance cryptic colouration and reduce the
likelihood of detection by predators. Signals of evasiveness include displays that deter predators by
indicating alertness or strong physical condition, lowering the chance of a successful attack.
Behavioural mimicry is based on imitating toxic, dangerous, or otherwise well-defended species
through movement, sound, or posture. Tonic immobility is a temporary state of stillness and reduced

responsiveness, often triggered by direct contact with a predator, and may discourage further attack.

Some species combine behavioural strategies with morphological, chemical, or other defences, which

may act at different stages of predation and increase survival chances.

This thesis aims to summarise current knowledge of these strategies based on experimental studies,

present examples from vertebrates and invertebrates, and classify them within the predation sequence.

Key words: antipredator strategies, defensive behaviour, substrate choice, signals of evasiveness,

behavioural mimicry, tonic immobility
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1 Uvod

Predace predstavuje jeden z nejsilnéjSich selekénich tlakii v ptirod€ a kofist na ni reaguje riznymi
obrannymi strategiemi. Antipredacni obrana se da rozd¢lit na dva typy, primarni (primary defence) a
sekundarni (secondary defence). Primarni obrana snizuje pravdépodobnost, ze ke stfetu s predatorem
vubec dojde. Sekundarni se uplatiiuje az po kontaktu s predatorem a mtze zvysit Sance kofisti na

preziti utoku (*Ruxton et al., 2004).

Interakce mezi predatorem a kofisti zpravidla probiha v Sesti na sebe navazujicich fazich: setkani
(encounter), detekce (detection), identifikace (identification), pfiblizeni/atok (approach/attack),
podrobeni (subjugation), a konzumace (consumption). Predator se ke kofisti ptiblizi. Ve fazi detekce
zaznamena jeji pfitomnost. Ve fazi identifikace predator zjist'uje, zda je kofist pozivatelna. Nasledné
zahajiutok, dochézi k uloveni a podrobeni kofisti a jeji konzumaci (Endler, 1986, 1991). Prvni Ctyfi
faze fadime mezi primarni obranu, podrobeni a konzumaci k sekundarni. V kazdé fazi predacni

sekvence miize kofist reagovat odlisn€ a miize pouzit jiny typ obrany (*Ruxton et al., 2018).

Ve fazi setkani a detekce koftist Casto voli ukryt nebo aktivné vybira prostiedi, které odpovida jejimu
zbarveni a sniZuje jeji napadnost. Ve fazi identifikace, kdy predator zvazuje, zda na kofist zattocit,
muze byt a¢inna behavioralni miméze — napodobovani vystrazného nebo odpudivého chovani
nebezpecnych druhii. Vtomto momentu se muze uplatnit také signalizace evasivity, kterd predatorovi
naznacuje, ze byl odhalen a utok pravdépodobné¢ nebude tspésny. Obé strategie mohou byt icinnéive
fazi ptiblizeni a itoku, kdy mohou predétora odradit tésné€ pted samotnym vypadem. V zavérecnych
fazich, tedy pii podrobeni a konzumaci, se miize kofist branit naptiklad pomoci tonické imobility,
piipadn¢ aktivné utocit, naptiklad bodnutim, kousnutim nebo uvolnénim toxickych latek (*Ruxton et

al., 2018).

Ackoli Ize obranné strategie koristi rozdélit podle toho, v jaké fazi predacni sekvence se uplatiuji, ve
skutecnosti se Casto kombinuji. Rlizné typy obrany mohou ptisobit soucasné v jedné fazi (napt. krypse
a vybér prostiedi ve fazi detekce) nebo se aktivuji postupné v pribéhu celé sekvence (*Kikuchi et al.,
2023; *Ruxton et al.,2018). Proto je dileZité porozumét nejen jednotlivym strategiim, ale také tomu,

jak se doplnuji.

Vyznamnou roli v obrannych mechanismech hraje chovani kofisti, které¢ mtze slouzit jako velmi
ucinnd antipredacni strategie. Oproti morfologickym nebo chemickym obrannym prvkim je chovani
flexibilni a okamzité. Umoziiuje kofisti rychle reagovat, prizplsobit se typu predatora i prostredi a

muze zasadné ovlivnit pravdépodobnost pteziti.
Antipredacni chovani mize nabyvat mnoha forem a nebylo by mozné shrnout a popsat vSechny

v jedné praci. Proto se ve své praci zaméfuji pouze na pét typt antipreda¢niho chovani, kterym

v literatufe neni vénovano tolik pozornosti a jisté by si zaslouzily podrobnéjsi zkoumani: vybér
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podkladu; signalizace evasivity; behaviordlni mimikry; tonickd imobilita a kombinace chovani a

dalsich typt obrany.

Cilem této prace je shrnout poznatky o vySe zminénych typech chovani na zakladé publikovanych
experimentalnich studii a ke kazdému typu uvést konkrétni piiklady, kde se dané chovani vyskytuje
mezi obratlovci a bezobratlymi. Zarovei se pokusim jednotlivé typy chovani zatadit do pfislusnych

fazi predacni sekvence (Endler, 1986, 1991).



2 Vybér substratu

Kryptické zbarveni je pomérné béznou antipredacni strategii. VEétSina zivoc¢ichl vyuziva dvou
hlavnich typt kryptického zbarveni, splyvani s podkladem (background matching) nebo disruptivni
zbarveni (disruptive coloration), kde zbarveni kofisti zté¢Zuje predatorovi rozeznani jejiho obrysu téla
(Cuthill etal., 2005; Merilaita & Lind, 2005). Jednim ze zptsobi, jak kofist mtize zvysit ucinnost své
krypse, je aktivni vybér prostfedi. Kofist si vybird takova mista nebo substraty, které nejvice

odpovidaji jejimu zbarveni nebo snizuji jeji napadnost (Merilaita & Lind, 2005; *Ruxtonetal., 2018).

Vybér substratu ptitom nemusi nemusi byt optimalizovany vzhledem ke krypsi; Casto predstavuje
kompromis mezi ochranou pted predaci a dal§imi ekologickymi faktory, jako jsou termoregulace,
dostupnost potravy ¢i reprodukéni strategie (Recknagel et al., 2023). Navic aktivita predatorti i kofisti
muze modifikovat vlastnosti substratu, ¢imz vznika dynamické prostiedi, které ovliviiuje moznosti a
efektivitu vybéru podkladu (Mathers et al., 2019). V této praci se v§ak zaméfuji pouze na antipredacni

aspekt vybéru podkladu.

Tento typ chovani je v predacni sekvenci kliCovy zejména ve fazi detekce (Endler, 1986, 1991). Pokud
koftist efektivné splyva diky svému zbarveni a vybéru vhodného prostredi s pozadim, predator ji

nemusi viibec zaznamenat a cely proces predacni sekvence se mize prerusit.

Vybér podkladu se vyskytuje u celé fady Zivocisnych druhtl. Objevuje se u obratlovctl, jako jsou ryby,
obojzivelnici, plazi, ptaci i savci, a rovnéz u bezobratlych, naptiklad u hmyzu, koryst nebo
pavoukovci. Setkame se s nim jak u vodnich, tak u suchozemskych zivoéicht, dospé€lcti i juvenilnich
stadii. Vybér substratu ¢asto souvisi s morfologickymi, fyziologickymi ¢i behavioralnimi vlastnostmi
daného druhu a mtze byt ovlivnén ekologickym kontextem, napfiklad typem predatora nebo

strukturou prostredi.

2.1 Vyskytu obratlovci.
Jak jiz bylo zminéno, vybér podkladu je u obratloved pomérné béznou antipredacni strategii.

U ryby heterandrie trpasli¢i (Heterandria formosa) je vybér prostiedi vyznamnou antipredacni
strategii kombinujici splyvani s podkladem a vizualni sloZitost prostfedi. Experimentalni studie
prokazala, Ze vykazuje pohlavné odlisné preference pfi vyberu substratu — samci preferuji tmavsi
pozadi odpovidajici jejich zbarveni, zatimco samice castéji voli vizudlné slozitéjsi prostiedi
pravdépodobné kvili tomu, Ze jim umoznuje 1épe kombinovat ochranu pfed predatory s moznosti

hledat potravu (Kjernsmo & Merilaita, 2012).

Platysi Bothus lunatus dokazi ménit barvu, diky ¢emuz 1épe splyvaji s prosttedim. Maji v§ak omezeny

repertoar barevnych vzori, proto také aktivné vybiraji vhodny substrat. Preferuji neutralné zbarvené



substraty jako je pisek nebo mrtvé koraly. Naopak se vyhybaji sinicim, houbam a zivym koralim, pro

které jsou typické spiSe vyrazné barvy (Tyrie et al., 2015).

Juvenilni tresky obecné (Gadus morhua) aktivné vybiraji substrat podle rizika napadeni predatorem.
Bez ptitomnosti predatora preferuji jemnéjsi substraty jako pisek ¢i stérk, kdyz se ale objevi vétsi

predator, hledaji ikryt mezi vétSimi kameny (Gotceitas & Brown, 1993).

Pulcirosnicky Ololygon machadoi aktivné vybiraji pozadi, které nejvice ladi s jejich zbarvenim. Kdyz
jsou pulci vystaveni hrozbé (chemickym nebo vizualnim signaltim predatora), preferuji zIuty substrat,
ktery nejlépe odpovida jejich zbarveni (tmavé télo se zlutymi pruhy), a naopak se vyhybaji kontrastni
modré plose. Kontrolni druh Bokermannohyla martinsi,bez pruhovaného zbarveni, Zadnou takovou
selekci nevykazoval. Vybér prostfedi u O. machadoi. je tedy adaptivni strategii zaméfenou na

maskovani (Eterovick et al., 2018).

Obrazek 1: Pulci (A) O. machadoi a (B) B. martinsi v prirozeném prostiedi, pulec O. machadoi
je na fotce (B) zakrouZkovan; prevzato z Eterovick et al., 2018

Prestoze je u mnoha druhti tmavé zbarveni spojovano s preferenci tmavsich substratd, studie s
amazonskymi pulci Dendropsophus minutus, Callimedusa tomopterna, Leptodactylus fuscus,
Leptodactylus knudseni a Rhinella marina ukazuje, ze vybér podkladu nemusi byt vzdy zaméteny

pouze na barevné sladéni. Pulci s tmavsim zbarvenim preferovali svétlejsi substraty, a to i
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v podminkach, které¢ simulovaly pfitomnost predatora. Mohlo by to naznacovat, ze aktivni vybér
prostfedi mlize byt ovlivnén také dalSimi faktory, jako je naptiklad viditelnost predatort nebo

charakter prostredi (Eterovick et al., 2021).

I u plazti se setkame s vybérem prostiedi. U jestérky Erhardovy (Podarcis erhardii) bylo zjisténo, ze
vyhledava mikrohabitaty, které¢ barevné odpovidaji jejimu zbarveni a zvysSuje tak ucinnost ochrany
pted ptac¢imi predatory. Studie také poukazala na rozdily mezi pohlavimi, samice si vybiraly

mikrohabitaty, které zajistovaly splynuti s prostfedim, ¢astéji nez samci.(Marshall et al., 2016).

Také u lelkt (Caprimulgus affinis, C. asiaticus a C. indicus) hraje vybér prostredi klicovou roli v jejich
maskovaci strategii. Terénni studie provedend v Indii ukdzala, Ze tito ptaci si vybiraji ty hnizdni
lokality, jejichZ povrchova struktura a barva odpovidaji vzoru a zabarveni jejich pefi. Upfednostiiuji
Stérk, kaminky nebo suchou hlinu, pfestoze na téchto mistech ¢eli napiiklad siln€jsimu slunecnimu
zateni a vys$Sim teplotdm (Chavan et al., 2017). Dalsi studie uvadi, ze lelkové vybiraji mikrohabitaty
nejen na zaklade jejich kryptického zbarveni, ale i podle toho, aby méli moznost rychlého tiniku. Tato
strategie se projevuje zejména preferenci stanovist’ v blizkosti vyssich ket ¢i hustsi vegetace
(Camacho, 2014). Na vyznam efektivniho maskovani a vybéru prostiedi jakozto klicového faktoru
preziti navazuje i studie Troscianko et al. (2016), ve které byli zkoumani ptaci hnizdici na zemi, véeme
nékolika druhti lelkt. Ukézala, ze spravny vybér podkladu maskujici dospélé jedince i vajicka miize

vyrazné zvysit pravdépodobnost preziti snisky.

Vybér podkladu pro snaseni vajec byl experimentalné prokazan také u kiepelky japonské (Coturnix
japonica). Samice voli takovy typ substratu, ktery odpovidd zbarveni jejich vajec. Samice se
skvrnitéj$imi vejei uprednostiovaly tmavsi a kontrastnéjsi podklad, ktery odpovidal barvé skvin, ¢imz
dosahly maskovani pomoci disruptivniho zbarveni. Oproti tomu samice s méné skvrnitymi, svétlejSimi
vejci volily podklad podobny zakladni barve skorapky, ¢imz vyuzivaly background matching (Lovell

etal., 2013).

S aktivnim vybérem prostfedi se mtizeme setkat i u savci, je ale méné zkouman nez u ostatnich
obratlovcil. Existuji vSak studie, které ukazuji, ze i drobni savci mohou aktivng€ volit prostiedi tak, aby
minimalizovali riziko predace. Kiecek dlouhoocasy (Peromyscus maniculatus) vykazuje schopnost
volit trasy vedouci pfes substraty umoziujici ti$§i pohyb, jako jsou vlhké listy nebo dievéné klady,

¢imz snizuje pravdépodobnost detekce predatorem, napiiklad sovami (Roche et al., 1999).

2.2 Vyskytu bezobratlych

Vyznam vybéru prostiedi mizeme pozorovat u nékolika druhd motyli (Lepidoptera). Jednim
z prikladii vlivu prostiedi na pfeziti kofisti je drsnoktidlec biezovy (Biston betularia). Studie
Kettlewella (1955) dokumentuje, jak rozdilné zbarveni jedinch ovliviiuje miru predace v zavislosti na

kontrastu s podkladem — svétlé formy ptezivaji 1épe v Cistém prostredi s lisejniky, tmavé na kufe



stromtl. Ackoli zde neni prokazan aktivni vybér substratu motyly, vysledky studie ukazuji vyznam

shody ochranného zbarveni s prostfedim.

Dalsi studie se zaméfovala na dvanoc¢ni druhy motylt, Jankowskia fuscaria a Hypomecis roboraria.
Experimenty ukazaly, ze tito motyli pfi volbé mista odpocinku preferuji konkrétni typy podkladu a
zéaroven orientuji své télo tak, aby zvysili u€innost svého kryptického zbarveni (Kang et al., 2012).
Podobné vysledky byly zaznamenany v dal$im experimentu s motyly, ktery dokézal, Ze motyli rodu
Catocala, ktefi pti odpocinku orientuji své télo vertikaln€, maji u¢innéjsi krypsi (Webster et al.,

2008).

U saran¢i Sphingonotus azurescens byla prokazana souvislost mezi aktualnim rizikem predace a
vybérem vhodného typu substratu, ktery zvySuje i€innost ochranného zbarveni. Vyzkum ukazal, ze
tito jedinci si aktivn€ vybiraji mikrohabitaty s barevnym pozadim, které nejlépe odpovida jejich
aktualnimu zbarveni. Tento druh totiz také vykazuje schopnost fyziologicky ménit svétlost svého
kryptického zbarveni a postupné ho ptizptisobuje okolnimu substratu v pribéhu nékolika dni. Tato
barevna plasticita je hormonalné fizend, a ptredstavuje tak pomaly, ovSem u¢inny mechanismus
vizualniho splynuti s prostfedim (Edelaar et al., 2017). U druhu Pseudochorthippus parallelus se
setkavame s barevnym polymorfismem. Sarance se vyskytuji v zelené a hnédé varianté. Vyzkum
ukazal, ze jedinci si aktivné vybiraji takové pozadi, které odpovida jejich vlastnimu zbarveni, tedy
zeleni jedinci preferovali zeleny substrat, zatimco hnédi se Castéji vyskytovali na substratu hnédém

(Heinze et al., 2022).

Rypstra et al. (2007) studovali pavouky Tigrosa helluo (dtive Hogna helluo) a Pardosa milvina.
Zamétovali se na jejich volbu mikrohabitatu v zavislosti na struktufe substratu a riziku predace.
Vysledky ukézaly, Ze oba druhy reaguji na strukturu substratu, ale 1isi se v tom, jak fesi trade-off mezi
ochranou pfed predatory a efektivitou lovu. Zatimco Pardosa milvina, mensi a zranitelnéjsi druh,
preferoval strukturovang€jsi substrat poskytujici lepsi Ukryt, Tigrosa helluo se Castéji pohyboval na

otevieném substratu, kde bylo snazsi ulovit kofist.

Stejné jako u nékolika dalSich druhti korysi (Crustacea), také u kraba pobiezniho (Carcinus maenas)
hraje krypse vyznamnouroli v jejich antipreda¢ni obran€. Zkoumani krabi vybirali takové pozadi,
které barvou a strukturou nejvice pfipominalo jejich zbarveni (Twort & Stevens, 2023). Podobny
princip pozorujeme také u motské krevety Hippolyte obliguimanus. Rizné barevné varianty preferu;ji
odlisné druhy moftskych tas jako ukryt. Kromé& vybéru podkladu byla u téchto krevet zaznamenana i
schopnost do urcité miry piizpiisobit zbarveni prostiedi, ¢imz dale zvysuji u¢innost své krypse (Duarte

et al., 2016).

Poslednim ptikladem antipredacniho vybéru substratu je poustevnic¢ek severni (Pagurus bernhardus),
jehoz strategie se od ostatnich trochu 1isi. Na rozdil od ostatnich vySe zminénych Zivocichti nevybira

pouze substrat ¢i prostiedi, vybira také ulity plzi (Gastropoda), které nejvice odpovidaji jeho zbarveni
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anejlépe splyvaji s okolim. Studie ukazala, ze krabi aktivné hodnoti vizudlni kontrast mezi sebou a
pozadim a podle toho voli vhodné;jsi schranky. Tento zplisob krypse kombinuje vybér prostiedi a

prenosného ,,ukrytu® (Wilby et al., 2018).

Vyse uvedené piiklady ukazuji, ze vybér prostiedi pfedstavuje adaptivni strategii roz§ifenou napfic
riznymi taxonomickymi skupinami. At uz jde o vybér struktur a barev, mikrohabitatd nebo
prenosnych ukrytl, toto chovani mize zasadnim zptisobem ovlivnit pravdépodobnost odhaleni

predatorem, tudiz i nasledného pteziti.

3 Signalizace evasivity

Zatimco rizné aposematické signaly slouzi k tomu, aby predatora odradily od konzumace kofisti diky
jeji toxicité ¢i jiné formé nepozivatelnosti, signalizace evasivity informuje predatora o tom, Ze
samotny pokus o utok bude s nejvétsi pravdépodobnosti neuspesny. Jedna se o komunikacni chovani
kofisti, které byva aktivovano az ve chvili, kdy se predator ptiblizi do urcité vzdalenosti (*Ruxton et

al., 2018).

Tyto signaly se objevuji pouze tehdy, kdyz koftist detekuje pfitomnost predatora. RozliSujeme dva
hlavni typy téchto signalt: odrazeni od pronésledovani (pursuit deterrent) a odhaleni predatora
(perception advertisement). Signaly slouzici k odrazeni od pronasledovani jsou uplatnovany vuci
predatorim, kteti svou kofist pronasleduji, a spocivaji ve sdéleni, Ze dany jedinec je natolik rychly
nebo fyzicky zdatny, Ze by bylo velmi obtizné jej ulovit (*Caro, 1995; *Ruxton et al., 2018). Oproti
tomu signaly oznamujici odhaleni predatora jsou zaméfeny na pliZici se nebo ¢ihajici predatory, kteti
spolé¢haji namoment piekvapeni. Kofist dava najevo, ze si predatora vsimla jesté pfed tim, nez se
dostal do vzdalenosti, kdy je schopen zautocit. Tyto signaly jsou efektivni pouze tehdy, kdyz je utok
pro predatora energeticky nebo jinak nakladny a vyplati se mu tedy utok prerusit (*Ruxton et al.,
2018).

S timto chovanim se miZeme setkat mezi téeti (identifikace) a ¢tvrtou (ptiblizeni/ttok) fazi predacni
sekvence (Endler, 1991). Predatorjiz lokalizoval potencialni kofist a rozhoduje se, zda zahaji tutok.

Pravé v tomto momentu mize mit signalizace zédsadni vyznam — dava predatorovi najevo, ze kofist

o ném vi, je fyzicky zdatna nebo ptipravena k tniku, ¢imz snizuje svou atraktivitu jako cil.

3.1 Vyskytu obratlovct

%

Signalizace evasivity neni u obratlovcli ¢astym jevem, objevuje se vSak napfi¢ Sirokou Skalou taxont.
Pozorovani interakci predatora s kofisti, pii kterych kotist unikd, je pomémé narocné, proto zadna ze
studii, které nize zminuji, nepiindsi jednozna¢ny dikaz existence signalt evasivity.

U sladkovodni ryby Zivorodky duhové (Poecilia reticulata) byla pozorovana inspekce predatora

(predator inspection). Jedinci se aktivné ptiblizuji k potencialnimu predatorovi za icelem zjisténi miry
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hrozby. V experimentalni studii bylo ovéfeno, ze toto chovani nemusi slouzit pouze k zjistovani
predatorovy motivace, ale miize také snizit pravdépodobnost Gtoku ze strany predatora. Vysledky
experimentu ukazaly, ze ryby, které se k predatorovi pfiblizily a zkoumaly ho, byly napadany méné
casto nez ty, které zlstavaly pasivni. Autofi navrhuji, Ze tato inspekce by tedy mohla fungovat také
jako potencialni signal predatorovi, ktery by ho mohl vést ke snizeni pravdépodobnosti utoku (Godin
& Davis, 1995). Tuto studii v§ak zpochybnuji Milinski & Boltshauser (1995). Podle nich je mozné, ze
snizena pravdépodobnost itoku na zkoumajici jedince nesouvisi se signalizaci, ale naptiklad s tim, ze
tito jedinci byvaji odvaznéjsi a fyzicky zdatnéjsi nez pasivni jedinci a predator dava prednost lovu
fyzicky slabsich jedinch. Otazka, zda inspekcni chovani skutecné slouzi jako antipredacni signal, tak

zustava oteviena a vyzaduje dalsi experimentalni ovéteni.

U Supinatych plazii se se signaly evasivity setkame naptiklad u portorického anolise Anolis
cristatellus. U tohoto jeStéra bylo za pfitomnosti predatora (hadi rodu Alsophis) opakované
pozorovano provadéni tzv. ,,push-ups®, tedy zvedani a spousténi t¢la nahoru a doll za pomoci
koncetin. Toto chovani bylo interpretovano jako forma antipredacni signalizace (Leal & Rodriguez-
Robles, 1995). Nasledné bylo ovéteno, ze hadi se Castéji prestanou ptiblizovat k t€ém jedinctim, kteii
tento signal vysilaji. Signalizujici jedinci byli napadani méné Casto nez nesignalizujici (Leal &
Rodriguez-Robles, 1997). Dale bylo prokazano, Ze intenzita tohoto chovani koreluje s vytrvalosti
jedince. To podporuje hypotézu, zZe se jedna o tzv. ,,honest signal* neboli ¢estny signal — tedy signal
veérné odrazejici schopnost uniku (Leal, 1999). Podobny typ antipredacni signalizace byl popsaniu
jestérky zedni (Podarcis muralis), ktera pti ptiblizeni predatora provadi tzv. ,,foot shake* pohyby, tedy
tieseni jednou z koncetin. Bylo prokazano, ze tyto pohyby jsou orientovany smérem k predatorovi,
objevuji se zejména kdyz je predator jest¢ vzdaleny a Casto pfedchazeji ut¢ku. Tyto projevy tak
odpovidaji charakteristikdm tzv. ,,pursuit-deterrent™ signalti, které maji slouZit k odrazeni predatora od
utoku (Fontetal., 2012). U n€kterych jestért bylo také kmitani ocasu (,,tail wagging®) interpretovano
jako signal, ktery mtze predatora odradit od prondsledovani (Hasson et al., 1989; Cooper, 2001). Na
druhou stranu studie Telemeco et al. (2011)uvadi, ze nékteré pohyby ocasem nemusi primarné slouzit
k odrazeni predatora, ale k pfesmérovani utoku na autotomni ocas. Autofi navrhuji, ze pursuit-

deterrence signal mohl byt az druhotné odvozenou funkci téchto signalt.

Také u nekterych ptaka byla pozorovana evasivni signalizace predatorim. Byla provedena pozorovani
utoki dfemlika tundrového (Falco columbarius) na skiivany polni (Alauda arvensis). Zjistilo se, ze
zpév béhem utéku snizuje pravdépodobnost uloveni — skfivani, kteti zpivali, byli ¢asteji ponechani bez
povsimnuti, zatimco ti, kteti nezpivali, byli prondsledovani déle a castéji uloveni. Zpev by zde tedy
mohl signalizovat fyzickou zdatnost a schopnost uniknout (Cresswell, 1994). Podobné i v dalsi studii
bylo zjisténo, ze akustické projevy skiivank mensich (Calandrella rufescens) bezprostredné po
vypusténi ze zachytného zatizeni nesou informaci o jejich fyzické kondici a imunité. Ptaci v lepsi

kondici zpivali hlasitéji a vyraznéji, coz by mohlo predatorim poskytovat informaci o tom, Ze se



nevyplati je pronasledovat. Takové hlasové projevy mohou tedy také predstavovat cestny signal
(Laiolo et al., 2004). Kmitani ocasu (,.tail flicking) u slipky zelenonohé (Gallinula chloropus)
pravdépodobné také slouzi jako antipredacni signal. Frekvence tohoto chovani se zvySovala s mirou
ostrazitosti (,,vigilance*) a rostla s v&t§i vzdalenosti od ostatnich ptaki, ale naopak klesala s velikosti
hejna. Pfi pfehravani zvukl predatorti ptaci vice kmitali ocasem a byli ostrazit€jsi; naopak pfi piehrani
hlast jinych slipek se frekvence i mira ostrazitosti snizily. Mezi dosp€lci a juvenilnimi slipkami se
zadné rozdily neobjevovaly. Zvysena frekvence pii pfitomnosti predatora a absence rozdilti mezi
vékovymi skupinami by mohly naznacovat, Ze nejde o socialni, ale skutecné antipredacni komunikaci

(Randler, 2007).

Signalizace predatorim byla opakované pozorovanataké u savcli. Jednim z nejCastéji zminovanych
ptikladt je tzv. stotting, skakani do vzduchu s nataZzenymi a zpevnénymi koncetinami. Toto chovani
bylo podrobnéji popsano u gazely Thomsonovy (Gazella thomsonii). Bylo zvazovano jedenact
hypotéz vysvétlujicich jeho funkci, pficemz dvé z nich se tykaly signalizace predatoraim — indikace
predatorovi, Ze byl spatien, nebo projev dobré fyzické kondice a schopnosti uniknout mu. Zjistilo se,
Ze stotting se objevuje Castéji na veétsi vzdalenost od predatora a to zejména behem netuspésnych lovi
predatora, konkrétné geparda stihlého (Acinonyx jubatus), coz podporuje hypotézu, ze jde o signal
predatorovi. Gazela mize odradit predatora od uitoku tim, ze demonstruje svou ,,nepolapitelnost™. Ne
v§ichni jedinci vSak stotting provadéji, Casto je to pouze mensina. Prave ti jedinci, ktefi jsou v dobré
fyzické kondici, si mohou dovolit vyslat takovy energeticky narocny signal (*Caro, 1986). FitzGibbon
& Fanshawe (1988) ve své studii uvadéji, ze gazely, které byly predatory (v tomto ptipadé psy
hyenovymi (Lycaon pictus)) vybrany k pronéasledovani, provadély stotting méné Casto nez jedinci,
ktefi nebyli cilem titoku. Naopak ti jedinci, ktefi stotting predvadéli Castéji a po delsi dobu, dokazali
spise predatoriim uniknout. Stotting byl pozorovan takéu gazely dZejran (Gazella subgutturosa), ktera
jej vyuziva v kombinaci s dal§imi vystraznymi signaly, jako je syceni nebo vystrazné vymeésovani
(,,alarm urination-defecation). Pfesny vyznam téchto signali vici predatorim vsak nejsou zatim plné

objasnény (Blank, 2018).

Signalizace predatoriim byla pozorovana i u zajicti polnich (Lepus europaeus), kteti pii ptiblizeni lisky
obecné (Vulpes vulpes) zaujimaji specificky postoj — stoji na zadnich nohach, usi maji vzptimené a
télo vzdy obraci piimo k predatorovi. Tento signal pravdépodobné dava lisce najevo, ze byla spattena,
coz sniZuje Sanci na uspesny utok. Takové chovani nebylo pozorovano v pfitomnosti pst (Canis
familiaris), kteii se u lovu na rozdil od lisek spoléhaji na rychlost a vydrz. Uéinnost téchto signali
tedy zavisi na typu predatora a jeho zpiisobu lovu, v tomto konkrétnim ptipad¢ je pfizptisoben
predatorim, ktefi vyuzivaji jako strategii nenapadné piiblizeni ke kofisti (Holley, 1993). Isbell &
Bidner (2016) popsali ptipad akustické signalizace predatorovi u kockodant cervenozelenych
(Chlorocebus pygerythrus), kdy vystrazné volani téchto opic ovliviiuje chovani jejich predatora

levharta skvrnitého (Panthera pardus). Autofi studie zjistili, Ze levharti se po zaznéni vystrazného



volani pfestanou ke kofisti piiblizovat nebo zcela zméni smér pohybu. Podobné jako lisky takeé

levharti spoléhaji pii lovu na moment ptekvapeni, pokud jsou detekovani, Casto utok prerusi (Isbell &

Bidner, 2016).

3.2 Vyskytu bezobratlych

Podobny typ signalizace najdeme u bezobratlych naptiklad u v€ely vychodni (Apis cerana). Tato vcela
reaguje na pritomnost sr$né asijské (Vespa velutina). Pii ptiblizeni sr$né ke véelimu tlu vykazuji véely
specifické chovéani — vyrazné kmitani zadeckem ze strany na stranu doprovazené hlasitym bzucenim,
které ma zastraSujici u¢inek a vede k ustupu predatora. Autofi interpretuji toto chovani jako tzv. ,,I see
you* signal, ktery snizuje pravdépodobnost itoku tim, zZe dava predatorovi najevo, ze byl spatien.
Experimenty ukazaly, Ze intenzita tohoto signalu se zvySuje s blizkosti srSn¢ a Ze neni vyvolavan
pritomnosti neSkodnych druhtl, naptiklad motyli. Pozdé¢jsi studie Dong et al. (2021) ukazala, Ze tento
signal ma také nakazlivy (kontagidzni) charakter — jakmile jedna vcela za¢ne s vibraénim pohybem
zadecku, dalsi se k ni rychle pfipojuji, ¢imz vznika koordinovana vina pohybu. Tento kolektivni efekt

vyrazné zesiluje dopad signalu a zvySuje jeho odstrasujici ucinek.

Neni vzdy snadné urcit, zda se opravdu jedna o signalizaci evasivity. U tohoto ptikladu je mozné, Ze se
jedna o aposematismus. Vystrazné chovani véel v reakci na piiblizeni srSné miize pusobit jako signal
evasivity, ale vzhledem k tomu, Ze v¢ely jsou schopné predatora usmrtit, dalo by se to povazovati za
aposematismus. Hranice mezi témito typy signalli mize byt nejasna, protoze nékteré signaly jsou

vydavany za podobnych okolnosti (*Ruxton et al., 2018).

U mouchy Anastrepha ludens (Diptera: Tephritidae) bylo popsano specifické obranné chovani, pfi
kterém jedinec pfi pfiblizeni predatora, v tomto ptipad¢ skakavky (Salticidae) nahle roztdhne a
rozkmita ktidla, ¢imZ spusti vizualné napadny ,,motion-triggered signal, tedy pohybem aktivovanou
vizualni reakci, kterd se objevi jako odpovéd na podnét. Tento signal Casto vede k pieruseni utoku

predatora (Aguilar-Argiiello et al., 2015).

Vyskyt téchto signalti u bezobratlych je v soucasné literatuie velmi malo doloZen. Tento nedostatek
vSak nemusi nutn€ znamenat, ze by tento typ signalizace u bezobratlych neexistoval. Spise odrazi
metodologické limity vyzkumu (napft. obtiznost sledovani rychlych pohybtli, omezené moznosti
laboratornich experimentt kvili velikosti a kiehkosti organismt, nedostatek vhodné technologie pro
presné monitorovani interakci v piirod€, problém s kontrolou a replikaci podminek béhem
experimentil ¢i obtize pfi identifikaci signalll) a zaméfovani behaviordlnich studii Casteji na
obratlovce. Navic mnoho bezobratlych druhii spoléha na obranu az po uchopeni predatorem, naptiklad
chemickou obranu nebo morfologické adaptace a méné na aktivni odrazovani titoku signalizaci.
Vzhledem k tomu, Ze mnoho predatorii bezobratlych ¢asto investuje jen malé mnozstvi energie do
lovu této drobné kofisti, je mozné, ze selekcni tlak na evoluci signalti predatorim je v téchto

skupinach slabsi (*Ruxton et al., 2018).
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Za zminku vsak stoji tzv. evasivni mimikry. Kofist signalizuje svou obtiznou ulovitelnost ndpadnym
zbarvenim ¢i vzorem, napodobuje druh, ktery je obtiznéji ulovitelny. (Loeffler-Henry & Sherratt 2024;
Paez et al., 2021; *Ruxton et al., 2018). PiestoZe stale narlistd mnozstvi dikazl o jeji existenci,
evasivni miméze zastava relativné malo prozkoumana a vyzaduje dalsi vyzkum. D4 se vSak
predpokladat, ze evasivita je u bezobratlych pomérné Castou obrannou strategii, jen muze byt

signalizovana jinak nez chovanim.

Signalizace evasivity je mechanismus vyhodny pro ob¢ strany, kofist zvySuje Sanci na pieziti bez
nutnosti fyzického utéku a predator Setii energii a ¢as, které by jinak investoval do pravdépodobné
neuspésného lovu. Je to chovani roz$ifené mezi mnoha taxony, védomosti o tomto chovani v§ak mame

malo a jisté si zaslouzi podrobné;jsi prozkoumani.

4 Behavioralni mimikry

Behavioralni mimikry jsou specifickou formou miméze, kdy zivoc¢ich napodobuje chovani jiného,
zpravidla nebezpecného, toxického nebo jinak chranéného druhu, coz mize predatory odradit od utoku
(*Ruxton et al., 2018). Tento typ miméze se nejcastéji vyskytuje u zivocichi, ktefi jiz vyuzivaji
Batesovskou mimézi, tedy napodobovani vzhledu toxickych nebo jinak chranénych druhi

nechranénymi druhy (Penney et al., 2014; *Ruxton et al., 2018).

Muize se jednat o napodobovani pohybt (Bian et al., 2016), akustickych signali (Barber & Conner,
2007) nebo obrannych postoji (McCosker, 1977).

Ne u vsech zivocicht, u kterych najdeme Batesovské mimikry, vSak najdeme behavioralni mimikry.
Neékteti mimetici napodobuji pouze vzhled, nékteti jak vzhled, tak chovani chranéného modelu
(Penney et al., 2014). Behavioralni mimikry se objevuji predevsim u druhti, které jsou presnymi
mimetiky — tedy u téch, jejichz mimikry jsou jiz na morfologické Uirovni velmi presveédcivé.
V takovych ptipadech mtize behavioralni slozka déle zvySovat vérohodnost miméze. Nevznika tedy
jako kompenzace za morfologickou neptesnost, ale spise jako dusledek silného selekcniho tlaku na

celkovou vérohodnost napodobovani (*Ruxton et al., 2018).

Behavioralni mimikry se objevuji v nékolika fazich predacni sekvence (Endler, 1991). Mohou byt
uzite¢né napiiklad ve fazi identifikace nebo ve fazi pfiblizeni a utoku. Ve tfeti fazi se behavioralni
mimikry uplatni pravdépodobné nejvice. Predator vénuje pozornost konkrétnimu jedinci a rozhoduje
se, zda se jedna o vhodnou kofist. Kofist miiZze napodobit vystrazné projevy nebezpecného ¢i
nechutného druhu. To mtize predatora odradit a pfimet ho zamefit se na jiny cil. Ve ¢tvrté fazi predator
provadi ptimy Utok na kofist. I zde ji ale mohou behavioralni mimikry chranit. Napiiklad napodobeni
zastraSujiciho nebo nepfedvidatelného chovani nebezpecného druhu miize predatora odradit té¢sné pred

utokem.
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4.1 Vyskytu obratlovci

Behaviordlni mimikry se vyskytuji u mnoha taxont. Ne vzdy se vSak jednd o antipredacni strategii, na
kterou se v této praci zaméiuji. V nekterych ptipadech slouzi k usnadnéni lovu, naptiklad kdyz
predator napodobuje chovani neskodného druhu, aby oklamal kofist, tzv. agresivni mimikry (Jackson
& Cross, 2013). U nékterych druhti mze méné dominantni samec napodobovat samici, aby zvysil své

Sance na reprodukci bez drzeni teritoria (*Gross, 1996).

Prikladem behavioralni Batesovské miméze u ryb je chovani oblohlava divukrasného Calloplesiops
altivelis z ¢eledi Plesiopidae, které popsala studie McCosker (1977). Pti ohroZeni zaujima jedinec
specificky obranny postoj, pti kterém stahne hlavu do ukrytu, roztahne ploutve a odhali velké o¢ni
skvrny poblizocasu. V této poloze ryba vizualné pfipomina hlavu murény Gymnothorax meleagri,

ktera vycniva z ttesu.

Chovani netoxické zaby Allobates zaparo, ktera je Batesovskym mimikem toxického druhu Ameerega
bilinguis, se béhem interakce s predatorem méni v zavislosti na fazi predacni sekvence (Endler, 1991;
Barnettetal., 2025). V pocatecnich fazich sekvence napodobuje 4. zaparo chovani toxického modelu
— zastava v klidu a vykazuje ,,odvazné* chovani typické pro aposematické jedovaté druhy. Tim
zvySuje vérohodnost své miméze a odrazuje predatora bez nutnosti Uteku. Jakmile se vSak
v pozd¢jsich fazich sekvence predator pftilis ptiblizi, 4. zaparo zméni strategii. Na rozdil od druhu A.
bilinguis, ktery zlstava pasivni i pfi kontaktu s predatorem, A. zaparo zahaji véasny uték. Tyto
vysledky tak naznacuji, ze behavioralni mimikry mohou byt adaptivni a pfizptisobené specifickému

stupni ohrozeni (Barnett et al., 2025).

Behaviordlni mimikry u plazl, konkrétn€ hada, zminuje naptiklad nedavna studie, kterd systematicky
analyzovala antipredaCni projevy u dvaceti druh@t hadt ze Sesti riiznych Celedi v oblasti peruanské
Amazonie. Vysledky ukazaly, ze druhy imitujici koralovcovité (Elapidae) Casto napodobuji nejen
jejich vyrazné zbarveni, alei specifické chovani. Zahrovalo naptiklad esovité prohnuti krku, krouceni
ocasu, prudké trhavé pohyby téla ¢i zvedani pfedni ¢asti téla. Autofi zjistili, ze i fylogeneticky
vzdalené druhy, které sdileji podobny vystrazny vzor, vykazuji ndpadné podobné behavioralni
strategie. Studie tak poskytla diikaz o konvergentni evoluci antipredacniho chovani u hadi (Rabosky
etal., 2021).

Behavioralni mimikry byly dokumentovany také u hnizdicich sykor (Paridae). Vyzkum ukdézal, Ze pti
vyruseni na hnizdé nékteti jedinci napodobuji hady. Vydavaji sy¢ivé zvuky a soucasné provadéji
pohyby hlavou a télem, které pfipominaji vystrazné projevy jedovatych hadu. Toto chovani bylo
Cast€jsi v oblastech s vysSim vyskytem hadl, coz naznacuje, ze mimikry jsou adaptivni reakci na
specificky tlak predace (Moller et al., 2021). Behavioralni mimikry se neobjevuji pouze u dospélci.
Mlad’ata jihoamerické kotingy pruhované (Laniocera hypopyrra) napodobuji aposematické housenky.

Maji jasné€ oranzovou se specialné modifikovanym opefenim pifipominajicim jedovaté housenky. Jiz
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par dni po vylihnuti za¢inaji imitovat také pohyby téchto housenek, naptiklad pomalé kyvani hlavou

ze strany na stranu (Londofio et al., 2015).

4.2 Vyskytu bezobratlych

Vztah mezi Batesovskou a behavioralni mimézi byl zkouman u pestienkovitych (Diptera: Syrphidae).
Studie ukazala, Ze vSechny zkoumané druhy vykazovaly urcity stupen morfologické podobnosti
s blanok#idlymi modely, pfedevsim vosami. Pouze nékteré druhy s vysokou mirou vizualni podobnosti
v$ak napodobovaly i jejich chovani, naptiklad mavani nohama, kmitani kiidel nebo fale$né bodani
zihadlem. Ne vSechny druhy pfesnych mimetiki ale vykazovaly i tyto behavioralni projevy. Vysledky
naznacuji, ze behavioralni mimikry nejsou kompenzaci za neptesné morfologické a behavioralni
mimikry, ale spiSe doplikem, ktery posiluje ochranu pted predatory u vybranych taxont (Penney et
al., 2014).

Behavioralni mimikry vyuZivaji naptiklad skdkavky rodu Myrmarachne. Nelson et al. (2006) testovali,
zda se kudlanky (Mantodea) vyhybaji t¢émto pavouktim stejné jako mravenctm, které Myrmarachne
napodobuji. Vysledky studie ukdzaly, ze kudlanky projevuji vrozenou averzi nejen vii¢i mravencim,
ale také t¢mto pavouktum, a to zejména tém, ktefi mravence napodobovali nejvérohodnéji. Studie
Myrmarachne napodobuji nejen vzhled, ale i pohyby mravencii, urazi podobnou vzdalenost jako

mravenci béhem jedné cesty, méni smér béhem chlize (na rozdil od béznych pavoukt) a thly zatacek

druhy také mavaji pfednim parem koncetin a napodobuji tak pohyby tykadel mravenct.

U strasilky australské (Extatosoma tiaratum) bylo popsano specifické kyvavé chovani pfipominajici
pohyby rostlin ve vétru. Vysledky studie Bian et al. (2016) ukazuji, Zze tento pohyb se

frekvenci podoba pohyblim vegetace a mohl by tedy slouzit jako forma behavioralni miméze.

U motyla Papilio polytes ptedstavuji Batesovské mimikry morfologickou podobnost s nepozivatelnym
druhem Pachliopta aristolochiae. U P. polytes se setkame s polymorfismem samic, z nichZ nékteré
napodobuji vzhled modelového druhu, zatimco jiné nikoliv. Autofi studie zjistili, Ze mimetické samice
tohoto druhu se pohybuji odlisné¢ od nemimetickych forem a jejich letova trajektorie se vyrazné
podobatrajektorii letu Pachliopta aristolochiae. Vysledky naznacuji, ze P. polytes napodobuje nejen
vzhled, ale i zpusob letu svého modelu, ¢imz posiluje ulinek své antipredacni strategie

prostfednictvim behaviordlni miméze (Kitamura & Imafuku, 2015).

Behavioralni mimikry se mohou projevovat také v akustické podob¢. Existence akustické miméze byla
experimentalné prokazana u prastevnikovitych (Lepidoptera; diive Arctiidae, nyni Erebidae) pii
interakci s netopyry. Studie ukézala, Ze nékteré netoxické druhy téchto pfastevniki napodobuji
ultrazvukové varovné signaly toxického modelu, ¢imz predatory odrazuji (Barber & Conner, 2007).

Podobny princip akustické miméze byl popsan také u sviznikti (Coleoptera: Cicindelidae). Bylo
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zjisténo, ze nekteré druhy sviznikt produkuji ultrazvukové signaly jako reakci na simulované
napadeni netopyry. Tyto signaly se akusticky podobaji vystraznym signdliim toxickych ptastevniki,
které netopyti rozeznévaji jako nepozivatelné. Autoti navrhuji, Ze by se u t€chto broukd mohlo jednat

o ptipad Batesovské miméze v akustické podob¢ (Gough et al., 2024).

Behaviordlni mimikry pfedstavuji t¢innou antipredacni strategii, ktera mize vyznamné zvysovat
veérohodnost miméze. Piestoze jejich vyskyt byl zaznamenén u riznych taxond, stale zistava mnoho

nezodpoveézenych otazek, napfiklad ohledné jejich funkéni ticinnosti €i rozSifeni napri¢ Zivocisnou fisi.

5 Tonicka imobilita

Dalsi antipredacni strategii je tonicka imobilita (TI), také zvana thanatdza ¢i predstirani smrti. Tento
fenomén se zpravidla projevuje po ptimém fyzickém kontaktu predatora s kofisti. Kofist se dostava do
docasného nehybného stavu doprovazeného snizenou responzivitou na vnéjsi podnéty (Gallup, 1977;
*Humphreys & Ruxton,2018). Tento stav miize trvat od nékolika sekund az po n¢kolik hodin a je
doprovézen zménami ve fyziologii, jako jsou zmény v dychani, srde¢nim rytmu ¢i teploté (Gallup,

1977). Tl je reverzibilni — po urcité dobé se zivoc¢ich opét zacne pohybovat (*Ruxton et al., 2018).

TI nemusi byt pouze antipredacni obranou. Naptiklad mravenci Solenopsis invicta ji vyuzivaji i pii
vnitrodruhové agresi, kdy mladé d€lnice ptedstiraji smrt, aby ptezily itoky starsich a silnéjSich jedincl
(Cassill etal., 2008). Stredoamerické cichlidy Parachromis friedrichsthalii zase piedstiraji smrt, aby
naldkaly malé ryby a mohly je ulovit (Tobler, 2005). NiZe se vSak vénuji pouze antipredacni tonické
imobilité.

Dosavadni vyzkumy nabizeji pét hypotéz, které by mohly tonickou imobilitu a jeji vyznam
nakazena); b) imobilita hraje roli ve fyzické obrané (nékteré druhy v TI zaujmou takovy postoj, ktery
zvétsi jejich velikost téla a je obtiznéjsi je pozfit); ¢) imobilitamiize napomahat maskovani kofisti ¢i
splyvani s okolim; d) predator ztraci zajem o nehybnou kofist; €) imobilita mtize signalizovat Spatnou
chut' nebo toxicitu (*Humphreys & Ruxton, 2018; Miyatake et al., 2009). K tomu Miyatake et al.
(2009) navrhli tzv. hypotézu sobecké koristi (selfish-prey hypothesis). Tato hypotéza tvrdi, Ze jedinec,
ktery zlstane béhem utoku predatora nehybny, mtize zvysit svou Sanci na pieziti tim, ze odvede
pozornost predatora na aktivné se pohybujici jedince ve svém okoli. TI je tak chapana jako sobecka
strategie v ramci skupiny, kdy neni pouze obranou vii¢i predatorovi, ale i zptisobem, jak minimalizovat

riziko utoku na sebe na ukor ostatnich.

Tonicka imobilita je podobna dalsimu typu chovani, ztuhnuti (freezing). Jedna se vSak o dvé odlisné
reakce. Freezing ptedstavuje kratkodobé znehybnéni, které nastava jiz v ranych fazich predacni
sekvence, jehoz funkci je snizit pravdépodobnost toho, zZe bude kofist detekovana. Oproti tomu TI je

pozorovana az v pozdéjsich fazich predaéni sekvence, vétSinou po pfimém fyzickém kontaktu
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s predatorem, Casto je brana jako posledni moznost obrany. Freezingtedy pomaha kofisti vyhnout se
utoku, TI zvySuje pravdépodobnost pieziti kofisti po stietu s predatorem (*Humphreys & Ruxton,

2018; *Ruxton et al., 2018).

Vzhledemk tomu, Ze TI nastava zpravidla az po pfimém kontaktu s predatorem, je mozné ji zatadit

mezi pozd¢jsi faze predacni sekvence, do faze podrobeni (subjugation) (Endler, 1991).

5.1 Vyskytu obratlovct

S tonickou imobilitou se setkdvameu bezobratlych setkame u nékterych korysii (Crustacea), riiznych
pavoukovcl (Arachnida) ¢i hmyzu (Insecta) a mnoha dal$ich zivocichii (Cassill et al., 2008; *Ruxton

etal., 2018).

Jak jiz bylo zminéno, TI se objevuje i u vodnich zZivoc€ichi, a to vCetné paryb (Chondrichthyes). Ne
vzdy je vsak jisté, Ze se jedna o antipredacni strategii. U 7 ze 13 druhti paryb (napft. zralok vouskaty
(Ginglymostoma cirratum), zralok cernoploutvy (Carcharhinus melanopterus) ¢i pilohibet vahavy
(Pseudobatos lentiginosus)) byla vyvolana pfevracenim t¢lana zada, jeji funkce je vsaku této skupiny
zpochybnovana. Studie ukazuje, ze vyskyt TI u paryb pravdépodobné neptfedstavuje adaptivni reakci
na predaci, ale spise plesiomorfni znak, jehoz funkce neni znama a ktery v evoluci pfetrval, protoze
pro tyto druhy neptedstavuje vysoké naklady na jejich fitness. Obrannou funkeci také zpochybnuje fakt,
ze rozsiteni mezi druhy nevykazuje souvislost s ekologickymi faktory. (*Gayford & Rummer, 2025).

U nékterych druhtiryb se vSak uz TI jako antipredacni obrana vyskytuje. U potéru dania pruhovaného
(Danio rerio) byla popsana tonicka imobilita jako reakce na silny stres vyvolany silnymi vibracemi.
Experimentalni studie ukazala, ze tuto nehybnost fidi konkrétni spojeni mezi mozeckem a ¢asti
mozkového kmene. Aktivace této drahy zpusobi doCasné znehybnéni a vypnuti pohybovych reflexi
(Bhandiwad et al., 2022). Dal$im zkoumanym ptipadem TI u ryb byla naptiklad studie Freret-Meurer
et al. (2016). Autofi se zabyvali konickem dlouhonosym (Hippocampus reidi). U H. reidi se TI
vyskytuje, ale neni to bézna obrannd reakce. Byla vSak pozorovéna u jedinci ze dvou riznych
populaci, coZnaznacuje, Ze ji druh mtze pouzit jako neobvyklou, ale funkcni sekundarni obrannou
strategii pti silném stresu, ktery byl vyvolan dotykem pinzetou v oblasti mezi prostiednim a zadnim

parem nohou.

TI najdeme také u obojzivelnikil, ocasatych i bezocasych. Toledo et al. (2010) ji zdokumentovali u
nékolika zab z fadu Anura. Pozorovali také riizné projevy TI v zavislosti na druhu. Nékteti jedinci jsou
b&hem TI zcelanehybni, Casto s pfivienyma nebo zavienyma o¢ima. Predni i zadni koncetiny byvaji
ohnuté a pevné piitazené k t€lu. Nekteré druhy navic prohnou trup nebo skloni hlavu smérem k brichu.
Podobnéi Sanchez-Paniagua & Abarca (2016) popsali TT u Ctyt stftedoamerickych druhti ropuch rodu
Incilius. U ocasatych obojzivelnikt se s TI setkame naptiklad u larvalnich stadii mloka skvrnitého

(Salamandra salamandra). Jedinci pochazejici z riznych stanovist’ (tiin€ nebo potoky) reagovali
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v experimentalni studii na simulaci ttoku predatora kratkodobym znehybnénim. Mezi populacemi
nebyly zjistény vyznamné rozdily v délce nebo Cetnosti této reakce. To dokazuje, ze TI je pfirozena
reakce, kterou kotist provadi automaticky, bez ohledu na prostredi, ve kterém zije (Schulte & Caspers,
2024).

TI byla prokazana u n¢kolika skupin Supinatych plazii. Naptiklad studie Patel et al. (2016) popisuje
jeji vyskytu dvou indickych druhti scinkt rodu Lygosoma, L. guentheria L. punctata. Pti T1 zistavaji
zcela nehybni, casto na zadech nebo boku, s natazenymi koncetinami. Tonicka imobilita byla
pozorovana také u vodniho hada Erythrolamprus miliaris. Po uchopeni ¢lovékem se jedinec pievratil
na zada, zustal zcela nehybny, jeho t€lo ochablo. O¢i mél oteviené, ale jazyk nevysouval. Nereagoval

na vnéjsi podnéty (Muscat et al., 2016).

U ptaka se TI také vyskytuje u mnoha druhii. Mizeme se s ni setkat napiiklad u holubti (Columbidae,
Melleu et al., 2017), bazantti (Phasianidae, Hrabcakova et al., 2012) ¢iu kiepelek (Phasianidae, Faure
etal., 2006). U domacich kurd (Gallus gallus domesticus) bylaprokéazana citlivost na nové podnéty,
které¢ mohou ovlivnit délku trvani TI (*Jones, 1984). TI nalezneme také u tinamy inambu (Rhynchotus
rufescens). Studie ukazala, ze délka trvani tonické imobility ovlivnéna nejen genetickymi faktory, ale
razné dalsi okolnosti, jako je télesna hmotnost nebo vék jedince, by také mohly mit vliv (Hata et al.,

2018).

Asinejznaméj$im piipadem tonické imobility u savc je vacice opossum (Didelphis marsupialis).
V experimentech se u nich TI projevovala znehybnénim, ochablym télem, otevienou tlamou a
vyplazenym jazykem. Jedinci €asto lezeli na boku a nereagovali na podnéty. To vSe bylo zpravidla
doprovazeno slinénim, vylucovanim moci a vykald, u samcti také erekci. Kromé behavioralnich
projevi byl zaznamenén i vyrazny pokles srde¢ni a dechové frekvence, vacice vSak zlistavaly béhem
této reakce pti védomi (Frang, 1969; Gabrielsen & Smith, 1985). U kralikt divokych (Oryctolagus
cuniculus) byla TI zkoumana nejen jako behavioralni projev, alei z fyziologického hlediska. I zde se
ukazalo, ze béhem TI dochazi ke zménam v srdecni ¢innosti, napiiklad zpomaleni srde¢ni frekvence

nebo zménam v objemu levé komory (Giannico et al., 2014).

5.2 Vyskytu bezobratlych

S tonickou imobilitou se setkdme u bezobratlych setkame naptiklad u nékterych korysa (Crustacea),
riznych pavoukovcil (Arachnida) ¢i hmyzu (Insecta) a mnoha dalsich zivoc¢ichi (Cassill et al., 2008,;

*Ruxton et al., 2018).

Tonicka imobilita byla zkoumana u dvou druhl nosatcovitych (Coleoptera: Curculionidae),
Eucryptorrhynchus scrobiculatus a E. brandti. Vysledky ukazuji, ze délka trvani této obranné reakce
se li8i v zavislosti na druhu a je ovlivnéna také riznymi ekologickymi faktory (napf. intenzita svétla,

zvuky ¢iteplota). Nékteré udaje rovnéz naznacuji vliv pohlavi — u samic obou druhti v nékterych
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podminkach setrvavala tonickd imobilita déle nezu samcet (Li & Wen, 2021). V jinych pfipadech vSak
miuze byt situace opacnd — naptiklad studie Miyatake et al. (2008) uvadi, ze u potemnika Tribolium
castaneum setrvavaji v tonické imobilité¢ déle samci nez samice. Autofi dalsi studie zaznamenali
podobné vysledky jako u prvni studie. Bylo zji§téno, ze u E. brandti je trvani TI delsi u samic. Dale
uvadi, ze vyzivovy stav ovliviiuje intenzitu této reakce — kratkodobé hladoveéni ji posiluje, dlouhodobé
tlumi (Li et al., 2019). Obé¢ studie také ukazuji, ze béhem TI dochazi ke snizeni metabolické aktivity,
coz naznacuje, Ze tato strategie krome obranné funkce ptinasi i energetickou uspornost (Li et al., 2019;

Miyatake et al., 2008).

Potemniky (Coleoptera: Tenebrionidae) se zabyvala také dalsi studie, ktera zkoumala TI jako adaptivni
antipredacni strategii u 7ribolium freemani a T. castaneum. V laboratornich experimentech se ukazalo,
ze jedinci s del$im trvanim TI preZzivali kontakt s predatorem (plostice Amphibolus venator) Castéji nez
jedinci s krat$i TI. Dale bylo prokazano, ze ptirodni populace 7. castaneum z oblasti s vyskytem
predatord vykazuji delsi trvani TI nez populace z prostredi bez predatorti. Studie tedy doklada, ze TI je

adaptivni reakci na selek¢ni tlak predatora (Konishi et al., 2020).

TI mzZe mit u jednoho druhu vice riznych podob v zavislosti na vyvojovém stadiu ¢i fyzickych
vlastnostech jedince. To ukazuje studie Ishihara et al. (2024), ktera jako prvni dokumentuje vyskyt TI
u larev srpic (Mecoptera: Panorpidae). Larvy dvou zkoumanych druhi, Panorpajaponica a P. pryeri,
reagovaly na simulaci utoku predatora dvéma typy postoji — natazenym (,,straight”) nebo stocenym
(,,ball*), pficemz preference i délka trvani téchto pozic se ménily v priubehu jejich vyvoje. Starsi larvy
castéji volily stoCenou polohu, kterd trvala déle nez natazend. byly zaznamendny i mezidruhové
rozdily, u P. pryeri trvala Tl déle nez u P, japonica. Forma i G¢innost TI se tedy mlize v ramci jednoho

rodu vyznamne liSit v zavislosti na druhu a ménit se s vékem (Ishihara et al., 2024).

10 mm 10 mm

Obrazek 2: dva typy postoji u P. japonica, nataZeny (A) a stofeny (B); prevzato z Ishihara et al.
(2024)

TI se vyskytuje také u larev zlatooCkovitych (Neuroptera: Chrysopidae). Vysledky nedavné studie

ukazuji, Ze projevy TI jsou ovlivilovany také genetickymi predispozicemi a ekologickymi faktory.
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Larvy reagovaly nartizné stresory (pobizeni prstem) tim, Ze ménily dobu trvani TI. Dokazuje to tedy,

ze TI je komplexn¢ fizena jak vnitinimi, tak vnéj$imi faktory (Taylor et al., 2023).

Tonicka imobilita je béznou antipredacni strategii, ktera se vyskytuje u Siroké skaly zivo¢ichi a mtize
mit odlisné projevy v zavislosti na druhu. Tento jev pomérné rozsifen a jeho vyskyt a funkce si

zaslouzi dalsi vyzkum.

6 Kombinace chovani s dalSimi typy obrany

Kofist se ¢asto nebrani predatorim pouze jednim zptisobem, ale kombinuje vice obrannych strategii,
které se navzajem doplnuji (*Kikuchi et al., 2023; *Ruxton et al., 2018). Tento pfistup k obrané
umoziuje zohlednit rizné druhy predatord, jejich rizné taktiky lovu i rizné faze predacni sekvence
(Endler, 1991). Morfologické adaptace jako zbarveni nebo télesna struktura Casto slouzi k maskovani
nebo fyzické ochrané (Stevens & Merilaita, 2009), zatimco behavioralni strategie zahrnuji aktivni
reakce, jako je utek, varovny signal nebo zastrasovani, které mohou predatora odradit dfive, nez dojde
k fyzickému kontaktu. Chemicka obrana (Casto také aposematismus) piedstavuje dalsi typ ochrany,
ktera mze fungovat az v ptipadé, kdy predchozi typy obrany selzou (*Ruxton et al., 2018). Flexibilita
v pouziti téchto strategii je navic Casto spojena s individualnimi faktory, jako je vék, velikost, fyzicka
kondice nebo ptedchozi zkusSenosti s predatory, coz umoziuje kofisti adaptivné reagovat na aktualni
situaci. V této kapitole se proto zaméfuji na propojeni behavioralnich obrannych strategii

s morfologickymi a chemickymi adaptacemi, které spolecné zvySuji efektivitu obrany.

Predacni sekvenci, jak ji definoval Endler (1991), 1ze rozdélit do n¢kolika po sobé jdoucich fazi:
setkani (encounter), detekce (detection), identifikace (identification), pfiblizeni/utok (approach/attack),
podrobeni (subjugation), a konzumace (consumption). Riizné typy antipredaéni obrany zasahuji do
ruznych fazi této posloupnosti. Morfologické adaptace jako kryptické zbarveni ptisobi prevazné ve fazi
detekce, zatimco behavioralni mechanismy obrany typu utek, varovné chovani ¢i vyhruzné postoje se
uplatiiuji pfedevsim ve fazi ptiblizeni/itok. Chemické mechanismy obrany jako uvoliiovani toxickych
latek nebo pachovych signalll maji obvykle efekt az v pozdéjsich fazich sekvence, podrobeni ¢i
konzumace, kde mohou predatora odradit, zpomalit nebo zranit. Behavioralni slozka obrany miize
zbrzdit nebo odradit predatora jesté pted fyzickym titokem, zatimco toxicka latka maze slouzit jako
»posledni moznost”“ po Gspésném utoku. Kombinace vice strategii tak umoziuje pokryti Sir§iho

spektra hrozeb a zvySuje Sanci na pteziti kofisti (*Kikuchi et al., 2023).

Kombinované obranné strategie jsou pomérmné rozsitené jak u obratlovct, tak u bezobratlych u mnoha
raznych taxont. Typu antipredac¢nich chovani je mnoho, coz pfirozené umoziiuje rozmanité
kombinace s jinymi obrannymi mechanismy. Navic v literatufe neexistuje jednotné vymezeni toho, co

v§e presné spada pod behavioralni obranu, coz dale komplikuje klasifikaci.
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6.1 Vyskytu obratlovct

U obratlovcl je bézné, ze antipredacni obrana spociva v kombinaci riznych strategii, které se
navzajem dopliuji a umoznuji tak efektivnéjsi ochranu proti predatorim. U pulcti rosnicky ménivé
(dtive Hyla versicolor, nyni Dryophytes versicolor) byla experimentalné prokazana schopnost rozvijet
indukované obranné¢ mechanismy v reakci na pfitomnost vodnich predatorti (larvy vazek rodu Anax a
juvenilni axolotlové (Ambystomatidae)). Studie dolozila, Ze pulci reaguji kombinaci morfologickych
zmén, naptiklad zvétSeni ocasu a zmén chovani jako jsou snizena aktivita ¢i preference ukrytu, ¢imz
vyznamné sniZuji riziko predace. Tato kombinace obrannych strategii je dikkazem funkéné vyhodné
plasticity, kterd zvySuje Sanci na pfeziti ve variabilnich podminkach predace (Van Buskirk &
McCollum, 2000).

U chameleona jemenského (Chamaeleo calyptratus) najdeme rtizné antipredacni strategie, které
kombinuji behavioralni obranu s morfologickymi znaky. Chovani jednotlivct je flexibilni a zavisi na
jejich fyzickém stavu. Jedinci v lepsi fyzické kondici Castéji voli agresivni obranu (nafouknuti téla,
syceni, otevieni tlamy nebo vypady), rychleji se pohybujici jedinci voli uték, jedinci s vyssi schopnosti
zmény barvy volili krypsi. Dalsimi z obrannych chovani jsou ,,ring-flipping™ (otoc¢eni se na druhou
stranu vétve neZ je predator), volny pad z vétve a napodobovani pohybu listi. Tento Siroky repertoar
strategii umoznuje chameleonovi adaptivné ménit svoji obranu podle aktualni situace a vlastniho

fyzického stavu, ¢imz zvySuje své Sance na pieziti (Drown et al., 2022).

Skunk pruhovany (Mephitis mephitis) ma pomérné Siroky repertoar obrannych strategii. Jeho vyrazné
¢ernobilé aposematické zbarveni predstavuje signalizaci, ktera varuje predatory pied schopnosti
skunka vystiknout zapachajici toxicky sekret. Nez vSak skunk pouzije tuto chemickou obranu, ¢asto
nejprve provadi charakteristické varovné chovani, jako je dupani nohou (,,foot stomping™), kterym
upozornuje predatorana svou schopnost se branit. Dédle mize nasledovat tzv. ,,charging*, rychly utok

nebo nabihani smérem k predatorovi, které ma predatora zastrasit (Fisher & Stankowich, 2018).

6.2 Vyskytu bezobratlych

Prskavci Stenaptinus insignis (Coleoptera: Carabidae) vyuzivaji k obrané chemické latky, které
vypousteji ve forme horkého, toxického spreje. Tito brouci aktivné nataceji zadecek smérem
k predatoriim, mezi které patii napiiklad mravenci, a jsou schopni smérovat vystiik na jakoukoli cast
téla utocnika. Tato schopnost pfesného zaméfovani zvySuje Gcinnost chemické obrany a Cini ji

cilenym, adaptivnim obrannym mechanismem (Eisner & Aneshansley, 1999).

Sépie obecna (Sepia officinalis) vyuziva rizné typy chovani v zavislosti na typu predatora. U
pelagickych ryb, jako je naptiklad lufara drava (Pomatomus saltatrix), vyuziva krypsi a pohybuje se
blizko dna, zatimco bentickym predatorim jako kanic prouzkovany (Centropristis striata), Castéji

unika plavanim ve vodnim sloupci a pouziva vystrazné deimatické signaly. Pti utéku vypousti inkoust.
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Tato kombinace obrannych strategii ukazuje schopnost sépie ptizptisobit obranu konkrétnim hrozbam

(Staudinger et al., 2013).

Jina studie se zabyvala obrannym chovanim mnohonozek Phyllogonostreptus nigrolabiatus. Hlavni
obrannou strategii pozorovanou u n¢kolika druhti bylo svinuti do klubicka (coil), které slouzi jako
mechanické bariéra chrénici zranitelné ventralni ¢asti téla. Autofi zjistili, Ze k této reakci nedochézi
vzdy, pravdépodobnost svinuti zadvisi na momentalni aktivit¢ jedince. Krmici se mnohonozky
reagovaly na podrazdéni svinutim vyrazné méné cCasto nez jedinci, ktefi se pohybovali nebo
odpocivali. Obranné chovani tedy neni automatické, je to flexibilni reakce, kterd zohlediiuje aktualni
stav a mozna rizika (Srinivasa & Mohanraju, 2011). Tato behavioralni strategie je ¢asto doprovazena
chemickou obranou, mnoho druhi mnohonoZzek vylucuje toxické a odpudivé latky, které zvysuji

ucinnost fyzické obrany a zajistuji komplexni ochranu ptred predatory (*Shear, 2015).

Ucinna obrana proti predatoriim nemusi vychdzet z jednoho typu reakce, Casto se jedna spise o
propojeni vice mechanism, které se vzajemné dopliiuji a posiluji. Chovani v téchto kombinacich
sehrava vyznamnouroli, praveé behavioralni typy obrany ¢asto umoznuji rychl¢, flexibilni a situaci

prizptisobené reakce, které mohou predaci zabranit dfive, nez dojde k fyzickému kontaktu.
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7 Zavér

Tato bakalafska prace se zaméfila na roli chovani kofisti v antipredacni obran¢, konkrétné na pét
strategii: vybér podkladu, signalizaci evasivity, behavioralni mimikry, tonickou imobilitu a kombinaci
chovani s jinymi typy obrany. Cilem bylo shrnout dosavadni poznatky o té€chto strategiich, uvést
konkrétni priklady jejich vyskytu mezi obratlovci a bezobratlymi a zatadit je do ptislusnych fazi

predacni sekvence, podle které¢ interakce mezi predatorem a kofisti probiha.

Vybér podkladu predstavuje formu obrany uplatiiujici se v ranych fazich predacni sekvence,
predevsim pfi setkani a detekci. Spociva v aktivnim vyhledavani prostredi, které odpovida zbarveni
kofisti a tim zvySuje ucinnost krypse. Dosavadni vyzkumy se nejcastéji zamétuji na sladéni t€lesného
zbarveni a substratu a méné pozornosti je vénovano naptiklad kombinaci této strategie s jinymi
antipredacnimi mechanismy. Nékteré studie poukazuji na vliv ekologického kontextu, individualnich
rozdila ¢i vyvojového stadia, avSak rozhodovaci procesy pii volbé podkladu zatim nejsou dostate¢né
prozkoumany. Vysledky jsou také c¢asto ovlivnény laboratornim prostfedim, které neodrazi komplexitu

pfirozenych podminek.

Signalizace evasivity zahrnuje rizné typy signald, které maji predatorovi naznacit, Ze Gtok bude
neuspesny. Cilem je bud odradit predatora tim, ze pfisel o moment piekvapeni, nebo naznacit, ze je
koftist v dobré fyzicke kondici. Tyto signaly popsany u fady taxontl, vétSina studii se vSak zabyva spise
obratlovci. Jejich vyskyt u bezobratlych je v literatufe zatim malo dolozen. Vyzkum evasivity je jak u
obratlovci, tak u bezobratlych omezovan mnoha metodologickymi limity — napf. obtizné sledovani
drobnych a rychlych pohybi Zivocichil, omezené moznosti experimentt v laboratornich podminkach,
nedostatek vhodné technologie pro monitoring interakci v terénu nebo obtiznou identifikaci a
interpretaci méné vyraznych behavioralnich projevi. Navic miize byt evasivita signalizovana i jinak

nez chovanim, naptiklad prostiednictvim evasivni miméze, kdy kofist vizualn¢ napodobuje druhy,

vvvvv

Behavioralni mimikry spocivaji v napodobovani nebezpecnych, toxickych nebo jinak chranénych
druhti. Mlze jit o rizné pohyby, postoje nebo akustické projevy, které dopliuji morfologickou
podobnost a zvysuji tak vérohodnost miméze. Vyzkumy ukazuji, Ze behavioralni mimikry se
neobjevuji u vSech mimetiktl, ale zejména u piesnych mimetikl, tedy téch, jejichz morfologicka
podobnost s modelem je velmi vysoka. Studie se ¢asto zamétuji na popis konkrétnich ptipada napftic
taxony u obratlovctii bezobratlych a dokumentuji rizné formy a funkce této miméze. Piestoze bylo
zaznamenano zna¢né mnozstvi ptipadi behavioralni miméze, stale zistdvd mnoho nezodpovézenych
otazek tykajicich se jejich funkcni u€innosti, evoluéniho vyznamu a rozsifeni mezi zivo¢ichy. Budouci
vyzkum by m¢l klast diraz i na lep$i pochopeni interakci mezi morfologickymi a behavioralnimi
slozkami miméze. Také je dulezité rozsitit vyzkum do méné prozkoumanych taxonomickych skupin a

sledovat dynamiku téchto strategii v ramci predacéni sekvence.
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Tonicka imobilita je stav doc¢asné strnulosti doprovazeny snizenou reakci na vnéjsi podnéty, ktery
nastava zpravidla po pfimém fyzickém kontaktu s predatorem. PfestoZe je tento jev zaznamendn u
mnoha skupin Zivocichi, jeji vyzkum ziistava relativn€ omezeny a mnoho aspektii zstdva nejasnych.
Studie se dosud zaméiuji predev§im na behavioralni a fyziologické projevy TI, av§ak chybi hlubsi
porozumeéni vlivu genetickych, ekologickych a environmentalnich faktorti. Déle je nutné jasné&ji
oddélit tonickou imobilitu od podobnych obrannych strategii (napt. freezing). Budouci vyzkumy by
mély klast vétsi dliraz na sledovani variability tonické imobility mezi druhy, v riznych vyvojovych

stadiich a ekologickych podminkach, aby bylo mozné lépe pochopit jeji evolucni vyznam.

Kombinace behaviordlnich obrannych strategii s morfologickymi ¢i chemickymi obrannymi
mechanismy ukazuje, Ze antipredacni obrana vétSinou nefunguje izolovang. Tyto prvky se vzajemné
dopliuji a spolecné zajistuji efektivnéjsi ochranu proti riznym druhitim predatori. Kombinované
obranné strategie jsou pomérné rozsifené napfi¢ taxony, najdeme je u mnoha obratlovcl i
bezobratlych. Vzhledem k tomu, ze existuje Siroka Skala antipredac¢nich chovani a obrannych
mechanismd, jejich vzdjemné propojeni vytvari komplexni a flexibilni systém ochrany. V soucasné
literatute vSak chybi jednotna definice toho, co vSechno pfesné zahrnuje behavioralni obrana, coz
zt€zuje jeji presnou klasifikaci a srovnavani vysledkii mezi riznymi studiemi. Déle je tfeba vice
zkoumat, jak individudlni faktory (napt. vek, fyzicka kondice ¢i pfedchozi zkusenosti s predatory)
ovlivnuji volbu a efektivitu kombinovanych obrannych strategii. Rovnéz je dulezité brat v ivahu
variabilitu environmentalnich podminek, které mohou mit zdsadni vliv na aktivaci ¢i upfednostnéni

urcitych typt obrany.

22



8 Reference
Reference oznacené hvézdickou (*) jsou sekundarni zdroje.
Aguilar-Argiiello, S., Diaz-Fleischer, F. and Rao, D. (2016) ‘Motion-triggered defensive display in a

tephritid fly’, Journal of Ethology, 34(1), pp. 31-37. Available at: https://doi.org/10.1007/s10164-015-
0442-8.

Barber, J.R. and Conner, W.E. (2007) ‘Acoustic mimicry in a predator—prey interaction’, Proceedings
of the National Academy of Sciences of the United States of America, 104(22), pp. 9331-9334.
Available at: https://doi.org/10.1073/pnas.0703627104.

Bhandiwad, A.A., Chu, N.C., Semenova, S.A., Holmes, G.A. and Burgess, H.A. (2022) ‘A cerebellar-
prepontine circuit for tonic immobility triggered by an inescapable threat’, Science Advances, 8(39), p.
eabo0549. Available at: https://doi.org/10.1126/sciadv.abo0549.

Bian, X., Elgar, M.A. and Peters, R.A. (2016) ‘The swaying behavior of Extatosoma tiaratum : motion
camouflage in a stick insect?’, Behavioral Ecology, 27(1), pp. 83-92. Available at:
https://doi.org/10.1093/beheco/arv125.

Blank, D.A. (2018) ‘Alarm signals in goitered gazelle with special reference to stotting, hissing and
alarm urination-defecation’, Zoology, 131, pp- 29-35. Available at:
https://doi.org/10.1016/1.2001.2018.05.007.

Camacho, C. (2014) “Bodyguard” plants: Predator-escape performance influences microhabitat
choice by nightjars’, Behavioural Processes, 103, pp. 145-149. Available at:
https://doi.org/10.1016/j.beproc.2013.11.007.

*Caro, T.M. (1986) ‘The functions of stotting: a review of the hypotheses’, Animal Behaviour, 34(3),
pp. 649—-662. Available at:_https://doi.org/10.1016/S0003-3472(86)80051-3.

*Caro, T.M. (1995) ‘Pursuit-deterrence revisited’, Trends in Ecology & Evolution, 10(12), pp. 500—
503. Available at: https://doi.org/10.1016/s0169-5347(00)89207-1.

Cassill, D.L., Vo, K. and Becker, B. (2008) ‘Young fire ant workers feign death and survive aggressive
neighbors’, Die  Naturwissenschaften, 95(7), pp- 617-624.  Available at:
https://doi.org/10.1007/s00114-008-0362-3.

Ceccarelli, F.S. (2008) ‘Behavioral Mimicry in Myrmarachne Species (Araneae, Salticidae) from
North Queensland, Australia’, The Journal of Arachnology, 36(2), pp. 344-351.

Chavan, S.P, Jondhale, S., Walke, D. and Jadhav, P. (2017) ‘Habitat for camouflage is priority in
preference besides harsh physical conditions in three species of Nightjar (Aves: Caprimulgiformes)’,
International Journal of Fauna and Biological Studies, 4(6), pp. 05—10.

Cooper Jr., W.E. (2001) ‘Multiple roles of tail display by the curly-tailed lizard Leiocephalus
carinatus: Pursuit deterrent and deflective roles of a social signal’, Ethology, 107(12), pp. 1137-1149.
Available at: https://doi.org/10.1046/i.1439-0310.2001.00754 .x.

Cresswell, W. (1994) ‘Song as a pursuit-deterrent signal, and its occurrence relative to other anti-
predation behaviours of skylark (Alauda arvensis) on attack by merlins (Falco columbarius)’,

23


https://doi.org/10.1007/s10164-015-0442-8
https://doi.org/10.1007/s10164-015-0442-8
https://doi.org/10.1073/pnas.0703627104
https://doi.org/10.1126/sciadv.abo0549
https://doi.org/10.1093/beheco/arv125
https://doi.org/10.1093/beheco/arv125
https://doi.org/10.1016/j.zool.2018.05.007
https://doi.org/10.1016/j.zool.2018.05.007
https://doi.org/10.1016/j.beproc.2013.11.007
https://doi.org/10.1016/j.beproc.2013.11.007
https://doi.org/10.1016/S0003-3472(86)80051-3
https://doi.org/10.1016/s0169-5347(00)89207-1
https://doi.org/10.1007/s00114-008-0362-3
https://doi.org/10.1007/s00114-008-0362-3
https://doi.org/10.1046/j.1439-0310.2001.00754.x

Behavioral  Ecology  and  Sociobiology, 34(3), pp. 217-223. Available at:
https://doi.org/10.1007/BF00167747.

Cuthill, I.C., Stevens, M., Sheppard, J., Maddocks, T., Parraga, C.A. and Troscianko, T.S. (2005)
‘Disruptive coloration and background pattern matching’, Nature, 434(7029), pp. 72—74. Available at:
https://doi.org/10.1038/nature03312.

Dong, S., Tan, K. and Nieh, J.C. (2021) ‘Visual contagion in prey defence signals can enhance honest
defence’, Journal of Animal Ecology, 90(3), pp. 594—601. Available at: https://doi.org/10.1111/1365-
2656.13390.

Drown, R.M., Liebl, A.L. and Anderson, C.V. (2022) ‘The functional basis for variable antipredatory
behavioral strategies in the chameleon Chamaeleo calyptratus’, The Journal of Experimental Biology,
225(10), p. jeb242955. Available at: https://doi.org/10.1242/jeb.242955.

Duarte, R.C., Stevens, M. and Flores, A.A.V. (2016) ‘Shape, colour plasticity, and habitat use indicate
morph-specific camouflage strategies in a marine shrimp’, BMC evolutionary biology, 16(1), p. 218.
Available at: https://doi.org/10.1186/s12862-016-0796-8.

Edelaar, P, Bafios-Villalba, A., Escudero, G. and Rodriguez-Bernal, C. (2017) ‘Background colour
matching increases with risk of predation in a colour-changing grasshopper’, Behavioral Ecology,
28(3), pp. 698—705. Available at:_https://doi.org/10.1093/beheco/arx016.

Eisner, T. and Aneshansley, D.J. (1999) ‘Spray aiming in the bombardier beetle: photographic
evidence’, Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America, 96(17),
pp. 9705-9709. Available at:_https://doi.org/10.1073/pnas.96.17.9705.

Endler, John. (1986). Defense against predators. Defense Against Predators. 109-134.

Endler, J. A. 1991. Interactions between predators and prey. In Behavioural Ecology (3rd edn.) (eds. J.
R. Krebs and N. B. Davies), pp 169-196 Blackwell, Oxford.

Eterovick, P.C., Kloh, J.S., Figueredo, C.C., Viana, P.I.M., Goulart, M., Milan, D.T., Fonseca, M.B.,
Martins, {.M., Pinheiro, L.T., Quintdo, R.P, et al. (2020) ‘Background choice and immobility as
context dependent tadpole responses to perceived predation risk’, Scientific Reports, 10(1), p. 13577.
Available at: https://doi.org/10.1038/s41598-020-70274-w.

Eterovick, P.C., Mendes, I.S., Kloh, J.S., Pinheiro, L.T., Vaclav, A.B.H.P, Santos, T. and Gontijo,
A.S.B. (2018) ‘Tadpoles respond to background colour under threat’, Scientific Reports, 8(1), p.4085.
Available at: https://doi.org/10.1038/s41598-018-22315-8.

Faure, J.M., Arnould, C., Beaumont, C., Guémené, D., Leterrier, C., Mills, A.D. and Richard, S.
(2006) ‘Consequences of selection for fear in Japanese quail’, European Poultry Science, 70(5), pp.
216-222. Available at: https://doi.org/10.1016/S0003-9098(25)01505-X.

Fisher, K.A. and Stankowich, T. (2018) ‘Antipredator strategies of striped skunks in response to cues
of aerial and terrestrial predators’, Animal Behaviour, 143, pp. 25-34. Available at:
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2018.06.023.

FitzGibbon, C.D. and Fanshawe, J.H. (1988) ‘Stotting in Thomson’s gazelles: An Honest Signal of
Condition’, Behavioral Ecology and Sociobiology, 23(2), pp. 69-74.

24


https://doi.org/10.1007/BF00167747
https://doi.org/10.1007/BF00167747
https://doi.org/10.1038/nature03312
https://doi.org/10.1038/nature03312
https://doi.org/10.1111/1365-2656.13390
https://doi.org/10.1111/1365-2656.13390
https://doi.org/10.1242/jeb.242955
https://doi.org/10.1186/s12862-016-0796-8
https://doi.org/10.1093/beheco/arx016
https://doi.org/10.1073/pnas.96.17.9705
https://doi.org/10.1038/s41598-020-70274-w
https://doi.org/10.1038/s41598-018-22315-8
https://doi.org/10.1016/S0003-9098(25)01505-X
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2018.06.023
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2018.06.023

Font, E., Carazo, P, Pérez I De Lanuza, G. and Kramer, M. (2012) ‘Predator-elicited foot shakes in
wall lizards (Podarcis muralis): Evidence for a pursuit-deterrent function.’, Journal of Comparative
Psychology, 126(1), pp. 87-96. Available at:_https://doi.org/10.1037/a0025446.

Francq, E.N. (1969) ‘Behavioral Aspects of Feigned Death in the Opossum Didelphis marsupialis’,
American Midland Naturalist, 81(2), p. 556. Available at: https://doi.org/10.2307/2423988.

Freret-Meurer, N., Carmo, T., Lopes, D., Vaccani do Carmo, A. and Okada, N. (2016) ‘Thanatosis in
the Brazilian seahorse Hippocampus reidi Ginsburg, 1933 (Teleostei: Syngnathidae)’, acta ethologica,
20. Available at: https://doi.org/10.1007/s10211-016-0247-y.

Gabrielsen, G.W. and Smith, E.N. (1985) ‘Physiological responses associated with feigned death in the
American opossum’, Acta Physiologica Scandinavica, 123(4), pp. 393-398. Available at:
https://doi.org/10.1111/].1748-1716.1985.tb07605.x.

Gallup, G.G. (1977) ‘Tonic Immobility: the Role of Fear and Predation’, The Psychological Record,
27(1), pp. 41-61. Available at:_https://doi.org/10.1007/BF03394432.

*Gayford, J.H. and Rummer, J.L. (2025) ‘Tonic immobility in cartilaginous fishes (Chondrichthyes):
function, evolutionary history, and future directions’, Reviews in Fish Biology and Fisheries
[Preprint]. Available at:_https://doi.org/10.1007/s11160-025-09958-3.

Giannico,A.T., Lima, L., Lange, R.R., Froes, T.R. and Montiani-Ferreira, F. (2014) ‘Proven cardiac
changes during death-feigning (tonic immobility) in rabbits (Oryctolagus cuniculus)’, Journal of
Comparative Physiology A, 200(4), pp. 305-310. Available at:_https://doi.org/10.1007/s00359-014-
0884-4.

Godin, J.-G.J. and Davis, S.A. (1995) “‘Who Dares, Benefits: Predator Approach Behaviour in the
Guppy (Poecilia reticulata) Deters Predator Pursuit’, Proceedings: Biological Sciences, 259(1355), pp.
193-200.

Gotceitas, V. and Brown, J.A. (1993) ‘Substrate Selection by Juvenile Atlantic Cod (Gadus morhua):
Effects of Predation Risk’, Oecologia, 93(1), pp. 31-37.

Gough, H.M., Rubin, J.J., Kawahara, A.Y. and Barber, J.R. (2024) ‘Tiger beetles produce anti-bat
ultrasound and are probable Batesian moth mimics’, Biology Letters,20(5),p. 20230610. Available at:
https://doi.org/10.1098/rsb1.2023.0610.

*QGross, M.R. (1996) ‘Alternative reproductive strategies and tactics: diversity within sexes’, Trends in
Ecology & Evolution, 11(2), pp. 92-98. Available at: https://doi.org/10.1016/0169-5347(96)81050-0.

Hasson, O., Hibbard, R. and Ceballos, G. (1989) ‘The pursuit deterrent function of tail-wagging in the
zebra-tailed lizard ( Callisaurus draconoides)’, Canadian Journal of Zoology, 677(5), pp. 1203—1209.
Available at: https://doi.org/10.1139/289-174.

Hata, M.E., Caetano, S.L., Boleli, [.C. and Queiroz, S.A. (2018) ‘Genetic and Environmental Effects
on Tonic Immobility Duration of Red-Winged Tinamou Applying Survival Analysis’, Brazilian
Journal of Poultry Science, 20, pp. 287-296. Available at: https://doi.org/10.1590/1806-9061-2017-
0505.

25


https://doi.org/10.1037/a0025446
https://doi.org/10.2307/2423988
https://doi.org/10.1007/s10211-016-0247-y
https://doi.org/10.1111/j.1748-1716.1985.tb07605.x
https://doi.org/10.1111/j.1748-1716.1985.tb07605.x
https://doi.org/10.1007/BF03394432
https://doi.org/10.1007/s11160-025-09958-3
https://doi.org/10.1007/s00359-014-0884-4
https://doi.org/10.1007/s00359-014-0884-4
https://doi.org/10.1098/rsbl.2023.0610
https://doi.org/10.1098/rsbl.2023.0610
https://doi.org/10.1016/0169-5347(96)81050-0
https://doi.org/10.1139/z89-174
https://doi.org/10.1590/1806-9061-2017-0505
https://doi.org/10.1590/1806-9061-2017-0505

Heinze, P, Dieker, P., Rowland, H.M. and Schielzeth, H. (2022) ‘Evidence for morph-specific
substrate choice in a green-brown polymorphic grasshopper’, Behavioral Ecology, 33(1), pp. 17-26.
Available at: https://doi.org/10.1093/beheco/arab133.

Holley, A.J.F. (1993) ‘Do Brown Hares Signal to Foxes?’, Ethology, 94(1), pp. 21-30. Available at:
https://doi.org/10.1111/§.1439-0310.1993.tb00544 .x.

Hrabcakova, P., Bedanova, 1., Voslarova, E., Pistekova, V. and Vecerek, V. (2012) ‘Evaluation of tonic

immobility in common pheasant hens kept in different housing systems during laying period’,
Archives Animal Breeding, 55(6), pp. 626—632. Available at: https://doi.org/10.5194/aab-55-626-2012.

*Humphreys, R.K. and Ruxton, G.D. (2018) ‘A review of thanatosis (death feigning) as an anti-
predator behaviour’, Behavioral Ecology and Sociobiology, 72(2), p. 22. Available at:
https://doi.org/10.1007/s00265-017-2436-8.

Isbell, L. and Bidner, L. (2016) ‘Vervet monkey (Chlorocebus pygerythrus) alarm calls to leopards
(Panthera pardus) function as a predator deterrent’, Behaviour, 153. Available at:
https://doi.org/10.1163/1568539X-00003365.

Ishihara, R., Matsumura, K. and Miyatake, T. (2024) ‘Death Feigning in Larvae of Scorpionflies
(Mecoptera: Panorpidae): Frequency and Postural Changes Based on Larval Instars’, Journal of Insect
Behavior, 37(2), pp. 152—158. Available at: https://doi.org/10.1007/s10905-024-09859-6.

Jackson, R.R. and Cross, F.R. (2013) ‘A cognitive perspective on aggressive mimicry’, Journal of
Zoology, 290(3), pp. 161—-171. Available at:_https://doi.org/10.1111/jz0.12036.

*Jones, R.B. (1986) ‘The tonic immobility reaction of the domestic fowl: a review’, Worlds Poultry
Science Journal, 42(1), pp. 82-96. Available at:_https://doi.org/10.1079/WPS19860008.

Kang, C.-K., Moon, J.-Y., Lee, S.-1. and Jablonski, P.G. (2012) ‘Camouflage through an active choice
of a resting spot and body orientation in moths’, Journal of Evolutionary Biology, 25(9), pp. 1695—
1702. Available at: https://doi.org/10.1111/1.1420-9101.2012.02557 .x.

Kettlewell, H.B.D. (1955) ‘Selection experiments on industrial melanism in the Lepidoptera’,
Heredity, 93), pp. 323-342. Available at:_https://doi.org/10.1038/hdy.1955.36.

*Kikuchi, D.W,, Allen, W.L., Arbuckle, K., Aubier, T.G., Briolat, E.S., Burdfield-Steel, E.R., Cheney,
K.L., Dankov4, K., Elias, M., Himaéldinen, L., et al. (2023) ‘The evolution and ecology of multiple

antipredator defences’, Journal of Evolutionary Biology, 36(7), pp. 975-991. Available at:
https://doi.org/10.1111/jeb.14192.

Kitamura, T. and Imafuku, M. (2010) ‘Behavioral Batesian mimicry involving intraspecific
polymorphism in the butterfly Papilio polytes’, Zoological Science, 27(3), pp. 217-221. Available at:
https://doi.ore/10.2108/zsj.27.217.

Kjernsmo, K. and Merilaita, S. (2012) ‘Background choice as an anti-predator strategy: the roles of
background matching and visual complexity in the habitat choice of the least killifish’, Proceedings.
Biological Sciences, 279(1745), pp. 4192—4198. Available at: https://doi.org/10.1098/rspb.2012.1547.

Konishi, K., Matsumura, K., Sakuno, W. and Miyatake, T. (2020) ‘Death feigning as an adaptive
anti-predator behaviour: Further evidence for its evolution from artificial selection and natural

26


https://doi.org/10.1093/beheco/arab133
https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.1993.tb00544.x
https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.1993.tb00544.x
https://doi.org/10.5194/aab-55-626-2012
https://doi.org/10.1007/s00265-017-2436-8
https://doi.org/10.1007/s00265-017-2436-8
https://doi.org/10.1163/1568539X-00003365
https://doi.org/10.1163/1568539X-00003365
https://doi.org/10.1007/s10905-024-09859-6
https://doi.org/10.1111/jzo.12036
https://doi.org/10.1079/WPS19860008
https://doi.org/10.1111/j.1420-9101.2012.02557.x
https://doi.org/10.1038/hdy.1955.36
https://doi.org/10.1111/jeb.14192
https://doi.org/10.1111/jeb.14192
https://doi.org/10.2108/zsj.27.217
https://doi.org/10.2108/zsj.27.217
https://doi.org/10.1098/rspb.2012.1547

populations’, Journal of Evolutionary Biology, 33(8), pp. 1120-1128. Available at:
https://doi.org/10.1111/jeb.13641.

Laiolo, P, Tella, J.L., Carrete, M., Serrano, D. and Lopez, G. (2004) ‘Distress calls may honestly
signal bird quality to predators’, Proceedings. Biological Sciences, 271 Suppl 6(Suppl 6), pp. S513-
515. Available at:_https://doi.org/10.1098/rsb1.2004.0239.

Leal, M. (1999) ‘Honest signalling during prey-predator interactions in the lizard Anolis cristatellus’,
Animal Behaviour, 58(3), pp. 521-526. Available at:_https://doi.org/10.1006/anbe.1999.1181.

Leal, M. and Rodriguez-robles, J.A. (1997) ‘Signalling displays during predator-prey interactions in a
Puerto Rican anole, Anolis cristatellus’, Animal Behaviour, 54(5), pp. 1147-1154. Available at:
https://doi.org/10.1006/anbe.1997.0572.

Leal, M. and Rodriguez-Robles, J.A. (1997) ‘ Antipredator Responses of the Puerto Rican Giant Anole,

Anolis cuvieri (Squamata: Polychrotidae)’, Biotropica, 29(3), pp. 372-375. Available at:
https://doi.org/10.1111/].1744-7429.1997.tb00440.x.

Li, H. and Wen, J. (2021) ‘Behaviour and metabolism during tonic immobility (death-feigning) in
Eucryptorrhynchus scrobiculatus and E. brandti (Coleoptera: Curculionidae)’, European Journal of
Entomology, 118, pp. 322-329. Available at:_https://doi.org/10.14411/eje.2021.033.

Li, H., Zhang, G., Ji, Y. and Wen, J. (2019) ‘Effects of starvation on death-feigning in adult
Eucryptorrhynchus brandti (Coleoptera: Curculionidae)’, Ethology, 125(9), pp. 645—651. Available at:
https://doi.org/10.1111/eth.12917.

Loeffler-Henry, K. and Sherratt, T.N. (2024) ‘Selection for evasive mimicry imposed by an arthropod
predator’, Biology Letters,20(1), p.20230461. Available at:_https://doi.org/10.1098/rsb1.2023.0461.

Londofo, G.A., Garcia, D.A. and Sadnchez Martinez, M.A. (2015) ‘Morphological and behavioral
evidence of Batesian mimicry in nestlings of a lowland Amazonian bird’, The American Naturalist,
185(1), pp. 135—141. Available at:_https://doi.org/10.1086/679106.

Lovell, PG., Ruxton, G.D., Langridge, K.V. and Spencer, K.A. (2013) ‘Egg-laying substrate selection
for optimal camouflage by quail’, Current biology: CB, 23(3), pp. 260-264. Available at:
https://doi.ore/10.1016/j.cub.2012.12.031.

Marshall, K.L.A., Philpot, K.E. and Stevens, M. (2016) ‘Microhabitat choice in island lizards
enhances camouflage against avian predators’, Scientific Reports, 6(1), p. 19815. Available at:
https://doi.org/10.1038/srep19815.

Mathers, K.L., Rice, S.P. and Wood, P.J. (2019) ‘Predator, prey, and substrate interactions: the role of

faunal activity and substrate characteristics’, Ecosphere, 10(1), p. e02545. Available at:
https://doi.org/10.1002/ecs2.2545.

McCosker, J.E. (1977) ‘Fright Posture of the Plesiopid Fish Calloplesiops altivelis: An Example of
Batesian Mimicry’, Science (New York, N.Y), 197(4301), pp. 400-401. Available at:
https://doi.org/10.1126/science.197.4301.400.

Melleu, F.F., Lino-de-Oliveira, C. and Marino-Neto, J. (2017) ‘The mesencephalic GCt-ICo complex
and tonic immobility in pigeons (Columba livia): a c-Fos study’, Brain Structure & Function, 222(3),
pp. 1253-1265. Available at:_https://doi.org/10.1007/s00429-016-1275-0.

27


https://doi.org/10.1111/jeb.13641
https://doi.org/10.1111/jeb.13641
https://doi.org/10.1098/rsbl.2004.0239
https://doi.org/10.1006/anbe.1999.1181
https://doi.org/10.1006/anbe.1997.0572
https://doi.org/10.1006/anbe.1997.0572
https://doi.org/10.1111/j.1744-7429.1997.tb00440.x
https://doi.org/10.1111/j.1744-7429.1997.tb00440.x
https://doi.org/10.14411/eje.2021.033
https://doi.org/10.1111/eth.12917
https://doi.org/10.1111/eth.12917
https://doi.org/10.1098/rsbl.2023.0461
https://doi.org/10.1086/679106
https://doi.org/10.1016/j.cub.2012.12.031
https://doi.org/10.1016/j.cub.2012.12.031
https://doi.org/10.1038/srep19815
https://doi.org/10.1038/srep19815
https://doi.org/10.1002/ecs2.2545
https://doi.org/10.1002/ecs2.2545
https://doi.org/10.1126/science.197.4301.400
https://doi.org/10.1126/science.197.4301.400
https://doi.org/10.1007/s00429-016-1275-0

Merilaita, S. and Lind, J. (2005) ‘Background-matching and disruptive coloration, and the evolution of

cryptic coloration’, Proceedings. Biological Sciences, 272(1563), pp. 665—-670. Available at:
https://doi.org/10.1098/rspb.2004.3000.

Milinski, M. and Boltshauser, P. (1995) ‘Boldness and predator deterrence: a critique of Godin &
Davis’, Proceedings. Biological Sciences, 262(1363), pp. 103—105; discussion 107-112. Available at:
https://doi.org/10.1098/rspb.1995.0182.

Miyatake, T., Nakayama, S., Nishi, Y. and Nakajima, S. (2009) ‘Tonically immobilized selfish prey
can survive by sacrificing others’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences,276(1668),
pp.- 2763-2767. Available at:_https://doi.org/10.1098/rspb.2009.0558.

Miyatake, T., Tabuchi, K., Sasaki, K., Okada, K., Katayama, K. and Moriya, S. (2008) ‘Pleiotropic
antipredator strategies, fleeing and feigning death, correlated with dopamine levels in Tribolium

castaneum’, Animal Behaviour, 75(1), pPp- 113-121. Available at:
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2007.04.019.

Mpiller, A.P., Flensted-Jensen, E. and Liang, W. (2021) ‘Behavioral snake mimicry in breeding tits’,
Current Zoology, 67(1), pp. 27-33. Available at:_https://doi.org/10.1093/cz/z0aa028.

Muscat, E., Rotenberg, E. and Machado, 1. (2016) ‘Death-feigning behaviour in an Erythrolamprus
miliaris (LINNAEUS 1758) water snake in Ubatuba, S3o Paulo, southeastern Brazil (Dipsadidae)’,
Herpetology Notes, 9, pp. 95-97.

Nelson, X.J. and Card, A. (2016) ‘Locomotory mimicry in ant-like spiders’, Behavioral Ecology,
27(3), pp- 700-707. Available at:_https://doi.org/10.1093/beheco/arv218.

Nelson, X.J.,Jackson, R.R., Li, D., Barrion,A.T. and Edwards, G.B. (2006) ‘Innate aversion to ants
(Hymenoptera: Formicidae) and ant mimics: Experimental findings from mantises (Mantodea)’,
Biological Journal of the Linnean Society, 88(1), pp. 23-32. Available at:
https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.2006.00598.x.

Paez, E., Valkonen, J.K., Willmott, K.R., Matos-Maravi, P., Elias, M. and Mappes, J. (2021) ‘Hard to
catch: experimental evidence supports evasive mimicry’, Proceedings of the Royal Society B:
Biological Sciences, 288(1946),p. 20203052. Available at:_https://doi.org/10.1098/rspb.2020.3052.

Patel, H., Naik, V. and Tank, S.K. (2016) ‘Death-feigning behavior in two species of Lygosoma
(Squamata: Scincidae) from India’, Phyllomedusa: Journal of Herpetology, 15(2), p. 191. Available at:
https://doi.org/10.11606/ISSN.2316-9079.V1512P191-194.

Penney, H.D., Hassall, C., Skevington, J.H., Lambom, B. and Sherratt, T.N. (2014) ‘The relationship
between morphological and behavioral mimicry in hover flies (Diptera: Syrphidae)’, The American
Naturalist, 183(2), pp. 281-289. Available at:_https://doi.org/10.1086/674612.

Rabosky, D.L. and Benson, R.B.J. (2021) ‘Ecological and biogeographic drivers of biodiversity cannot
be resolved using clade age-richness data’, Nature Communications, 12(1), p. 2945. Available at:
https://doi.org/10.1038/s41467-021-23307-5.

Randler, C. (2007) ‘Observational and Experimental Evidence for the Function of Tail Flicking in
Eurasian Moorhen Gallinula chlorvopus’, Ethology, 113(7), pp. 629-639. Available at:
https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.2007.01369.x.

28


https://doi.org/10.1098/rspb.2004.3000
https://doi.org/10.1098/rspb.2004.3000
https://doi.org/10.1098/rspb.1995.0182
https://doi.org/10.1098/rspb.1995.0182
https://doi.org/10.1098/rspb.2009.0558
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2007.04.019
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2007.04.019
https://doi.org/10.1093/cz/zoaa028
https://doi.org/10.1093/beheco/arv218
https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.2006.00598.x
https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.2006.00598.x
https://doi.org/10.1098/rspb.2020.3052
https://doi.org/10.11606/ISSN.2316-9079.V15I2P191-194
https://doi.org/10.11606/ISSN.2316-9079.V15I2P191-194
https://doi.org/10.1086/674612
https://doi.org/10.1038/s41467-021-23307-5
https://doi.org/10.1038/s41467-021-23307-5
https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.2007.01369.x
https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.2007.01369.x

Recknagel, H., Harvey, W.T., Layton, M. and Elmer, K.R. (2023) ‘Common lizard microhabitat
selection varies by sex, parity mode, and colouration’, BMC Ecology and Evolution, 23(1), p. 47.
Available at: https://doi.org/10.1186/s12862-023-02158-2.

Roche, B.E., Schulte-Hostedde, A.l. and Brooks, R.J. (1999) ‘Route Choice by Deer Mice
(Peromyscus maniculatus): Reducing the Risk of Auditory Detection by Predators’, The American
Midland Naturalist, 142(1), pp. 194-197.

*Ruxton, G.D., Allen, W.L., Sherratt, T.N. and Speed, M.P. (2018) Avoiding Attack: The Evolutionary
Ecology of Crypsis, Aposematism, and Mimicry.2nd edn. Oxford University PressOxford. Available
at: https://doi.org/10.1093/0s0/9780199688678.001.0001 .

*Ruxton, G. D., Sherratt, T. N., & Speed, M. P. (2004). Avoiding Attack: The Evolutionary

Ecology of Crypsis, Warning Signals, and Mimicry. Oxford University Press.

Rypstra, A.L., Schmidt, J.M., Reif, B.D., DeVito, J. and Persons, M.H. (2007) ‘Tradeoffs involved in
site selection and foraging in a wolf spider: effects of substrate structure and predation risk’, Oikos,
116(5), pp- 853—863. Available at:_https://doi.org/10.1111/1.0030-1299.2007.15622 .x.

Sanchez-Paniagua, K. and Abarca, J. (2016) ‘Thanatosis in four poorly known toads of the genus
Incilius (Amphibia: Anura) from the highlands of Costa Rica’, Mesoamerican Herpetology, 3, pp.
135-140.

Schulte, L. and Caspers, B.A. (2024) ‘Tonic immobility behaviour does not differ between fire
salamander larvae from ponds and streams’, Ecology and Evolution, 14(4), p. €11211. Available at:
https://doi.org/10.1002/ece3.11211.

*Shear, W. (2015) ‘The chemical defenses of millipedes (diplopoda): Biochemistry, physiology and

ecology’, Biochemical Systematics and Ecology, 61, pp. 78-117. Available at:
https://doi.org/10.1016/1.bse.2015.04.033.

Srinivasa, Y.B. and Mohanraju, J. (2011) ‘To Coil, or Not to — Activity Associated Ambiguity in
Defense Responses of Millipedes’, Journal of Insect Behavior, 24(6), pp. 488—496. Available at:
https://doi.org/10.1007/s10905-011-9276-6.

Staudinger, M.D., Buresch, K.C., Mithger, L.M., Fry, C., McAnulty, S., Ulmer, K.M. and Hanlon, R.T.
(2013) ‘Defensive responses of cuttlefish to different teleost predators’, The Biological Bulletin,
225(3), pp- 161-174. Available at:_https://doi.org/10.1086/BBLv225n3pl61.

Stevens, M. and Merilaita, S. (2009) ‘Defining disruptive coloration and distinguishing its functions’,
Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Biological Sciences, 364(1516),
pp- 481-488. Available at: https://doi.org/10.1098/rstb.2008.0216.

Taylor, K.L., Henry, C.S. and Farkas, T.E. (2023) ‘Why fake death? Environmental and genetic control
of tonic immobility in larval lacewings (Neuroptera: Chrysopidae)’, Journal of Insect Science. Edited
by J. Ewer, 23(4). Available at: https://doi.org/10.1093/jisesa/iead066.

Telemeco, R.S., Baird, T.A. and Shine, R. (2011) ‘Tail waving in a lizard (Bassiana duperreyi)
functions to deflect attacks rather than as a pursuit-deterrent signal’, Animal Behaviour, 82(2), pp.
369-375. Available at: https://doi.ore/10.1016/j.anbehav.2011.05.014.

29


https://doi.org/10.1186/s12862-023-02158-2
https://doi.org/10.1093/oso/9780199688678.001.0001
https://doi.org/10.1111/j.0030-1299.2007.15622.x
https://doi.org/10.1002/ece3.11211
https://doi.org/10.1002/ece3.11211
https://doi.org/10.1016/j.bse.2015.04.033
https://doi.org/10.1016/j.bse.2015.04.033
https://doi.org/10.1007/s10905-011-9276-6
https://doi.org/10.1007/s10905-011-9276-6
https://doi.org/10.1086/BBLv225n3p161
https://doi.org/10.1098/rstb.2008.0216
https://doi.org/10.1093/jisesa/iead066
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2011.05.014

Tobler, M. (2005) ‘Feigning death in the Central American cichlid Parachromis friedrichsthalii’,
Journal of Fish Biology, 66(3), pp. 877-881. Available at:_https:/doi.org/10.1111/].0022-
1112.2005.00648 .x.

Toledo, L.F., Sazima, I. and Haddad, C.F.B. (2010) ‘Is it all death feigning? Case in anurans’, Journal
of Natural History, 44(31-32), pp- 1979-1988. Available at:
https://doi.org/10.1080/00222931003624804.

Troscianko, J., Wilson-Aggarwal, J., Stevens, M. and Spottiswoode, C.N. (2016) ‘Camouflage predicts
survival in ground-nesting birds’, Scientific Reports, 6(1), p. 19966. Available at:
https://doi.org/10.1038/srep19966.

Twort, L. and Stevens, M. (2023) ‘Active background selection facilitates camouflage in shore crabs,
Carcinus maenas’, Animal Behaviour, 203, pp- 1-9. Available at:
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2023.06.007.

Tyrie, E.K., Hanlon, R.T., Siemann, L.A. and Uyarra, M.C. (2015) ‘Coral reef flounders, Bothus
lunatus, choose substrates on which they can achieve camouflage with their limited body pattern
repertoire’, Biological Journal of the Linnean Society, 114(3), pp. 629-638. Available at:
https://doi.ore/10.1111/b1j.12442.

Van Buskirk and Mccollum (2000) ‘Functional mechanisms of an inducible defence in tadpoles:
morphology and behaviour influence mortality risk from predation’, Journal of Evolutionary Biology,
13(2), pp. 336-347. Available at:_https://doi.org/10.1046/1.1420-9101.2000.00173 .x.

Webster, R.J., Callahan, A., Godin, J.-G.J. and Sherratt, T.N. (2008) ‘Behaviourally mediated crypsis
in two nocturnal moths with contrasting appearance’, Philosophical Transactions of the Royal Society
B: Biological Sciences,364(1516), pp. 503—510. Available at: https://doi.org/10.1098/rstb.2008.0215.

Wilby, D., Riches, S., Daly, .M., Bird, A., Wheelwright, M. and Foster, J.J. (2018) ‘Hermit crabs
(Pagurus bernhardus) use visual contrast in self-assessment of camouflage’, The Journal of
Experimental Biology, 221(Pt 13), p. jeb173831. Available at:_https://doi.org/10.1242/jeb.173831.

30


https://doi.org/10.1111/j.0022-1112.2005.00648.x
https://doi.org/10.1111/j.0022-1112.2005.00648.x
https://doi.org/10.1080/00222931003624804
https://doi.org/10.1080/00222931003624804
https://doi.org/10.1038/srep19966
https://doi.org/10.1038/srep19966
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2023.06.007
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2023.06.007
https://doi.org/10.1111/bij.12442
https://doi.org/10.1111/bij.12442
https://doi.org/10.1046/j.1420-9101.2000.00173.x
https://doi.org/10.1098/rstb.2008.0215
https://doi.org/10.1242/jeb.173831

