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Abstrakt

Mnoho druhti kofisti se brani utokim predatora multimodalni vystraznou signalizaci.
Signalizace mezi organismy je multimodalni, jestlize se na ni podili vice smyslovych modalit, tedy
napiiklad zaroven zrak a sluch (optickd a akusticka signalizace) ¢i zrak a ¢ich nebo chut’ (optickd a
chemicka signalizace). Tyto dvé zminéné kombinace modalit jsou kofisti pouzivany nejcCastéji a
mohou ji chranit dvéma zpusoby. Bud’ jde o G¢innou obranu proti nékolika riznym predatortim, nebo
jednotlivé modality interaguji a zesiluji svlj ucinek vuci jedinému predatorovi. Multimodalni
vystrazna signalizace muze zvySovat inicidlni opatrnost predatora, ktery k takto signalizujici kofisti

pristupuje, mize mit také efekt na jeho schopnost uceni a pamét’.

Klicova slova: Multimodalni signaly, multimodalita, multikomponentalni signaly, varovné signaly,

aposematické signaly

Abstract

Many kinds of prey are defended against predator attacks by multimodal warning signals.
Signalling is multimodal if it concerns more than one sensory modality, for example sight and
simultaneously audition (visual and acoustic signalling) or sight and olfaction or taste (visual and
chemical signalling). Those two mentioned modality combinations are used by prey most frequently
and are able to protect it in two ways. It can be an effective protection against multiple predators or
these modalities cooperate and enhance their impact on one single predator. Multimodal warning
signals are able to enhance initial aversion in predators, it can also influence learning process and

predator’s memory.

Key words: Multimodal signals, multimodality, multicomponental signals, warning signals,

aposematic signals



1. Uvod

Multimodélni vystrazné projevy nejCastéji kombinuji optické signaly s odpudivymi pachy,
hotkymi tekutinami nebo nepiijemnymi zvuky, tedy se signaly z jinych smyslovych modalit (Rowe &
Guilford 1999b). Kofist nemusi pouZivat vzdy jen kombinaci dvou modalit, zname druhy branici se
ttemi nebo Ctyfmi modalitami zaroveii (Rowe & Halpin 2013). Kofist bud’ signalizuje vSemi
dostupnymi modalitami zéaroveni, ty spolu interaguji a zesiluji obranny ucinek vi¢i jednomu
predatorovi, nebo voli modalitu v zavislosti na druhu pfitomného predatora. Mize se stat, Ze na jeden
typ signalu reaguji naptiklad pouze savci a na druhy typ pouze ptaci.

Cilem této bakalafské prace je shrnout dosavadni poznatky o antipredacni funkci
multimodalnich vystraznych signali. Prostudovanim literatury bych rada zjistila, co v soucasnosti
vime o téchto otazkach:

o Jak kofist pouziva multimodalni vystraznou signalizaci na svoji obranu?

e Jak predatofi na multimodalni signalizaci reaguji ve srovnani se signalizaci unimodalni?
e Jsou nekteré signaly u€inn€jsi a dalezit€jsi nez jiné?

o Kter¢ aspekty chovani predatora multimodalni vystrazna signalizace ovliviiuje?

e Jak vypadd experimentalni design praci na toto téma?

e Lze testovat multimodalni vystraznou signalizaci i v pfirozenych podminkéach?

e Které druhy kofisti a predatora jstou v souvislosti s touto problematikou testovany?

Nejvice prostudované jsou kombinace akusticko-optické signalizace a chemicko-optické

signalizace, proto jsem se ve své bakalaiské praci zameéfila prave na tyto dva tématické okruhy.



2. Multimodalni vs. multikomponentalni signalizace

Termin ,,modalita* se pouziva k oznaceni smyslu, kterym signalizujici jedinec vysila signal,
ktery je pfijat stejnym ¢i jinym smyslem pfijimajiciho jedince (Smith & Evans 2013). Komunikace
mezi organismy je multimodalni, jestlize se na ni podili vice smyslovych modalit, tedy napiiklad
zaroven zrak a sluch (optick4 a akusticka signalizace) ¢i zrak a ¢ich nebo chut’ (optickd a chemicka
signalizace). Tato signalizace se uplatiiuje v Siroké skale zivotnich situaci organismi - pii namluvach
(Grafe et al. 2012; Taylor et al. 2011), pé¢i o mladata (Jacob et al. 2011), pii lakani opylovacu
rostlinami (Kulahci et al. 2008) a konecné 1 pfi vystrazném signalizovani od kofisti k predatorovi
(Marples & Roper 1996; Skelhorn & Rowe 2005a; Barnea et al. 2004). Za multikomponentalni
signalizaci se obvykle povazuje signalizovani nckolikanasobnymi signaly v ramci jedné modality,
které jsou rozpoznavany pouze jednim smyslem (Rowe 1999), n¢kdy se ale v literatufe mizeme setkat
i s odlisSnym pojetim. Zaroven existuji i multikomponentalni multimodalni signaly, které kombinuji

nasobné signaly v ramci jedné modality se signaly ostatnich modalit (Smith & Evans 2013).

2.1. Multimodalni signalizace

Multimodalita mtiize pro signalizujiciho i pfijimajiciho pfinaSet mnozstvi vyhod. Jaké to jsou,
zalezi predevsim na typu signalu. Multimodalni signaly mGzeme délit na redundantni a neredundantni
(Partan & Marler 2005). Redundantni signdl prezentovany jednotlivé ma stejny vyznam jako vice
redundantnich signali prezentovanych najednou. Velky pocet redundantnich (nadbyte¢nych,
zastupnych) signall zajistuje spolehlivé doruceni zpravy piijemci a snizuje pravdépodobnost chyby
béhem detekce a identifikace komunikace. Jednotlivé komponenty neredundantniho signalu maji rizné
ucinky a jejich spojenim v multimodalni signdl vznikne novy vyznam. Pokud jsou signaly
neredundantni, mize mit kazdy z nich odlisSnou funkci a dohromady daji mnohem komplexné&jsi a Iépe
rozpoznatelnou informaci nez signal unimodalni (Partan & Marler 2005).

Nejlépe se fungovani multimodalnich signalu ilustruje na piikladech. Multimodalitu 1ze dobie
vyuzit v hluéném prostiedi. V ptipadé skokana rodu Staurois je hluk zptisoben vodopady a proto zaba
pouziva pii komunikaci béhem namluv jak specialné prizpusobené akustické tak optické signaly.
Signaly zde nejsou vydavany zaroven, ale postupné. Samec skokana na sebe nejprve upozorni
akusticky kratkym zvukem, ktery diky své vysoké frekvenci nezanikne v hlu¢ném prostiedi, a az poté
pouzije signaly optické (roztaZeni chodidla, mavani koncetinou ¢i ptikrceni), kterymi 1épe informuje
samici o svych kvalitach (Grafe et al. 2012).

Pfi namluvach jiné zaby - hvizdalky pénodéjné (Physalaemus pustulosus) lakaji samci samice
volanim a soucasné nafukuji hrdelni vak vzduchem. Taylor et al. (2011) testovali, jak se lisi reakce
samic na multimodalni signalizaci a samostatné unimodalni prvky (pouze volani / pouze nafukovani
hrdla). Zjistili, Ze samotny opticky signal pro zaujmuti samice viibec nestaci, nejvice je pro né

atraktivni synchronni multimodalni signalizace.



Svoji fitness mohou pomoci multimodalni signalizace zvySovat i rostliny, své opylovace
mohou lakat opticky i chemicky. Kulahci et al. (2008) testovanim ¢melakd (Bombus impatiens)
dokazali, ze se tito opylovaci rychleji uci rozeznavat spravné kvétiny pro opylovani, pokud maji
k dispozici signal multimodalni. Jestlize méli béhem experimentu informaci pouze optickou ¢i pouze
chemickou, ucili se pomaleji a s mensi presnosti.

Organismy Casto pouZzivaji multimodalni signalizaci v prostiedi, které se méni a kazda zména
dava vyhodu jiné¢ modalité (Grafe et al. 2012). Multimodalni komunikace vSak nenese pouze vyhody,
ale 1 nevyhody. Nevyhodou multimodality mize byt energeticky nakladnéjsi produkce, koordinace a
recepce signall. S komplexnéjsi signalizaci se také zvysuje riziko predace - jak pro signalizujiciho
jedince, ktery se stava napadné&j$im pro predatora, tak pro pfijimajiciho, ktery si vénujic pozornost

slozité komunikaci predatora nemusi v§imnout (Partan & Marler 2005).

2.2. Multikomponentalni signalizace

Multikomponentalni signaly jsou vicecetné signaly rozpoznavané pouze jednim smyslem,
napiiklad zrakem mulzeme zaroven sledovat barvu, kontrast, pohyb i tvar. Multikomponentalita
zlepSuje odhalitelnost, rozpoznatelnost, pfesnost a zapamatovatelnost signalu pfijimajicim jedincem
(Rowe 1999).

Tato signalizace se samoziejmée tyka nejen zraku ale i dalSich modalit, coz opét ilustruji na
nckolika ptikladech. Z hmyzu se multikomponentdlné dorozumivaji mimo jiné mravenci, ktefi
sekretuji specifické chemické latky skladajici se z mnozstvi nezavislych komponent (Holldobler
1995), a cvrcei (Scheuber et al. 2003).

Samci pavoukt Schizocosa stridulans produkuji multikomponentalni signaly béhem namluv
(Elias et al. 2006). Pavouci vydavaji dva typy signalti — tzv. ,,rev* a ,,idle” signaly. Rev se skladaji
z vysokofrekvencni ¢asti produkované ohybanim makadel (stridulace) a nizkofrekvencni ¢asti vzniklé
pohyby zadecku (tremulace). Idle signaly jsou slozeny z hlasitého bubnovani pfednich nohou do
podkladu (perkuse) a opét stridulace. Béhem rev signalu pavouk striduluje a tremuluje zaroven
(paralelni signalizace), naopak b&hem idle signalu nejdfive bubnuje do podkladu a az poté striduluje
(serialni signalizace). Pro spravné dorozuméni samce a samice je dilezité nejen spravné pouziti
jednotlivych komponent, ale také jejich vhodné nacasovani.

Za multikomponentalni signdl povazujeme i dva rozdilné harmonické zvuky, které nékteti
pévci (Oscines) dokazi produkovat souc¢asné dvéma nezavislymi ¢astmi syringu (Suthers 1990). Mezi
ptaky nachazime i dal$i ukazky multikomponentality, napiiklad samicky lemcika hedvabného
(Ptilonorhynchus violaceus) si vybiraji samecky podle barvy pefi, ktera vypovida o kondici samecka,
a podle kvality jeho loubi. Loubi je stavba, kterou samecek buduje a zdobi pravé za ucelem naldkani
samiCky k pafeni. Oba znaky samiCka vnima zrakem, jde tudiz o multikomponentalni optickou

signalizaci (Doucet & Montgomerie 2003).



3. Multimodalni vystrazna signalizace

Multimodalni vystrazné projevy kombinuji optické signaly se signaly zjinych smyslovych
modalit, aposematicky zbarvend kotist mtize pfi napadeni produkovat odpudivé pachy, hotké tekutiny
nebo nepifijemné zvuky (Rowe & Guilford 1999b). Jakékoliv vystrazné signdly by mély byt predevsim
snadno rozpoznatelné, napadné, dlouhotrvajici, samy o sobé neSkodné, ale snadno zapamatovatelné
(Guilford et al. 1987).

Obranu proti predatorovi roz¢lenil Edmunds (Edmunds 1974 ex Olofsson 2011) na primarni
obranu, ktera snizuje pravdépodobnost napadeni kofisti, a sekundarni obranu, ktera slouzi ke zvySeni
pravdépodobnosti preziti kotisti po napadeni predatorem. Kofist chranici se primarné je bud
nepozivatelna a pak tuto informaci signalizuje predatorovi napiiklad aposematickym zbarvenim, nebo
je jedla a jejim cilem je, aby ji predator vibec neobjevil a proto pouziva maskovani a krypsi.
Sekundarni obrana muze vypadat riuzné, ptikladem mohou byt nékteré chemikalie produkované
nékterymi druhy kofisti, které po pozfeni vyvolavaji nevolnost, mohou byt hotké, nepfijemné a
predatorovi zpisobit bolest ¢i nemoc (Rowe & Halpin 2013). Toto nelze zobecnit na vSechny
nepiijemné chemikalie produkované kofisti, existuji prace, ve kterych bylo zjisténo, Ze samotna
nepiijemna chut' nezabrani napadeni predatorem a muze tedy plnit funkci signalu (Marples et al.
1994).

Rowe & Halpin (2013) striktné rozliSuji tzv. ,multimodalni obranné projevy* (angl.
multimodal defensive displays) a ,,multimodélni vystrazné signaly” (multimodal warning signals). U
multimodalnich obrannych projevii neni mozné rozlisit, zda dana komponenta plni funkci signalu nebo
je pfimo soucasti samotné obrany, zatimco termin multimodalni vystrazna signalizace mtiZze popisovat
pouze ty piipady, kdy vime, Ze ma dana komponenta signaliza¢ni funkci.

Otazkou, jak tak komplexni a casto ndkladna multimodalni vystrazna signalizace mohla
vzniknout, se zabyvali Rowe & Guilford (1999b). Vicecetné signaly piedstavuji spolehlivéjsi
informaci pro pfijimajiciho, jsou rozpoznany rychleji nez jeden a viibec zvysuji Sanci na detekovani
signalu (Rowe 1999). Nevizualni komponenty, tedy chemické ¢i akustické, zvysuji psychologicky
ucinek optickych signalli a mohou vyvolavat skrytou averzi vici optickému stimulu (Rowe & Guilford
1996). Multimodalni vystrazna signalizace mize fungovat jako obrana proti riznym predatorim
(Vallin et al. 2005; Vallin et al. 2006; Wiklund et al. 2008) nebo jednotlivé modality interaguji a
zesiluji sviij G¢inek na jediného predatora (Rowe & Skelhorn 2005; Rowland et al. 2013; Avery &
Nelms 1990).

Obrana hmyzu muze byt velmi sloZita a zapojovat az ¢tyfi rizné modality zaroven. Rowe &
Halpin (2013) z komplexniho vyhodnoceni fady praci studujicich celkem 99 druhit hmyzu zjistili, Ze
pouzivat étyti rizné modality neni zcela bézné, hmyz se takto branil v 8 % zdokumentovanych
ptipadi. Se zvySujicim se poctem vyuzivanych modalit se snizuje pocet druhti, které se takto brani. 61

druhti hmyzu z 99 se branilo dvéma typy signalt, 20 tiemi a 8 ¢tyimi. Z ¢lanku dale plyne, ze u fadu



Diptera a Hymenoptera pievlada obrana ve formé kombinace akustické a optické signalizace, zatimco
u fadd Orthoptera, Hemiptera, Coleoptera a Lepidoptera dominuji druhy s chemicko-optickou
multimodalni signalizaci.

Kofist signalizujici multimodalné ma vetsi Sanci na zaregistrovani a rozpoznani této
signalizace predatorem. Také bylo zjisténo, ze predator na multimodalni signal reaguje rychleji nez na
jednotlivé slozky signalu (Rowe 1999). Nejen naivni predatofi se s vétsi pravdépodobnosti vyhnou
asposematicky zbarvené kofisti, produkuje-li dalsi vystrazny signal (Jetz et al. 2001). Je-li opticka
signalizace kofisti doprovazena signalizaci urc¢enou dal$imu smyslu, mize se predator signalizované
informace (naptiklad nepozivatelnost kofisti) naucit 1épe a rychleji, nez kdyz je mu signalizovano
pouze unimodalné (Siddall & Marples 2008; Roper & Marples 1997). V neposledni fadé zdstavaji
informace ziskané multimodalni signalizaci v paméti predatora déle, nez kdyz mu kofist signalizuje

pouze jednou modalitou (Roper & Marples 1997).



4. Metodické aspekty studia
Experimentélni design praci, které se zabyvaji vystraznymi multimodalnimi signaly, se velmi
ruzni pfedev§im v zavislosti na typu studované modality. Lisi se od sebe typem pouzité kofisti,

modelovym predatorem i prostiedim, ve kterém experiment probiha.

4.1. Typy koristi

V pokusech se pouziva kofist dvou druhti — kofist pfirozena a uméla. U piirozené kofisti autofi
experimentl vyuzivaji jeji vlastni signalizace, kterd patfi k normalnimu vybaveni daného druhu.
Ostatni kofist se miiZze oznacit jako kofist uméla, protoze ji pii pokusu autofi upravuji a ptidavaji
signaly, které ptivodné nenesla. Oba typy maji své vyhody a nevyhody. S umélou kofisti (napf.
s granulemi) se snadno manipuluje, ale neni jisté, ze na ni predator reaguje stejn¢, jako by reagoval na
pfirozenou kofist. Nevyhodou piirozené kotfisti mlize byt jeji Spatna dostupnost, obvykle musi byt
konkrétni druh hmyzu odchycen z pfirody ve velkém mnozstvi a v zajeti jeSté namnozen, také se u ni
hife manipuluje s jednotlivymi signaly. Na druhou stranu je u této kofisti velmi pravépodobné, Ze na

ni predator reaguje presné tak, jak by tomu bylo v pfirozenych podminkach.

4.1.1. Prirozena korist

Pouzivani pfirozené kofisti neni z divodi zminénych vySe uplné jednoduché, piesto se
k nému ve svych experimentech nékteti autofi pfiklonili. Nejcastéji se s ptirozenou Kkofisti setkavame
v pracich o akustickych signalech, existuje ale i prace z oblasti chemicko-optické.

Vallin et al. (2005) pouzili ve svém experimentu jako kofist babo¢ku pavi oko (Inachis io).
Nejprve odchytili n€kolik fertilnich samicek, jejichz potomstvo odchovali na hostitelské rostling
kopiivé dvoudomé (Urtica dioica). Stejné odchovavali autofi motyly v dal§im svém experimetnu
(Vallin et al. 2006), nyni i babocky koptivové (Aglais urticae) a babocky meruzalkové (Polygonia c-
album). Babocky pavi oko jsou schopné akustické signalizace produkci nékolika typt zvukl véetné
ultrazvuk® (Mohl & Miller 1976). Babocky meruzalkové zvuky nepouzivaji a jsou kryptické, babocky
pavi oko se naopak brani predatorim vystraznym optickym signalem, kterym je specificka kresba
jejich kiidel. Babocky koptivové pouzivaji jak akustickou tak optickou signalizaci, i kdyZ jejich
kresba na kiidlech neméa na predatory tak silny averzivni ucinek jako je tomu v piipadé babocek pavi
oko (Vallin et al. 2006). Modelovou kofisti jsou babocky také naptiklad v experimentech Olofsson et
al. (2011), Olofsson et al. (2012) a Wiklund et al. (2008).

Prastevnici (Arctiinae) jsou motyli, z nichZ néktefi umi produkovat ultrazvuky, néktefi jsou
vystrazné zbarveni a vSichni sly$i echolokujici netopyry. Jejich Zivotni strategie jsou zajimavé a
zabyvali se jimi Ratcliffe & Nydam (2008), Fullard et al. (1979), Hristov & Conner (2005) a dalsi.
Ratcliffe & Fullard (2005) se zabyvali druhem Cycnia tenera, ktery je nepozivatelny a proti predaci
netopyry se brani akusticky i chemicky.



Dal$im druhem hmyzu, ktery pfirozené signalizuje multimodalné je slunécko sedmite¢né
(Coccinella septempunctata). Tento druh je vystrazné Cerno-Cervené zbarveny a také je chranény
chemicky. Té€lo slunécka obsahuje hoiké alkaloidy kokcinelin a prekokcinelin, které jsou pro
predatory odpudivé. Slunécka navic tyto latky pfi napadeni predatorem vypuzuji ven z téla rozpusténé
v hemolymf¢, ktera vytéka z koncetin na rozhrani tibie a femuru (Marples et al. 1994). Kromé
odpudivé chuti je hemolymfa navic citit pyraziny (Rothschild & Moore 1987 ex Marples et al. 1994).
Slunécka byla v experimentu Marples et al. (1994) chovana na kyjatce hrachové (Acyrthosiphon
pisum). Jako nechranénou variantu kofisti zde pouzili autofi dospélce potemnika stijového
(Alphitobius diaperinus), coz jsou tmavé hnédi pozivatelni brouci velikosti srovnatelni se slunéckem

sedmite¢nym.

4.1.2. Uméla korist

setkavaime s krmnymi granulemi (tzv. ,starter crumbs®), které mohou byt podavané cerstve
vylihnutym mlad’atim kura domaciho. S t€émito granulemi se velmi snadno manipuluje, mohou byt
podle potieby jednoduse obarvené, ochucené nebo namocené do roztoku né&jaké aromatické latky
(Rowe & Guilford 1996; Roper & Marples 1997; Skelhorn et al. 2008). Avery & Nelms (1990)
podobné upravovali ryzi konzumovanou vlhovci ¢ervenymi, Kelly & Marples (2004) zase nabizeli
zebfickam pestrym pastu z vody a zrni.

Jako kofist se v experimentech pouzivaji i larvy potemnika mou¢ného (Tenebrio molitor), tzv.
moucni Cervi, ktefi sice nejsou proti predatorovi piirozen¢ nijak chranéni, ale mize s nimi byt
zachazeno podobné jako s granulemi. Do mou¢nych Cervil je navic mozné tstnim otvorem vstiiknout
jakykoliv roztok, aniz by se pfi konzumaci ¢erva predator setkal s jeho chuti. Do jednoho mou¢ného
Cerva lze aplikovat davku 0,02 ml vody ¢&i napiiklad roztoku chininu (Skelhorn & Rowe 20064a;
Skelhorn & Rowe 2010).

Mén¢ Casté je pouziti vody namisto kofisti, kterou Ize také podle potieby barvit a ochucovat
(Marples & Roper 1996). Vysledky experimentt studujici podobny problém na tekuté a pevné potravé
se vSak mohou liSit, protoze ptaci reaguji jinak na pevnou potravu a jinak na tekutiny, averze u nich

vznikne snadné&ji vii¢i pevné potravé nez tekuting. (Gillette et al. 1980).

4.2. Testované signaly
Testované signaly mizeme rozdélit podle modality, pro kterou jsou uréené. Tato reserSe se

tyka predevsim optickych, akustickych, chutovych a ¢ichovych signali.



4.2.1. Opticke signaly

Autofi vyuzivaji jak umeélych optickych signali, tak pfirozenych, které mohou navic podle
potieby upravovat. Napiiklad Vallin et al. (2005) zabarvili vystrazné o¢ni skvrny na kiidlech babocky
pavi oko (Inachis io) ¢ernou barvou, aby odhalili princip jejich fungovani v obrané proti predatorovi.
Umela kofist, jako granule nebo moucni cCervi, je obvykle barvena ve vodé rozpustnymi
potravinaiskymi barvivy a poté ususena. Pokud jsou soucasti experimentu granule, které nepotiebuji
barvit, jsou i tak n¢kdy nastiikany Cistou vodou. Nasaknuti granuli vodou mize totizZ zménit jejich
strukturu a i po ususeni by rozdil mezi oSetfenymi a neoSetfenymi granulemi mohl ovlivnit
rozhodovani sledovaného preddtora (Halpin et al. 2008a), coz je nezadouci. V nékterych
experimentech neni obarvena pfimo potrava nebo voda. V praci Barnea et al. (2004) byla optickym
signalem barva hadice, kterou byla podavéna kufatim voda. Za vystrazné aposematické se povazuji
Zluta, oranzova a Cervena barva, aposematicky nevyznamné jsou napiiklad zelena a fialova (Rowe &
Halpin 2013). Dalsi opticky signal studovany v souvislosti s multimodalni signalizaci je kontrast vici
podkladu. Lindstrom et al. (2001) podavali kufatim zelené a fialové granule na zeleném nebo
fialovém pozadi, granule stejné barvy jako pozadi simulovaly kryptickou kofist a ty druhé,

kontrastujici s pozadim, kotist napadnou.

4.2.2. Akustické signaly

Zvuky jsou béhem experimentll produkovany bud’ ptimo kofisti (Wiklund et al. 2008; Vallin
et al. 2005, 2006) nebo jsou predatorovi prehravany piistroji. Prehravany zvuk mutze byt predem
nahrany autenticky varovny zvuk kofisti, napiiklad jako u Rowe & Guilford (1999b) bzuceni ¢cmelaka

zemniho ¢i vosy (Hauglund et al. 2006), nebo jde o zvuk umély, ktery nema s varovanim nic

spolecného (Rowe 2002).

4.2.3. Chutové signaly

Pokud je zapotiebi ochutit potravu tak, aby byla pro predatora odpudiva, pouZzivaji se roztoky
chininu (Roper & Marples 1997; Skelhorn et al. 2008), chininsulfatu (Skelhorn & Rowe 2006a),
chlorochinu (Rowland et al. 2013), methiokarbu (Avery & Nelms 1990) ¢i Bitrexu (Skelhorn et al.
2008). Methiokarb se v praxi pouziva jako repelent vyvolavajici po poziti u ptaka nevolnost, chinin je
mirn¢ toxicka hotka latka chemicky podobna obrannym toxiniim pouzivanych hmyzem, ktera pii
vétSich koncentracich plisobi jako davidlo. Bitrex je komer¢ni nazev pro denatonium benzoat, coz je
uméla velmi horka netoxicka chemikalie. K odrazeni ptakd od konzumace potravy sta¢i pomérné slabé
roztoky téchto latek. Skelhorn et al. (2008) pouzili 2% roztok chininu a 2% roztok Bitrexu, stejné tak
Skelhorn & Rowe (2006b). Sila roztoku je dtlezita, nékdy jsou testovany rozdily mezi rizné silnymi
roztoky, naptiklad Halpin et al. (2008b) pouzili 1% a 4% roztok chininsulfatu.



4.2.4. Cichové signaly

Mnoho druhti kofisti produkuje na svoji obranu specifické pachy, ¢asto jde o rtizné formy
pyrazinl. V experimentech se pouzivaji 2-isobutyl-3-methoxypyrazin (Rowe & Guilford 1996; Rowe
& Guilford 1999a; Jetz et al. 2001; Lindstrom et al. 2001; Siddall & Marples 2008), 3-sec-
butylpyrazin (Marples & Roper 1996) nebo 3-isopropyl-2-methoxypyrazin (Kelly & Marples 2004).
Pyraziny se vyskytuji v nejriznéjSich organismech napfi¢ biologickym systémem — V rostlinach,
hmyzu, suchozemskych obratlovcich, motskych organismech, houbach i bakteriich (Woolfson &
Rothschild 1990). Na svou obranu je produkuje napfiiklad slunécko sedmite¢né (Coccinella
septempunctata) (Marples et al. 1994). Pyraziny mohou byt varujicim signdlem (Rowe & Guilford
1999a), mohou zesilovat vrozenou averzi vici nové vystrazné zbarvené kofisti (Marples & Roper
1996) a kdyz predator ptekona strach z nové potravy a zaéne s ni manipulovat, mize podle pachu
pyrazinu rozliSovat rizné druhy potravy vizualn¢ identické (Guilford et al. 1987).

Pozdg&ji byl objeven i vliv pyrazini na fyziologii zivo¢icht. Katz et al. (1999) testovali vliv
3-isobutyl-2-methoxypyrazinu na fyziologii kura domaciho (Gallus gallus domesticus). Kufata byla
pyrazinu vystavena v rtiznych fazich vyvoje. Pach byl ptitomen v inkubatoru ve formé roztoku, ktery
byl obnovovan kazdych 12 hodin, po vylihnuti kutat byl pach v chovné mistnosti ozivovan kazdé rano
po krmeni. U samcti vystavenych pyrazinu V inkubatoru i po vylihnuti vyznamné vzrostla relativni
hmotnost nadledvin, hypertrofie organu byla zplsobena dlouhodobym stresem zapfic¢inénym
pyrazinem. U samic vystavenych pusobeni pyrazinu po dobu inkubace klesla relativni hmotnost
hiebinku. Celkova hmotnost téla klesla v pfitomnosti pyrazinu u obou pohlavi, i kdyz u samcti byl
ubytek oproti kontrole vyrazné&jsi. U samcti mySi domaci (Mus musculus domesticus) vystavenych 2,5-
dimethylpyrazinu zjistili Jemiolo & Novotny (1994) naopak nartist hmostnosti téla. Katz et al. (1999)
uvazuji, ze pti¢inou rozdilu mize byt jak taxonomicka vzdalenost druhti, tak pouziti jiného typu
pyrazinu.

Pyrazin u slepic ovlivituje také velikost vajec. Dospélé slepice byly v experimentu Barnea &
Rothschild (2002) vystaveny pyrazinu po 16 tydnt. Prvni Ctyfi tydny snésely tyto slepice oproti
kontrole sice méné vajec, ale uz v Sestém tydnu kontrolu vyrovnaly poctem a predcCily velikosti vajec.

Pyrazin nemél vliv na tloustku skofapky ani na hmotnost slepic.

4.3. Predatori

V naprosté vétsiné praci o multimodalnich vystraznych signalech se setkdvame s ptacimi
predatory, nejéastéji pak s kurem domacim Gallus gallus domesticus (Galliformes). Nékdy zname
konkrétni plemeno, naptiklad Ross (Jetz et al. 2001), ale obvykle je zminéno pouze pohlavi, ptivod a
stafi testovanych ptakt. Velkou vyhodou prace s kurem domacim je jeho snadna dostupnost a moznost
odbéru naivnich né¢kolikadennich mlad’at z primyslovych lihni. Mlad’ata kura domaciho (kufata) jsou
zvykla zit ve skupiné, proto se b&hem experimentl studujicich potravni chovani pouzivaji tzv.

,»Spole¢nici“ (angl. ,,buddy chicks®). To jsou kufata, ktera se nei¢astni vlastniho experimentu, ale jsou
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mu pfitomna, aby testovana kufata nebyla stresovana osamocenosti a nebyly ovlivnény vysledky
(napt. Skelhorn & Rowe 2005a). Kurata jsou stézejni pro experimenty studujici chemickou a optickou
signalizaci a jsou dulezitd i pro testovani akustické a optické signalizace kofisti vici stejnym
predatorim. Do tadu Galliformes patii i kiepelka japonska (Coturnix coturnix japonicus), kterou jako
predatora slunécek sedmitenych testovali Marples et al. (1994).

Aby se vyloucilo, Ze poznatky ziskané na kurovi domacim, jsou specifické pouze pro né&j ¢i
pro tad hrabavych, studovali Kelly & Marples (2004) potravni chovani dospélcti zebticky pestré
Taeniopygia guttata (Passeriformes). Autofi testovali vzdy dvé zebficky najednou tak, aby spolu
mohly vokaln¢ komunikovat a nevznikl u nich stres z osamocenosti.

Kromé naivnich mlad’at odchovanych v laboratofi nebo lihni lze experimentovat s ptaky
odchycenymi z piirody, piikladem miize byt $paek obecny Sturnus vulgaris (Passeriformes). Spaéci
jsou bud’ vybrani z hnizda a dokrmeni v laboratofi (Skelhorn & Rowe 2006a) nebo jsou odchyceni
jako dospélci (Skelhorn & Rowe 2010). Pokud by byl s obéma skupinami provadén stejny experiment
studujici potravni chovani, da se predpokladat, ze se vysledky budou lisit diky rozdilné zkuSenosti
ptakti. Spadci nejsou vypusténi do piirody ihned po experimentu, nékdy zdstavaji v zajeti pomérné
dlouho, naptiklad Barnett et al. (2012) je vypustili az po 7-9 mésicich od odchyceni.

Podminky v zajeti by mély divokym ptakiim co nejvice piipominat jejich ptirozené prostiedi a
ptaci by si na n€ méli néjakou dobu zvykat (habituovat se), proto Avery & Nelms (1990) chovali pred
testovanim vlhovce ¢ervenokiidlé Agelaius phoeniceus (Passeriformes) ve skupinach 20-25 jedinct po
dobu 3-6 mésict. I samotny experiment se musel podfidit tomu, ze vlhovci ziji ve skupinach, a tak byli
ptaci testovani ve skupinach po ctyfech.

Oblibenym modelovym predatorem je také sykora modiinka Cyanistes caeruleus
(Passeriformes). Zde vystupuje v experimentech s baboc¢kami jako predator, na kterého funguje jejich
opticka antipredacni signalizace.

Na akustickou slozku multimodalni signalizace babocek reaguji savei. Olofsson et al. (2011)
zjistili, Ze predatory baboéek jsou jak hlodavci (Rodentia) mySice lesni (Apodemus flavicollis), mySice
ktovinna (Apodemus sylvaticus) ¢i nornik rudy (Clethrionomys glareolus), tak hmyzozZravci
(Eulipotyphla) jako napiiklad rejsci (Sorex spp.). Olofsson et al. (2012) provadéli experiment
s mySicemi lovicimi babocky V laboratofi, k t¢émto ucelim je odchytavali z piirody pomoci pasti
S nastrazenymi ofiSky a okurkou. V zajeti drzeli mySice jednotlivé v klecich, v kterych mély dostatek
potravy i vody a misto k ukrytu.

Noc¢ni motyly prastevniky zase lovi netopyii, napiiklad netopyfi hnédi Eptesicus fuscus
(Hristov & Conner 2005) ¢i netopyii usati Myotis septentrionalis (Ratcliffe & Fullard 2005). Netopyii
odchyceni z volné ptirody nejsou v zajeti drzeni dlouho, Ratcliffe & Fullard (2005) drzeli netopyry
uSaté jen 2-6 noci, nez byli vyuziti ktestovani, byli netopyfi Umisténi V difevénych krabicich

s dostatkem vody a potravy, nékdy i rué¢né dokrmovani mouénymi cervy.
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4.4. Typy experimentu

Prace studujici multimodalni antipredacni signalizaci miizeme rozdé€lit na experimenty
odehravajici se v ptirozeném prostfedi a experimenty Vv laboratofi. Oba zplisoby maji své klady i
zapory. Pozorovanim chovani kofisti a predatora v ptirozeném prostiedi se odpoutame od chyb, které
mohou byt zapfi¢inéné Spatnou volbou metodiky nebo podminkami v laboratoii pfili§ vzdalenymi
realité. Na druhou stranu zde nelze kontrolovat faktory ovliviiujici kofist a predatora tak snadno jako
Vv laboratofi. Nékteré experimenty je jednodus$si provadét v laboratofi a u nékterych by to ani jinde
nebylo mozné, coz je ziejmé diivod, proc je praci z prirozeného prostfedi méne.

V pfirozeném prostfedi je mozné pozorovat hibernujici babocky pavi oko a babocky
koptivové, které piezimuji na nevytapénych pidach. Wiklund et al. (2008) ve své praci velmi
podrobné jednu takovou pudu popsali, babocky i jejich predatofi sem méli volny pfistup a autofi
v n¢kolika intervalech pocitali ubytky kofisti. Olofsson et al. (2011) na stejné ptidé predaci babocek
pfimo nataceli pomoci kamer s infracervenym snimanim, které byly aktivovany pohybem.

Experimenty v laboratofi miizeme dobie rozdélit podle toho, zda testuji inicidlni opatrnost
vuci kofisti, u€eni nebo pamét predatora. Autoii praci studujicich inicialni opatrnost vystavuji
predatora potraveé, jejiz pritomnost je pro n&j v jistych parametrech (barva, chut’, pach, zvuk)
nepiijemna ¢i nova, a sleduji, zda ji predator ochutna ¢i zkonzumuje, piipadn¢ jak dlouho bude trvat,
nez se k témto krokiim odhodla (Rowe & Guilford 1996; Rowe & Skelhorn 2005). U tohoto typu
experimentd se predator s kofisti setkd pouze jednou a vysledky plynou zpoctu jednotlivych
napadenych ¢i zkonzumovanych typa kofisti. Pokud cht&ji autofi sledovat schopnost averzivniho uc¢eni
predatora, umozni mu setkat se s tymz typem kofisti opakované a béhem kazdého kola si opét vSimaji
mnozstvi napadené a zkonzumované kofisti (Siddall & Marples 2008). Predator je povazovan za
pouceného, pokud splni tzv. kritérium nauceni (learning criterion), naptiklad tim, ze konzumuje pouze
neaposematickou nehotkou kofist (Siddall & Marples 2008). Poté mize byt rdznymi zpusoby
testovana pamét’, Barnea et al. (2004) si definovali tzv. silu zapamatovani (length of recall) jako pocet
dni, které uplynuly od posledniho dne uceni do dne, kdy kufata nauc¢enou informaci zapomnéla. Roper
& Marples (1997) méfili pamét’ kufat pouze jednorazoveé po 24 hodinach, Siddall & Marples (2008)
rozdélili kutata na skupinu testovanou po 3 hodinach a skupinu testovanou po 96 hodinach.

Vsechny typy experimentii v laboratofi maji spolecnou ¢ast probihajici jesté pred zacatkem
experimentu a tou je faze vyhladovéni predatora. Jelikoz je sledovdno potravni chovani, musi byt
predator k lovu a hledani potravy motivovan. Nektefi autofi nechaji kutata vyhladovét pres noc (Jezt et
al. 2001), jini jen n€kolik malo hodin tésné pred experimentem (Rowe & Skelhorn 2005), efekt obou
postupi je podobny, protoze se denni ptaci v noci nekrmi. Stejn€ se d& zvysit motivace pit béhem
experimentu vodu jako v praci Barnea et al. (2004), kteti nechali kufata bez vody pies noc. Jak naivni
ptaci odchovani v laboratofi, tak dosp€lci odchyceni z volné ptirody mohou v experimentalni aréné
ptijit do styku s nezvyklou situaci nebo pfedmétem. Pokud neni cilem prace sledovat prave reakci na

situaci, s kterou se jesté ptak nesetkal, musi byt pfed pokusem trénovan. Faze tréninku trva obvykle
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nékolik dni a predator ma zde prostor zvyknout si na nové prostiedi. Ptaci se uci pit vodu z hadicek
(Barnea et al. 2004), konzumovat neobvyklou potravu (Lindstrom et al. 2001) nebo se jen seznamuji
s boxem, kde bude pozdéji proveden pokus. Ptaci, ktefi neuspé&ji v tréninku, jsou z experimentu
vyfazeni.

Specifické zachazeni a prostory vyzaduji experimenty se signaly plsobicimi na velkou
vzadlenost, naptiklad s pyrazinem. Siddall & Marples (2008) sledovaly dvé skupiny kufat, z nichz
pouze jedna byla pod vlivem pyrazinu. Aby nedo$lo ke kontaminaci nepyrazinové skupiny pachem
pyrazinu, kazda polovina experimentu se odehravala v jiné mistnosti oddélené dveimi, které béhem
testovani zlstavaly zaviené. Stejné¢ oddélené prostory vyuzili Siddall & Marples (2011) v praci

s akustickymi signaly.
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5. Akusticka a opticka signalizace

Multimodélnost miize byt efektivni obranou dvéma zptsoby. Bud' jednotlivé komponenty
ucinkuji zarovei, plisobi na jednoho predatora a pro kofist je u€inngjsi pouzivat ob&€ najednou, nebo
multimodalni obrana zvySuje pocet druht predatort, vicéi kterym funguje. (Wiklund et al. 2008).
Praveé akustickd a opticka signalizace je kombinaci, u které byly nalezeny a studovany oba thly

pohledu.

5.1 Funkce vidi riznym predatorim

Nasledujici prace se zabyvaji tim, Ze existuji druhy hmyzu, které jsou loveny zaroven ptaky i
savci a dokazi se témto predatorim branit za riznych podminek rtiznym zplisobem. Tato strategie
muaze byt mezi kofisti rozSifena vice, ale jde o problém studovany pievazné az v soucCasnosti a
rozhodné¢ zde zlstavd mnoho nezodpovézenych otazek.

U dlouhozijicich motyl, ktefi prochazeji zimni hibernaci, ocekavame, ze budou dobie
chranéni proti predaci. Babocka pavi oko (Inachis io) je nejedovaty druh motyla, ktery v klidu vypada
nendpadné jako suchy list, ale pokud je napaden, rychle tfepota kiidly, coz jednak zplsobuje sycivy
zvuk a jednak odhaluje vystrazné oéni skvrny na svrchni strané kiidel. Jak zvuky vznikaji, popsali
Mohl & Miller (1976), ktefi si v§imli, ze jsou pii setkani s babockou pavi oko poplaseni netopyii,
konkrétné netopyr usaty (Plexotus auritus) a netopyr hvizdavy (Pipistrellus pipistrellus) a ze toto
poplaseni neni zplisobeno barevnym vzorem kiidel, nybrz ultrazvuky produkované babockou. Autofi
rozdélili zvuky babocek na téi druhy — skiipavé zvuky, malo intenzivni cvakani (,low-intensity
clicks®) a velmi intenzivni cvakani (,,high-intensity clicks®). Skfipavé zvuky vznikaji tfenim ptednich
a zadnich kiidel o sebe, cvakani babocka vydava, kdyz je thel mezi kiidly 30° - 60°. Vliv ultrazvuk
na netopyry se zda analogicky vlivu pritomnosti ocnich skvrn na ptaky. Ptaci reaguji na opticky signal
babocky pavi oko, ale podle Mohl & Miller (1976) pravdépodobné nesly$i zvuky, které motyl
produkuje. Frekvence téchto ultrazvukl se pohybuje mezi 30 000 a 60 000 Hz, pti¢emz by ptaci meli
byt podle nékterych autorti schopni slySet jen v rozmezi od 60 do 15 000 Hz (Brand & Kellogg 1939;
Edwards 1943). Tito autoii studovali pomérné §irokou $kalu druhti - polaka dlouhozobého (Nyroca
valisineria), vyra virginského (Bubo virginianus), skiivana ouSkatého (Eremophila alpestris), $packa
obecného (Sturnus vulgaris), vrabce domaciho (Passer domesticus) a holuba domaciho (Columba
livia). Schwartzkopff (1955) vSak naméfila, Ze nékteré druhy sly$i na hranici ultrazvuku (20 000 Hz)
¢i mirn€ nad ni s maximem u pénkavy obecné (Fringilla coelebs), které dosahuje az 29 000 Hz.

Vallin et al. (2005) testovali, jestli zvuky produkované babockou pavi oko né&jak ovliviuji
sykory modfinky (Parus caeruleus), jaky vliv na né maji o¢ni skvrny na kifidlech motyli a kombinace
obou antipreda¢nich mechanismil. Ctrnactidenni dospélci babocky pavi oko byli s dostatednymi
energetickymi zadsobami umisténi do chladné mistnosti o teploté 6°C. Za této nizké teploty se aktivita

motylti omezi a nelétaji. Prvni skupiné babocek autofi zabarvili o¢ni skvrny cernou fixou, tak aby
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ztratily opticky vystrazny signal. Druhé skupiné ustiihli ¢ast prednich kfidel, aby bylo zabranéno
stridulaci a u tfeti skupiny provedli ob& tpravy. Kazda ze skupin babocek byla sparovana s kontrolou,
které byla nabarvena a/nebo ustfizena jina stejn¢ velkd cast kiidel. Experiment se odehraval
v osvétlené mistnosti, uprostied které byl umistén kmen z vrby (Salix caprea) s babockami. Kazdy
ptak se beéhem experimentu setkal pouze sjednim typem upravenych babocek. Sykory byly
povzbuzeny Kk hledani potravy pobliz kmene umisténim dvou mouénych cervii na jeho konec.
Experiment trval 30 minut a béhem této doby byly vzdy objeveny vSechny babocky. Nez se sykora
priblizila, zistavaly babocky nehybné s kiidly pftitisknutymi k sobé, po kontaktu se sykorou kiidla
roztahly a mavaly jimi. Z vysledkid plyne, Ze vice motylli piezilo, pokud mohli pouZzivat opticky
signal — varovné oéni skvrny na kfidlech, nez kdyZ jim byla &erné piebarvena. Zadny rozdil se naopak
nenasel v prezivani skupin, které se liSily moznosti pouziti akustického obranného signalu.
Z videozaznamu pofizeného béhem experimentu bylo zjiSténo, Ze babocky se zabarvenymi kiidly
stridulovaly intenzivné&ji nez ty s pfirozenou kresbou kiidel a ptaci ziistavali v jejich blizkosti déle,
protoze je kiidla bez o¢nich skvrn nezastraSila a nedonutila k ustupu. VSe nasvédcuje tomu, ze ocni
skvrny na ktidlech babocky pavi oko funguji dobfe jako antipredacni opticky signal viici sykoram, ale
stridulace motylti na chovani sykor vliv nema.

V navazujicim experimentu srovnavali Vallin et al. (2006) pravdépodobnost preziti setkani
se sykorou modiinkou u tfech druhti motyli — babocky pavi oko (Inachis i0), babocky kopfivové
(Aglais urticae) a babocky meruzalkové oznaované také jako babocka bilé C (Polygonia c-album).
Autofi pouzili stejnou experimentalni mistnost jako v pokusu Vallin et al. (2005), tentokrat vytopenou
na 12°C, a sledovali, zda bude babocka objevena modtinkou a pokud ano, zda pfezije jeji utok. Pokus
prezilo 100 % babocek pavi oko, piestoze byly vSechny odhaleny. Z patnacti baboc¢ek kopfivovych
bylo odhaleno tfinact a z odhalenych piezila pouze jedna, celkové piezilo tedy pouze 20 % babocek
koptivovych. Antipredacni strategii babocek meruzalkovych je krypse, sykory proto odhalily pouze 9
z 18 babocek a zdeviti odhalenych ptezily dvé, celkoveé piezilo 67 % babocek meruzalkovych.
Baboc¢ky meruzalkové nemavaly po napadeni sykorou vubec kiidly, babocky pavi oko tak Cinily
naopak v8echny. Také devét babodek koptivovych z patnacti pouzilo proti sykoram mavani kiidel a
stridulaci. Jak baboc¢ky pavi oko, tak babocky meruzalkové dobte piezily setkani s predatorem, kazdy
druh ale z jiného diivodu — babo¢ka meruzalkova diky kryptickému zbarveni, babocka pavi oko diky
vystrazné kresbé na kiidlech. Babocky koptfivové nebyly v odhanéni sykor uspésné taktka vibec,
pravdépodobné protoze nedisponuji vystraznymi oky ani nejsou uplne kryptické. Autoii se domnivaji,
ze muze byt jejich strategie 1€inna vici mensim predatorim.

Babocky prezimuji naptiklad na nevytapénych piidach, v zahradnich domcich a podobné, kde
se setkdvaji i sjinymi nez pta¢imi predatory. Pfezivdnim zimniho obdobi babocek se zabyvali
Wiklund et al. (2008), ktefi studovali dva druhy babocek zaroven — babockou pavi oko (Inachis io) a
babockou koptivovou (Aglais urticae). Oba druhy se ve Svédsku, kde se experiment odehraval, lihnou

na prelomu Cervence a srpna a rozmnozuji se az dalsi jaro po nékolika mésicich hibernace. Autofi

14



sledovali Sestnact tydnd stavy babo¢ek pfimo na jejich pfirozeném zimovisti — nevytapéné pade, kam
umistili 120 motyld od kazdého druhu a kazdé dva tydny kontrolovali jejich pocet. Na ptdu méli
pristup pfirozeni predatofi. Autofi také sledovali pfezivani zimy stejn¢ pocetnych skupin obou druht
Vv podminkach bez predace. Bez predace piezilo zimu 98 % babocek kopiivovych a 92 % babocek pavi
oko. V experimentu s pfirozenou predaci ptezilo Sestnactitydenni periodu 65 % babocek kopfivovych
a 66 % babocek pavi oko, pfi¢emz naprosta vétSina z babocek, které neptezily, zmizela béhem prvni
poloviny periody. Blizko kiidel zbylych po mrtvych babockach byly casto nachdzeny mysi
exkrementy, které nasvédcuji tomu, Ze byly babocky zkonzumovany malymi hlodavci. Autorim se
dokonce podafilo odchytit dva jedince mySice lesni (Apodemus flavicollis). Na pidé nebyly nalezeny
naopak zadné pozistatky pfitomnosti ptakd nebo netopyrd. Pfezivani zimni hibernace babocek
koptivovych a babocek pavi oko se neliSilo, coz mlze znamenat, Ze je jejich akusticka obrana
rovnocenné kvalitni a Ze optickéa obrana babocek pavi oko neni proti predaci hlodavci v zimé ucinna.

Na stejnych druzich babocek sledovali predaci i Olofsson et al. (2011), na rozdil od Wiklund
et al. (2008) vsak predaci pfimo natdceli pomoci kamer snimajicich infracervené zareni. Autofi chtéli
zjistit, kdo babocky lovi a zda se chovani dvou druhii babocek v pfitomnosti predatora néjak lisi.
Babocky byly umistény vzdy na misto, kde bézné prezimuji a kam maji pfistup predatofi. Kolo
experimentu bylo ukonceno, pokud se motyl pfesunul z dohledu kamery, nebo kdyz byl uloven
predatorem. Béhem kazdého kola byla kamerou sledovana pouze jedna babocka, aby si ji predator
v§iml, byl do jeji blizkosti umistén kousek susenky. Celkove bylo vyhodnocovano 17 kol s babockami
koptivovymi a 21 kol s babockami pavi oko. Béhem experimentu bylo zabito celkem 26 z 38 motylu.
Pii 34 z 38 napadeni byla nafilmovana mysice lesni (Apodemus flavicollis) nebo mySice kiovinna
(Apodemus sylvaticus). Dale se podafilo nato¢it nornika rudého (Clethrionomys glareolus), rejsky
(Sorex spp.) a jednoho potkana (Rattus norvegicus), do vysledki byly zahrnuty dva ttoky nornika a
dva rejsku, potkan motyla neatakoval. Experiment ptezilo 10 (z 21) babocek pavi oko a pouze dvé (ze
ktidel. Tyto vysledky se podstatné 1isi od predchozi popsané prace Wiklund et al. (2008). Babocky
koptivové musi na rozdil od paviho oka ptizpisobovat antipredacni strategii podle rocniho obdobi,
v 1été¢ je pro né nejlepsi zlstavat nenapadné, protoze jejich barevny vzor ptaky od konzumace
neodradi, v zimé by mély pii napadeni zastraSovat hlodavce ¢i hmyzozravce trepotanim kiidel a
vytvafenim ultrazvuku. Na videokameru byla zaznamendna pouze jedna takto se branici babocka
koptivova, ale je mozné, Ze jich bylo vice. Pokud byl utok predatora velmi rychly, nestacila se totiz
kamera spousténa pohybem zapnout a v osmi pfipadech napadeni babocky koptfivové nebyla situace
pred atokem natocena.

V navazujicim experimentu studovali vztahy mezi babockou pavim okem a mySicemi (A.
flavicollis, A. sylvaticus) Olofsson et al. (2012) v laboratofi. Babocky byly rozdéleny do dvou skupin.
Prvni skupiné€ bylo zamezeno ve stridulaci i produkci ultrazvukl ustfizenim c¢asti kiidel, které jsou

k témto ucelim pouzivany. Druhé skupiné babocek byly odsttizeny stejné velké casti kridel, které ale
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na produkci zvukl zadny vliv nemaji. U téchto babocek bylo pomoci zafizeni detekujici ultrazvuky
ovéfeno, Ze je po napadeni mohou babocky produkovat. Experimenty se odehravaly v noci
v neosvétlenych boxech chlazenych na 7°C a vSe natacela videokamera citliva na infracervené svétlo.
Motyl byl umistén na sténé boxu, pod néj byl pfipraven moucny Cerv, aby mysSice motyla snaze nasla.
Trepotani kiidly bylo téméf vzdy vyvolano dotykem mysice, obvykle o€ichanim motyla. 8§ motylt
tiepotalo kiidly uz po prvnim kontaktu s mySici, 14 motylu po druhém nebo tfetim kontaktu a 2 motyli
po vétsim poctu dotykid s mysSici. Z vysledka vyplyva, ze 75 % (18 z 24) mysic ustoupilo od motyla po
tom, co zacal tfepotat kiidly a Ze se mysice stdhly rychleji, pokud se setkaly s motylem, ktery mohl
produkovat zvuky. Béhem experimentu bylo zabito a zkonzumovano 7 z 26 motyll, mysSice tedy
motyly nevyhledavaji, pokud maji k dispozici jinou potravu. Autofi vSak piedpokladaji, ze se mySice
Vv zimé pfi nedostatku potravy babockami zivi. VSechna zabiti v tomto experimentu byla zplisobena
mysici kfovinnou (Apodemus sylvaticus). Pickvapivé nebyl pozorovan rozdil v piezivani mezi
babockami produkujici zvuky a témi, co zvuky produkovat nemohly. Olofsson et al. (2012) si
vysvétluji tento jev jako dasledek provadéni pokusu na malém mnozstvi motylii a mysSic. Autofi sice
popisuji, jak reaguje motyl na dotyk hlodavce, ale uz se nezmifiuji o tom, Ze by tiepotani kiidly a
jejich dotyk mohl mySice vylekat a odradit je od dal$i manipulace s babockou. Toto by mohlo
vysvétlit, pro¢ autofi nenalezli rozdil mezi babockami produkujici zvuky a bez nich.

Baboc¢ky pavi oko (Inachis io) jsou krasnym piikladem kofisti, ktera pouziva multimodalni
obranu, jejiz kazda slozka funguje na jiného predatora. Vallin et al. (2005) zjistil, Ze mimo obdobi
hibernace jsou hlavnim predatorem babocCek ptaci, vii¢i kterym je chrani vystrazné barevné océni
skvrny na svrchni strané kiidel. Na snizeni predace ptaky nema zadny vliv, kdyz babocka produkuje
ultrazvuky. Dobré piezivani setkani s ptakem babocek pavi oko potvrdil nasledujici experiment
(Vallin et al. 2006). Utokim sykor modfinek uz o néco hiife odolavaly kryptické babocky
meruzalkové (Polygonia c-album) a jen 20 % baboc¢ek koptivovych (Aglais urticae) prezilo setkani se
sykorou. Babocka koptivova ma svrchni stranu kiidel méné vystrazné zbarvenou nez babocka pavi
oko, spodni stranu kiidel ma mén¢ nenapadnou nez babocka meruzalkova a tak neni jeji ochrana proti
ptakim tak dokonald. Wiklund et al. (2008) zjistili, Ze se ochrana babocky kopfivové vyrovna ochrané
babocky pavi oko v zimnim obdobi hibernace. V téchto podminkach neni barevny vzor efektivni
obranou a nastupuje pravé ultrazvuk. Olofsson et al. (2011) zjistili, Ze hlavnimi zimnimi predatory
motyld jsou mySice lesni (Apodemus flavicolis) a mySice kiovinna (Apodemus sylvaticus), nasli ale
také dikazy o predaci nornikem rudym (Clethrionomys glareolus) a hmyzozravymi rejsky (Sorex
spp.). Olofsson et al. (2012) pii sledovani interakci mezi mySicemi a babockami v laboratofi
prekvapive zjistili, Ze se neliSilo piezivani babocek produkujicich ultrazvuky a téch, které je vydavat
nemohly. Celkové mnozstvi zkonzumovanych babocek bylo vSak velmi malé, protoze o n€ mysice pii
dostatku jiné potravy nejevily pfilis velky zdjem.

Ratcliffe & Nydam (2008) studovali obranu proti predatorovi u dalSich motyld, tentokrat

prastevnikt (Arctiinae). Néktefi prastevnici jsou nepozivatelni a svou nepozivatelnost signalizuji
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netopyiimu predatorovi pomoci produkce ultrazvukitl specialnimi stridulaénimi  (tymbala¢nimi)
organy, jiné druhy jsou napadné zbarvené a vsichni piastevnici dokazi slyset ultrazvuky netopyra.
Ratcliffe & Nydam studovali celkem 26 druhi pfastevnikt, ktefi se lisili svoji antipredacni strategii.
Ukéazalo se, Ze na jate, kdy jsou aktivni ptaci a netopyii tolik ne, prastevnici neprodukuji ultrazvuky.
Prastevnici aktivni ve dne jsou barevné napadni na jafe i v 1ét€. Druhy, které se objevuji pozdé&ji
V sezén€, uz ultrazvuky produkuji a no¢ni prastevnici jsou krypticti. U prastevnikii nejde o
prizptisobovani jednoho druhu beéhem roku riiznym predatorim jako tomu je u babocek, ale o rozdilné
strategie jednotlivych druhi podceledi Arctiinae, které jsou ovliviiovany predaci v daném obdobi.
Utinnost obranného aposematického zbarveni na ptadi predatory neni bohuZel zatim podrobng
prostudovana. Autofi se vice vénuji druhé ¢asti strategie prastevnikl - jejich ultrazvukové signalizaci
vuci netopyrim. Fullard et al. (1979) v laboratofi porovnavali parametry zvuki produkovanych
ptrastevnikem Cycnia tenera a netopyrem hnédym (Eptesicus fuscus). A zjistili, ze ptastevnik vysila
smérem k netopyrovi ultrazvuky podobné ozvénam signalii od netopyra, tato akustickd kamuflaz
predatora zmate a nemiize kotist pomoci echolokace ulovit. Hristov & Conner (2005) si vybrali Ctyfi
druhy ptéastevnikl, ktefi se liSili mirou nepozivatelnosti a schopnosti produkovat ultrazvuky, a
sledovali, jak se s nimi nauci zachazet netopyii hnédi (Eptesicus fuscus). Ti se rychle naucili vyhybat
prastevnikiim produkujicim ultrazvuky jen tehdy, kdyz byli zaroveni chemicky chranéni. Ratcliffe &
Fullard (2005) dilezitost chemické slozky potvrzuji na praci s piastevnikem Cycnia tenera a

netopyrem usatym (Myotis septentrionalis). Zjistili, Ze kdyz dojde k fyzickému kontaktu pfastevnika a

vvvvvv

5.2 Funkce viidi stejnym predatorim

Prace studujici akustickou a optickou slozku signalizace pisobici na jednoho predatora
zaroven jsou provadény v laboratofi obvykle s tradicnim modelovym predatorem — kurem domacim,
ktery se rozhoduje o konzumaci umélé potravy.

V casti své prace se Rowe & Guilford (1999b) zabyvaji otazkou, zda mize bzuceni spustit
vrozenou averzi vi€i kofisti, ktera je nova nebo aposematicky zbarvena. Kufata byla rozdélena do tfi
skupin. Prvni skupina kufat se méela rozhodovat mezi ¢tyfmi hnédymi a ¢tyfmi zelenymi granulemi,
druhé skupina mezi hnédymi a zlutymi, tfeti mezi zelenymi a zlutymi granulemi. Hnédé granule byly
povaZovany za potravu, na kterou jsou kufata zvykla, zelené a zluté granule byly pro kufrata nové.
Poloviné kazdé skupiny bylo po celou dobu experimentu piehravano bzuceni ¢melaka zemniho
(Bombus terrestris). Hlasitost zvuku byla nastavena dle poznatkl z pfedchozi prace s kufaty tak, aby
samotné bzuceni v kufatech zadnou averzi nevyvolalo. Z vysledk vyplyva, Ze bzucCeni zesiluje
Vv kufatech skrytou averzi vici potravé nové barvy, protoze konzumovala vice znamych hnédych
granuli nez novych zelenych ¢i zlutych. Kufata ze treti skupiny v pfitomnosti bzuceni zkonzumovala
méné zlutych granuli nez zelenych, ve skupin€ bez zvuku nebyl mezi zkonzumovanymi granulemi

téchto dvou barev rozdil.
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Také Rowe (2002) provadéla experiment v laboratofi na umélé potravé a jako predatoii zde
figurovala naivni kufata. Kurata byla nejprve v tréninku naucena odkryvat riznobarevné kartonové
kloboucky, pod kterymi nachéazela granule. Ve vlastnim experimentu mélo v arén¢ kazdé kufe Sest
klobouckt zelené barvy a Sest fialovych, pficemz pouze pod jednou barvou se skryvala odména.
Kurata se po deset kol ucila napadat pouze kloboucky s odménou a v této fazi bylo uspésnych 77 z 81
kutat. Polovina kufat nachazela granule pod fialovymi kloboucky, druhd polovina pod zelenymi.
Poloviné se zelenymi a poloving s fialovymi kloboucky byl navic vzdy béhem uceni piehran ton,
pokud kufe klovlo do kloboucku bez odmény. Piehranym zvukem bylo jednoduché pipnuti, které
nevytvarelo v ptacich zadnou averzi. Druha polovina kufat se ucila bez zvuki. Piestoze byly vybrany
barvy kloboucki, které nejsou spojené s aposematickou signalizaci, kufata pfi prvnim setkani
s kloboucky napadala vyznamné vice zelenych nez fialovych. Dale se ukazalo, Ze piehravani zvuku
behem experimentu vyznamné zrychlilo uceni rozpoznavani klobouckt bez ohledu na to, kterd barva
znamenala odménu a ktera kloboucek bez odmeény.

Rowe (2002) zvolila pro sviij experiment barvy, které nejsou aposematické a zvuk, ktery
nevyvolaval v predatorovi zadny odpor. Hauglund et al. (2006) zvolili naopak interakci vystrazného
¢erno-zlutého pruhovani s typickym vosim bzucenim a sledovali vliv na uceni a zapamatovani téchto
signalii naivnimi kufaty. Kufatim byli podavani moucni Cervi, ktefi byli upraveni ne€kolika zpasoby.
NepozZivatelni ¢ervi byli namoceni do 4 % roztoku chininu s hoi¢ici, jedlé kontroly byly namoceny do
vody. Behem experimentu byli ervi zakryti malym zlutym ¢i zelenym papirkem, v poloving piipada
S ¢ernymi pruhy. Nepozivatelni ¢ervi namoceni v roztoku chininu byli podavani vzdy jen pod Zlutymi
papirky. Cervi byli ptakim podavani po jednom a vzdy se stiidal Zluty nepoZivatelny se zelenym
jedlym. Casti kufat bylo pii podani Zlutého nepozivatelného &erva piehrano bzuéeni vosy. V prvnim
kole se ukazalo, Ze bzudeni nema na zesileni averze kufat Zadny vliv. Zluta barva naopak vyvolava
v kutatech uZ pfi prvnim setkani silny odpor. Cerné pruhy na Zluté barvé tuto averzi nijak nezesilily,
ale zpUsobily snizeni konzumace Cervl prikrytych zelenym papirkem. Autoifi s kazdym ptakem
opakovali experiment dvanactkrat. U kutat se béhem téchto kol zvysila pouze sila averze vici ¢ernému
pruhovani, zluté barvé se kufata vyhybala velmi po celou dobu experimentu. Shrneme-li vysledky
experimentu Hauglund et al. (2006), mazeme fict, Ze Zluta barva je nejsilnéjS$im z testovanych stimult
ve vytvareni averze vi€i potrave pii prvnim setkani, cerné pruhovani podporuje averzivni uceni a efekt
bzuceni nenaplnil o¢ekavani, podle kterého mél zvySovat odpor k ostatnim averzivnim signalim nebo
ovlivnit pribéh uceni.

Siddall & Marples (2011) také studovaly vliv bzuceni ¢melaka zemniho na averzi kufat vici
potrave, uceni a pamét’. V prvnim experimentu bylo kufatim po jedné podavano 12 zelenych granuli,
na které byla zvykld a 12 novych Zlutych nebo cervenych granuli. Poloviné kufat bylo pfehrdvano
bzuceni po dobu, co méla hlavu v misce s aposematickou granuli. Autorky pouzily stejnou hlasitost
bzuceni jako Rowe & Guilford (1999b). Ukazalo se, Ze bzuceni nemélo vliv na délku doby piekonani

strachu znové potravy nebo vybér jednoho druhu granuli. Nebyl nalezen zadny rozdil mezi
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mnozstvim zkonzumovanych zelenych a aposematickych granuli kromé skupiny, které byly podavany
zelené a Cervené granule a byl pfitomen akusticky signal. Pouze tato kombinace signaltt umoznila
kutatiim 1épe rozliSovat mezi zelenymi a Cervenymi granulemi. V druhém experimentu se Siddall &
Marples (2011) zabyvaly u¢enim a paméti kurat. Nyni bylo kufatim béhem kazdého ze sedmi kol
podavano 12 zelenych jedlych granuli a 12 nejedlych Zlutych granuli, které byly ochucené Bitrexem.
Bzuceni bylo poloviné kutat prehrano vzdy, kdyZ se naklonila nad misku se zlutou granuli. Jedna cast
kurat zopakovala postup po tfech hodinach, u druhé byla méfena pamét po 96 hodinach. Ani zde
autorky nenasly zadny efekt bzuCeni na chovéni kufat. Kufata ze skupin se zvukem a bez néj se
naucila stejné¢ rychle vyhybat nepozivatelné aposematické potravé, celkové mnozZstvi
zkonzumovanych zelenych a zlutych granuli béhem vsech kol se mezi témito skupinami také nelisilo.
Po tfihodinové pauze byly vysledky obou skupin kuftat stejné a po 96 hodindch vSechna kufata shodné
zapomnéla naucenou averzi vici zlutym granulim a atakovala jich stejny pocet jako v prvnim kole
experimentu.

Vysledky Siddall & Marples (2011) se neshoduji s Rowe & Guilford (1999b), kteri
pozorovali, ze stejny zvuk o stejné hlasitosti ve spojeni s novou ¢i vystraznou barvou v kutatech averzi
vuci potravé vyvolava. Siddall & Marples (2011) vidi pfi¢inu neshody v rozdilném pfistupu
k namétenym vysledkiim. Rowe & Guilford odecéitali mnozstvi zkonzumovanych zlutych granuli od
mnozstvi zkonzumovanych zelenych granuli a vyvozovali zavéry pouze z tohoto rozdilu, zatimco
Siddall & Marples si vSimaly jak rozdilu zkonzumovanych granuli, tak prodlevy pfed napadenim
kazdé granule. V prvnim kole uceni napadala kufata v praci Siddall & Marples (2011) stejné mnozstvi
zelenych a Zlutych granuli, toto se shoduje s vysledky Hauglund et al. (2006), kteti pouzili zvuk letici
vosy. Hauglund et al. (2006) ve svém experimentu pozorovali silu averzivniho signalu aposematické
zluté barvy a vliv ¢erného pruhovani kofisti na averzivni uceni, ale nenasli zadny odpudivy efekt
vosiho bzuceni. Rowe (2002) vliv pfitomnosti zvuku na urychleni uc¢eni kutrat naméftila, pouzity zvuk
bylo ale um¢lé pipnuti a Siddall & Marples (2011) se domnivaji, ze mohl tento nepfirozeny zvuk
vyvolat v kutratech neobvyklou reakcei, ktera by jinak pozorovana nebyla. Dal§im rozdilem v metodice
byl zptisob prehravani zvuku béhem experimentu. Rowe & Guilford (1999b) ptehravali zvuk po celou
dobu, zatimco Siddall & Marples (2011) a Hauglund et al. (2006) pouze pii interakci kufete a
nepozivatelné ¢i aposematické potravy, tato metodika ma blize k ptirozené situaci, kdy se hmyz

obvykle akusticky brani jen v momentu ohrozeni.
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6. Kombinace chemické a optické signalizace

Chemicko-opticka signalizace kofisti viéi predatorovi je ziejmé nejéastéjsi a urcité nejlépe
prostudovanou formou vystrazné multimodalni komunikace vibec. Chemickou slozku lze dobie
rozdélit na ¢ichovou a chutovou, ty pak odliSuje predevsim vzdalenost, v jaké se predator od kofisti
nachdzi. Komunikace chuti vyzaduje tésny kontakt kofisti a predatora, zatimco pachy dokazi drazdit

¢ichovy aparat predatora i na velkou vzdalenost.

6.1. Kombinace ¢ichové a optické signalizace

Cichovou slozku této signalizace velmi Gasto predstavuji pyraziny, které jsou vedle
vystrazného zbarveni dal$im antipredacnim signalem, ktery je pouzivan fadou riznych taxont kofisti.
Rizné derivaty pyrazinu byly nalezeny ve znaéném mnozstvi druht rostlin a aposematického hmyzu
(Woolfson & Rothschild 1990). Hmyz majici ochranné mechanismy pii napadeni predatorem obvykle

vylucuje pyraziny na povrch svého téla, coz mize predatora od dal$i manipulace s kofisti odradit.

6.1.1. Vliv ¢ichovych a optickych signalii koristi na inicidlni opatrnost predatora

Podrobné se mechanismy fungovani pyrazinu zabyvali Rowe & Guilford (1996). V prvni ¢asti
jejich prace méla kurata po dvanact kol pfistup ke ¢tyfem pozivatelnym zelenym granulim a ctyfem
nepozivatelnym zlutym granulim, ob& barvy granuli byly pro ptiky nové. Granule byly obarveny
potravinaiskymi barvivy. Zluté granule byly napustény roztokem chininu a hoi¢ice. Sest kutat mélo

pod miskou s granulemi bavinénou podlozku nasaklou 2-isobutyl-3-methoxypyrazinem, jehoz pach se

M

o we w

pritomnosti pyrazinu. Pyrazin zesilil inicidlni opatrnost kufat vici zIuté nepozivatelné potrave tak, ze
ji zkonzumovala podstatné méné nez potravy zelené. V druhém experimentu byly kufatim naopak
nabidnuty ¢tyfi nejedlé zelené granule a Ctyfi jedlé Zluté granule. Jinak byl design stejny jako v prvnim
experimentu. Mohli bychom ocekavat, ze budou v ptitomnosti pyrazinu kurata mén¢ konzumovat
nepozivatelné zelené granule. To se ale nestalo, v pritomnosti pyrazinu opét klesla konzumace zlutych
granuli, pfestoze byly jedlé. V tfetim experimentu autofi ukazali, Ze pyrazin samotny k vytvoreni
averze vici potraveé nestaci. Kuratim podavali znamé hnédé granule v ptritomnosti pyrazinu a bez néj,
pricemz se tyto dvé skupiny v mnozstvi zkonzumovanych granuli neliSily. Dale podavali autofi
naivnim kufatim zelené a zluté granule tak jako v prvnim ¢i druhém experimentu, nyni vSak s tim
rozdilem, Ze byly oba druhy granuli jedlé. Zjistili, ze pyrazin vyvolava averzi vuci zluté potrave 1 pii
absenci nepfijemné chuti chininu. Bez pyrazinu kufata napadala a konzumovala Zluté a zelené granule
rovnomerné. Stejny postup zopakovali Rowe & Guilford v patém experimentu a navic ho obohatili o
dveé skupiny kufat, kterym byly nabidnuty zelené a Cervené jedlé granule. Béhem prvnich tii kol byly
vysledky cervené barvy stejné jako barvy zluté, v dalSich kolech averze vic¢i Cervenym granulim

Vv pfitomnosti pyrazinu mirn€ klesala, proto povazuji autoii Zlutou barvu za mirn¢ averzivnéjsi podnét
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nez barvu ¢ervenou. Autofi tedy zjistili, Ze pyrazin vyvolava averzi vici aposematické zluté a ¢ervené
potraveé at’ uz je nebo neni nepozivatelna, zatimco samotna Zlutd barva nebo samotny pach tuto averzi
nevyvola, a Ze bez ptitomnosti pyrazinu kufata konzumuji zelenou i Zlutou potravu rovnomeérné.

O nékolik let pozd&ji publikovali Rowe & Guilford (1999a) praci rozsitujici vysledky o dalsi
informace. V prvnim experimentu této prace byla kufata rovnomérné rozdélena do tii skupin podle
druhu potravy podavané b&éhem pokusu — nova barva/zadny pach, nova barva/novy pach, nova
barva/znamy pach. Novymi barvami byly zelena a zluta, pach byl opét 2-isobutyl-3-methoxypyrazin.
Prvni dvé skupiny opakovaly experimentalni design z ptedchozi prace (Rowe & Guilford 1996),
kutata z tfeti skupiny (nova barva/znamy pach) byla navic béhem tréninku seznamena s pachem
pyrazinu. Béhem tréninku kufata tieti skupiny konzumovala neaposematické hnédé granule a mnozstvi
zkonzumovanych granuli nebylo stejné jako v praci Rowe & Guilford (1996) ovlivnéno ptitomnosti
pyrazinu. Kufata prvni a tfeti skupiny (novd barva/zddny pach, nova barva/znamy pach)
zkonzumovala béhem pokusu stejné mnozstvi zelenych a zlutych granuli, coz znamend, ze musi byt
pach pyrazinu pro kufata novy, jinak se jeho ucinky neprojevi. Kufata z druhé skupiny (nova
barva/novy pach) se zlutym granulim vyhybala. Druhy experiment této prace byl proveden stejné,
S tim rozdilem, Ze kutata treti skupiny nebyla pfedné seznamena s pyrazinem, ale se zelenou a zlutou
barvou potravy (znama barva/novy pach). Barva granuli b&éhem tréninku neovlivnila jejich
zkonzumované mnozstvi. Nyni se téméef shodovaly vysledky kutfat z druhé a tfeti skupiny (nova
barva/novy pach, znama barva/novy pach). Piedchazejici seznameni kufat s novou barvou potravy
tedy nemélo na jejich averzi v pfitomnosti pyrazinu témét zadny vliv.

Pouzivat pro testovani stale tentyz modelovy organismus neni idealni, poznatky ziskané z
praci na kurovi domacim nam nezaruci, Ze by se podobné¢ chovali nedomestikovani hrabavi
(Galliformes) ve volné pfirod¢ ¢i jiné druhy ptakt. Kur domaci byl po mnoho generaci selektovan na
dosazeni co nejvys$i hmotnosti a tim u né¢j mohla byt redukovana pfirozena fobie z nové potravy
(Mench 2002). Proto Kelly & Marples (2004) vybrali zastupce ze skupiny pévcu (Passeriformes)
zebficku pestrou (Taeniopygia guttata), aby zjistili, zda l1ze vysledky testované na kutatech zobecnit i
na jiné ptaci taxony. Autofi nejdiive zebficky naucili konzumovat tzv. cvicnou potravu (hruba pasta
zvody a zrni) a poté je rozdélili do ¢tyf skupin podle potravy podavané béhem experimentu: (1)
znama cvicna potrava, (2) zndma cvicna potrava za ptitomnosti pyrazinu, (3) cvicna potrava obarvena
nacerveno, (4) cvi¢na potrava obarvena naerveno za piitomnosti pyrazinu. VSechna potrava byla
pozivatelnd, Cervena potrava byla obarvena potravinaiskym barvivem. Pokud byl pfitomen pyrazin,
Slo o 3-isopropyl-2-methoxypyrazin naneseny na filtracni papir na dné misky s potravou. V ¢astech
experimentu bez pyrazinu byla na filtra¢ni papir nanesena voda. Autoii sledovali u vSech skupin délku
prodlevy pied prvnim klovnutim a zkonzumovanim nabidnuté potravy. Skupina s cvicnou potravou
(1) a skupina s cvi¢nou potravou za pritomnosti pyrazinu (2) se shodovaly v délce prodlevy pied
prvnim klovnutim do potravy i pted jejim zkonzumovanim. Skupiny s ¢ervené obarvenou potravou (3

a 4) se shodovaly v délce prodlevy pied prvnim klovnutim, ale liSily se délkou prodlevy pted
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konzumaci potravy tak, Ze zebricky ze skupiny s potravou nové barvy za pfitomnosti pyrazinu otalely
s konzumaci vyrazné¢ déle. Kelly & Marples srovnavaji své vysledky s praci Marples & Roper (1996)
a dochazi k zavéru, Ze zde zebticky vykazuji stejné trendy v chovani vii¢i potravé nové barvy a pachu
jako kurata v praci Marples & Roper (1996) a ze jsou tudiz vysledky pochazejici z experimentli na
kuratech zobecnitelné na zebticky a pravdépodobné i na dalsi piibuzné druhy. Nutno ovsem dodat, Ze
experiment Marples & Roper (1996) byl proveden s potravou zelené barvy, ktera neni povazovana za
aposematickou, narozdil od experimentu Kelly & Marples (2004), kdy byla pouzita barva Cervena.
Kelly & Marples (2004) dale potvrdili fakt, ze zebticky pfi setkani s novou potravou pouzivaji ¢ich a
rozhoduji se podle n¢;j.

Uz bylo zminéno, ze je vyskyt pyrazinl v pfirod¢ velmi ¢asty. Marples & Roper (1996) chtéli
ovetit myslenku, Ze pach pyrazinu zesiluje neofobni reakci ptakt na noveé vypadajici potravu a zjistit,
jaky Géinek budou mit dal$i aromatické latky. Testovali u¢inky 3-sec-butyl-2-methoxypyrazinu a 3-
isobutyl-2-methoxypyrazinu, protoZe tyto pyraziny patii mezi nejaromati¢téjsi, a dale mandlového
oleje, vanilkového oleje a thiazolu. Modelovym predatorem byl opét kur domaci. Za pfitomnosti vyse
vyjmenovanych pachi podavali kutatim bud’ vodu nebo granule znamé ¢i nové barvy a sledovali, jak
dlouho bude trvat, nez je ptak poprvé okusi. Granule byly obarveny zelenym potravinarskym
barvivem, voda modrym. VSechny pachy az na thiazol prodluzovaly jak dobu ptfed prvnim napitim,
tak dobu pfed prvnim kontaktem s granulemi. Thiazol m¢l vliv pouze na piti modie obarvené vody.
V pfitomnosti pyrazinii ¢ekala naivni kufata s manipulaci s nové zbarvenou potravou nebo vodou
nejdéle. To znamena4, Ze pach pyrazinid zesiluje neofobii z potravy nového vzhledu nejsilngji. Podobny
efekt byl sledovan i u mandlového aroma, které je v piirodé spojeno s toxicitou rostlin (znaci
pritomnost kyseliny kyanovodikové). Vysledek byl slabsi u vanilkové viin€ a v ptipad¢ thiazolu nebyl
vibec zadny. Autofi si tento jev vysvétluji tak, Ze vanilka ani thiazol v pfirodé neznamenaji nebezpeci
a nejsou vyuzivany v chemické obrané€. Naivni mlad’ata kura domaciho vykazovala znaky neofobie jen
vacéi pachim, které jsou v pfirodé spojeny s chemickou obranou. Doba pfed prvnim napitim ¢i
zkonzumovanim granule byla za ptitomnosti téchto pacht delsi, pokud §lo o potravu a vodu nového
vzhledu (modra voda, zelené granule), nez kdyz byla kufatim nabidnuta neobarvena voda a hnédé
granule.

Vliv dal$ich pachli na naivni mlad’ata kura doméaciho testovali Jetz et al. (2001). Cilem jejich
experimentu bylo srovnat fungovani 2-isobutyl-3-methoxypyrazinu jako vystrazného signalu s dal§imi
dvéma latkami, které nemaji v pfirodé¢ zadnou vystraznou funkci — metylsalicylatem a etylacetatem.
Kutatim byly podavany pozivatelné zelené, zlut¢ a hnédé granule. Zelené a zluté barvy bylo opét
docileno postfikem potravinatskym barvivem. Hnédé granule byly stejn¢ oSetfeny vodou. Granule
byly podavany v perforovanych Petriho miskach, pod nimiz byla umisténa bavinéna podlozka nasakla
chemikalie, vzdy s novymi kufaty. Kufata byla vzdy rozdélena do dvou skupin, prvnim byly podavany

znamé hnédé a nové zelené granule, druhym nové zelené a nové zluté granule. Kurata pfistupovala ke
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granulim po jedné a po vyhodnoceni (zkonzumovani ¢i odmitnuti) a pokrac¢ovani k dalsi granuli uz
neméla moznost vratit se zpét. Z vysledkli vyplyva, ze pfitomnost pachu méla pfi rozhodovani nad
potravou vyznamny efekt, piekvapivé ale nezalezelo na druhu pachu. Kufata vystavena pfi
experimentu pachlim zkonzumovala vzdy méné potravy nez kontrolni skupina kurat rozhodujici se bez
pritomnosti pachil. Za pfitomnosti pachii bylo zkonzumovano méné zelenych granuli nez hnédych a
méné zlutych granuli nez zelenych. V dalSim rozsifujicim experimentu byl pouZzit pouze etylacetat.
Experimentalni design se oproti predchozimu pokusu lisil pouze tim, Ze byla pfidana skupina kufat,
ktera se s pachem ethylacetatu seznamila jesté pred testovanim. Tato kutata v prib&hu experimentu
nevykazovala vi¢i potravé zadnou averzi a zkonzumovala stejné mnozstvi potravy jako kurata
rozhodujici se bez pritomnosti ethylacetatu. Jako antipredacni signal fungoval pach ethylacetatu,
pouze pokud se s nim kufata diive nesetkala. Autofi tedy na rozdil od Marples & Roper (1996) zjistili,
ze averzi vuci nové Ci aposematické potravé zptisobuji jakékoliv pachy, jestlize jsou pro predatora
nové. Marples & Roper (1996) vsak tyto ucinky nalezli pouze u pyrazini a madlového aroma. Jetz et
al. (2001) si rozdily ve vysledcich vysvétluji koncentraci pouzitych pachti a mysli si, Ze kdyby Maples
& Roper (1996) pouzili siln€jsi koncentrace, pozorovali by averzivni reakce i na vanilkovy olej a
thiazol.

V multimodalni ¢ichovo-optické signalizaci mtize hrat roli i jiny opticky signal nez jen barva
potravy a to napadnost dand kontrastem kofisti vii¢i podkladu. Lindstrom et al. (2001) zjistili, Ze sama
napadnost potravy miZe ve spojeni s pyrazinem vyvolat v predatorovi skrytou averzi. Kufata byla
nauc¢ena konzumovat hnédé granule v experimentalni aréné a poté rozdélena do ¢ty skupin. Zelené a
fialové granule byly podavany bud na zeleném nebo fialovém pozadi v pfitomnosti 2-isobutyl-3-
methoxypyrazinu nebo bez néj. Na zeleném pozadi jsou zelené granule kryptické a fialové napadné,
analogicky pak u skupin s fialovym pozadim. Kufeti byly vzdy nabidnuty ¢tyfi zelené a Ctyti fialové
granule, vSechny granule byly pozivatelné. Pfitomnost pyrazinu neovlivnila konzumaci kryptické
potravy, ale signifikantn€ snizila mnozstvi zkonzumovanych napadnych granuli. V navazujicim
experimentu chtéli Lindstrom et al. (2001) odfiltrovat mozné ovlivnéni kufat neofobii z napadné
potravy. Rozd¢lili proto kutata na dvé skupiny jiz v tréninku, pfi¢emz prvni skupiné podavali hnédé
granule na hnédém pozadi (kryptické) a druhé skupiné hnédé granule na bilém pozadi tak, aby si
zvykla na napadnost potravy. Nasledujici kroky experimentu byly stejné jako v prvni Casti prace.
Vysledky této Casti byly shodné s vysledky cCasti prvni. Kufata se opét za pfitomnosti pyrazinu
vyhybala napadnym granulim. Z experimentu plyne, ze sama napadnost nemusi byt pro predatora

nova, aby se takové potraveé za pfitomnosti pyrazinu vyhnul.

6.1.2. Vliv ¢ichovych a optickych signali koristi na uceni a pameét predatora
Jadrem dosud popsanych experimentll bylo pfedevsim sledovat averze predatori vii¢i potrave,
s kterou se jesté nesetkali. V praci Barnea et al. (2004) autofi ucili kutata asociaci mezi barvou hadice,

kterou pfitékala voda a chuti této vody za piitomnosti 3-isobutyl-2-methoxypyrazinu. Voda byla
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kufatim podavana hadicemi bilé, ¢ervené, zluté, zelené a modré barvy. Voda pifitékajici hadici jiné
barvy nez bilé byla vzdy ochucena hotkym chininem. Hadice mély po stranach pfipevnény filtracni
papir pokapany podle potieby pyrazinem nebo vodou. Prvni ¢tyfi dny byla kufata trénovana, aby si
zvykla pit vodu z hadic. Paty a Sesty den byla rozdélena do osmi skupin a ucila se asociaci mezi
specifickou barvou hadice a chuti vody bud’ v pfitomnosti pyrazinu, nebo bez néj. V testovacim boxu
mélo kute vzdy k dispozici jednu bilou hadici s ¢istou vodou a jednu hadici jiné barvy s hotkou vodou
a ucila se tak dlouho, dokud nepila pouze z hadice s ¢istou vodou. Po fazi uéeni nasledovala pauza a
jedenacty den byla poprvé testovana pamét’. Kufata byla opét v testovacim boxu za stejné situace s tim
rozdilem, ze z obou hadic tekla ¢ista neochucena voda. Kufata, ktera se napoprvé napila z bilé hadice,
pokracovala v experimentu, ostatni byla vyfazena, protoze se $patn€ rozhodla pro hadici, z které diive
tekla hotka voda. Stejny postup byl proveden 13., 14., 15., 18., a 21. den. Sila zapamatovani (length of
recall) byla definovana jako pocet dni, ktery uplynul od Sestého dne do dne, kdy si kufe poprvé
vybralo ,,$patnou‘ hadici s hotkou vodou, tedy dokud nezapomnélo asociaci mezi bilou hadici a Cistou
vodou. Vysledky ukazaly, ze bez pfitomnosti pyrazinu Cervend, zluta a zelena barva ovlivnily silu
zapamatovani asociace barva hadice-chut’ vody rovnocenné, zatimco asociaci mezi modrou barvou a
hotkou chuti si 1épe pamatovalo vétsi procento kufat. Modra barva naopak jako jedina nezlepsila silu
zapamatovani v pfitomnosti pyrazinu. Autofi pro tyto zvlastni vysledky nemaji vysvétleni, ale
upozornuji na to, Ze byla modra barva sytéjsi nez barvy ostatni a mohli tedy nechténé pozorovat efekt
silného kontrastu tmavé modré na pozadi bilé zdi. V pfitomnosti pyrazinu se zesililo zapamatovani
hotké chuti vody ve spojeni se zlutou, zelenou a Cervenou barvou hadic. Druhym pozorovanym
aspektem byla rychlost u¢eni asociace mezi barvou hadice a jeji chuti, tedy to, kolik kol béhem patého
a Sestého dne, muselo byt provedeno, nez kufata pila pouze z bilé hadice s Cistou vodou. Bez
pritomnosti pyrazinu nebyl mezi uc¢inkem barev hadice shotkou vodou zadny rozdil. Z celkového
pohledu na vSechny barvy pyrazin uceni urychlil. Pfi spocitani efektu pachu pyrazinu u kazdé barvy
zvlast se ukazalo, Ze pouze v pfitomnosti ¢ervené a modré urychlil pyrazin uceni signifikantné.
Kombinace Cervené barvy a pachu pyrazinu byla tedy jedinou kombinaci, ktera zesilila zapamatovani i
urychlila uéeni hoiké chuti nabizené vody. Zluta a zelend barva nemély podobny efekt, coz autofi
srovnavaji s vysledky Rowe & Guilford (1996), kteti zjistili, Zze zluta barva granuli v pfitomnosti
pyrazinu spousti v kuratech averzi. Podle Barnea et al. (2004) za rozdily mtze pouziti vody v jedné
praci a pevné potravy v druhé. Podle Gillette et al. (1980) si predatofi hiife formuji averzi vici
tekutinam nez vici pevné potrave.

Siddall & Marples (2008) pouzili pfi testovani uceni a paméti kutat granule. Zelené a zluté
granule byly podavany po jedné v odd€lenych miskéch, jejichz konstrukce umoziiovala umisténi
filtraéniho papiru, na ktery byla nanesena kapka 2-isobutyl-3-methoxypyrazinu ¢&i vody. Zluté granule
byly ochuceny hotkym Bitrexem. Béhem faze uceni bylo kufatim v sedmi kolech prezentovano 12
zlutych nepozivatelnych granuli a 12 zelenych jedlych granuli. Polovina kufat méla v miskach se

zlutymi granulemi vzdy jednu kapku pyrazinu vsédknutou do filtracniho papiru. Druha polovina kutat
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se Ucastnila pokusu zcela bez pyrazinu. VSechna kufata se naucila vyhybat zlutym nepozivatelnym
granulim, béhem posledniho sedmého kola uceni napadala signifikantné mén¢ zlutych granuli nez
béhem kola prvniho. V prvnim kole nebyl Zadny rozdil mezi poctem zkonzumovanych Zlutych granuli
za pritomnosti pyrazinu a bez néj, ale uz ve tfetim kole kufata ucici se v pfitomnosti pyrazinu
atakovala signifikantn¢ méné Zlutych granuli nez kufata bez pyrazinu. Nepfitomnost rozdilu mezi
skupinami v prvnim kole je v rozporu s vysledky Rowe & Guilford (1996). V obou experimentech byl
pouzit stejny pyrazin (2-isobutyl-3-methoxypyrazin), ale pfiprava roztokd z néj se lisila. Siddall &
Marples (2008) rozpustili pyrazin ve vodé¢, zatimco Rowe & Guilford (1996) smisili pyrazin
S ethanolem a destilovanou vodou. Pficina rozdilnych vysledkti miize byt i v pouZiti riizného mnozstvi
roztoku pyrazinu. Rowe & Guilford (1996) pouzili tfi kapky, Siddall & Marples (2008) pouze jednu.
Po fazi uceni (learning trials) nastalo testovani vyhasinani paméti kufat (extinction trials), kufata byla
rozdélana do dvou skupin, jedna test podstoupila po tfech hodinach od ukonceni faze uceni (béhem
této doby dochazi k upeviiovani ziskanych informaci, které piechdzi do dlouhodobé paméti), druha po
96 hodinach. Kurata, kterd se ucila rozliSovat mezi zelenymi a Zlutymi granulemi bez pyrazinu
napadala po tfech hodindch méné nepozivatelnych zlutych granuli nez pti poslednim kole faze uceni
praveé diky této ,,upeviiovaci® fazi. Po 96 hodinach vykazovaly znamky vyhasinani paméti vSechny
skupiny kufat, kromé té, které byla zluta potrava prezentovana za pfitomnosti pyrazinu jak ve fazi
uéeni tak i p¥i testovani paméti. Zluta barva v kombinaci s pyrazinem se zde ukazala jako silny signal,
ktery se kutata naucila spojit s nepozivatelnou potravou a pokud se s nim setkala po 96 hodinach, stale
si ho dokonale pamatovala.

Silu ¢ichové slozky multimodalni signalizace pfi uceni, prezentovali v dalsi praci Roper &
Marples (1997). Autofi sledovali, jak rychle se naivni kufata nauci vyhybat vodé nepiijemné chuti, do
které byl pfidan chinin. Kufatim byla od vylihnuti podavana voda urCité barvy a poté se ucila
rozpoznavat vodu s chininem, ktera méla bud’ stejnou barvu a nebylo pfitomno zadné aroma, vodu
stejné barvy ale s aroma nebo vodu jiné barvy bez aroma. Testované barvy byly zelena a modra, aroma
mandlové a vanilkové. Vysledky kufat odchovanych na zelené vodé se neliSily od vysledkd kufat
s modrou vodou, ale mezi dil¢imi skupinami uz rozdily byly. Pfitomnost mandlového aroma urychlila
u skupin s barvou vody, na kterou byly zvyklé, averzivni uceni (avoidance learning), ale vanilkova
vine takovy ucinek neméla. Efekt byl viditelny jak na prodleve pted pitim, tak v poctu napiti béhem
jednoho kola. Kurata se také naucila rychleji vyhybat nepozivatelné vodé nové barvy, nez kdyz byla
na barvu vody zvykla. V dalsi ¢asti prace autofi deset kol ucili kufata rozliSovat neobarvenou vodu a
bezbarvy 0,3% roztok chininu, v poloviné pfipadl byl roztok chininu sparovan s mandlovym aroma,
néj a testovana tak pamét kutat. Béhem tréninku se naucila vSechna kufata rozliSovat mezi vodou a
roztokem chininu, ale u kufat s mandlovym aroma bylo toto uceni rychlejsi nez u kutat s vanilkovym
aroma. Po 24 hodinach se vodé za pfitomnosti pachu vyhybala pouze skupina s mandlovym aroma.

Spojitost mezi vanilkovym aroma a nepozivatelnosti se v paméti kutat tak dlouho neudrzela.

25



6.1.3 Shrnuti

Jak ukazalali Rowe & Guilford (1996) i Kelly & Marples (2004), pyrazin funguje jako
antipredacni signal pouze v multimodalni kombinaci spolu s dal§im (zde optickym) signalem. Ptaci se
Vv pfitomnosti pyrazinu chovaji opatrnéji, vyhybaji se aposematicky zbarvené ¢i napadné potrave, at’ uz
je tato potrava pozivatelna nebo neni. Konzumaci znamé kryptické ¢i neaposematické potravy pyrazin
nijak neovlivituje (Rowe & Guilford 1996; Lindstrom et al. 2001; Kelly & Marples 2004), ale v praci
Marples & Roper (1996) zredukoval konzumaci zelenych granuli a mnozstvi vypité modré vody. Tyto
barvy mezi aposematické nefadime, ale zde v pfitomnosti pyrazinu fungovaly averzivné, protoze byly
pro kufata nové. Ptici reaguji na nové barvy a napadnou potravu v piitomnosti pyrazinu averzivng i
kdyZ jsou navykli tuto potravu konzumovat bez pyrazinu (Rowe & Guilford 1999a). V praci
Lindstrom et al. (2001) vyvolal v kufatech pyrazin odpor ke konzumaci fialovych a zelenych
neaposematickych granuli, pokud byly prezentovany jako napadné a kontrastni vii¢i podkladu. Stejny
efekt mél pyrazin i v pfipadé, ze byla kufata zvykla konzumovat napadnou potravu kontrastujici
s pozadim. Napadnost se tedy jevi jako dualezity parametr optického signalu, ktery v kombinaci se
vysledky srovnavajici ucinky pyrazinu s dal$imi pfirodnimi i umélymi pachy. Marples & Roper (1996)
zjistili, Ze opatrnost vii¢i potravé a vod¢ nové barvy iniciuji pyraziny a mandlovy olej, které se
v ptirodé vyskytuji v souvislosti sjedovatou potravou, ale tento efekt uz nezpisobuji thiazol a
vanilkovy olej. Jetz et al. (2001) dosli naopak k zavéru, ze jako antipredacni signal funguje jakykoliv
pach, pokud je pro predatora novy. Uvazuji, Ze by Marples & Roper (1996) tohoto vysledku dosahli
také, pokud by pouzili silngjsi koncentrace thiazolu a vanilkového oleje. Pokud proti predaci funguji
jakékoliv pachy, nabizi se otazka, pro¢ jsou v pfirodé nejcastéji pouzivané prave pyraziny? Podle Jetz
et al. (2001) to miizeme nejlépe vysvétlit jejich vysokou ucinnosti zkombinovanou s nizkymi naklady
na syntézu. Pyraziny jsou velmi tékavé a snadno rozpoznatelné Cichem, pficemz jde zarovenn o
pomérné jednoduché latky, které se vyskytuji v mnoha hostitelskych rostlinach. Dulezitost novosti
pachu pfi setkani predatora a kofisti potvrzuje také prace Rowe & Guilford (1999a). Pyrazin ma vliv i
na procesy souvisejici s uéenim a paméti. V piitomnosti pyrazinu se predatoii 1épe ué¢i souvislosti mezi
barvou a chuti potravy ¢i vody, za urCitych podminek se tento proces diky pyrazinu i urychluje a
naucené znalosti pomaleji vyhasinaji (Barnea et al. 2004; Siddall & Marples 2008; Roper & Marples
1997).

6.2. Kombinace chut’ové a optické signalizace

V publikacich o ¢ichovo-optické signalizaci hraly hotké latky jako chinin nebo Bitrex pouze
roli averzivniho podnétu, zatimco bylo sledovano chovani predatorti v pfitomnosti a nepfitomnosti
riznych pachii a barev. Nyni budeme sledovat G¢inky latek ptsobicich na chut’ predatora v kombinaci
s optickymi signaly. V piipad¢ chutové komunikace neni nékdy mozné rozhodnout, zda ma urcita

latka funkci signalu nebo je vlastni chemickou obranou kofisti.
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6.2.1. Vliv chutovych a optickych signalu koristi na inicialni opatrnost predatora

Rowe & Skelhorn (2005) testovali, zda mize hotk4 chut’ u kufat vyvolat ¢i zesilit inicialni
opatrnost vuci potrave zluté a ¢ervené barvy. V prvnim experimentu byla testovana ochucena pevna
potrava — granule. V experimentalni aréné se kufata nejprve setkala se ttemi hnédymi granulemi, které
byly ochuceny 0%, 1% nebo 4% roztokem chininu, ihned poté pokraovala k Sedesati obarvenym
neochucenym granulim. Jedna polovina kurat se setkala s tficeti zlutymi a tficeti zelenymi granulemi,
druhd polovina s tficeti ¢ervenymi a tficeti zelenymi granulemi. Kufata byla z arény odstranéna po
manipulaci se Sestnacti granulemi, pfiemz autofi rozliSuji mezi pouhym napadenim a Uplnym
zkonzumovanim granule. Kufata napadla celkové méné Cervenych granuli nez Zzlutych a pocet
napadenych aposematicky obarvenych granuli klesal se stoupajici koncentraci roztoku chininu na
hnédych granulich podavanych na zacdtku. Chinin také zredukoval konzumaci aposematickych
granuli, na mnozstvi zkonzumovanych zelenych granuli vSak vliv nemél. V druhé ¢asti prace Rowe &
Skelhorn (2005) byl priibéh experimentu stejny jako v prvni, ale roztok chininu nebyl aplikovan na
granule. Kurata na zac¢atku experimentu dostala destilovanou vodu nebo 0,3% roztok chininu pfimo do
zobaku. Chut’ 0,3% roztoku aplikovan¢ho v tekuté formé se vyrovna (podle lidskych méfitek) chuti
4% roztoku podavaného na granulich. Po podani chininu kufata opét preferovala konzumaci zelenych
granuli oproti aposematickym, Cervenych bylo celkové opét zkonzumovano méné nez Zzlutych.
Celkovy pocet zkonzumovanych granuli byl mensi nez v prvnim experimentu. Ziskana data svédci o
tom, Ze nepozivatelnost potravy ¢i vody zplisobena roztokem chininu, s kterou se kufata setkala na
zacatku experimentu, miize vyvolat nebo zesilit inicidlni opatrnost a averzi mlad’at kura domaciho
vaci vystrazné zbarvené potrave.

Skelhorn et al. (2008) zjistovali, zda miiZze mit stejny efekt jako chinin i dalsi hotka latka —
netoxickd uméla chemikalie Bitrex. Pouzity experimentalni design byl v zasad¢ stejny jako praci
Rowe & Skelhorn (2005), na zacatku byly podavany ¢étyfi ochucené hnédé granule a poté se kurata
setkala s dvaceti ¢ervenymi a dvaceti zelenymi jedlymi granulemi. Na hnédé granule byla nanesena
voda, chinin, Bitrex nebo obé chemikalie. VSechna kufata zkonzumovala vSechny hnédé granule a
pokracovala napadenim vSech Sestnacti barevnych granuli. Kufata vystavend nejdiive granulim
s vodou a Bitrexem napadla signifikantné vice Cervenych granuli a zkonzumovala méné zelenych
granuli nez kutata ze skupiny s Chininem a kombinaci chininu a Bitrexu. Samotny Bitrex tedy
nezredukoval pocet zkonzumovanych zelenych granuli, ani pocet napadenych cervenych granuli.
Mnozstvi zkonzumovanych ¢ervenych granuli se po vystaveni chuti Bitrexu piekvapive jesté zvysilo.
Naésledujici kontrolni experiment provedeny pouze s vodou a Bitrexem neodhalil mezi testovanymi
skupinami kufat Zadny rozdil v konzumaci granuli, Bitrex op¢t nijak nesnizil mnozstvi
zkonzumovanych Cervenych granuli. Ve tfetim experimentu byly kufatim podavany hnédé granule
ochucené dvéma riznymi koncentracemi Bitrexu. Ukazalo se, ze ani koncentrovangjsi Bitrex chovani
kurat nijak neovlivnil. Ze vSech ¢asti prace vyplyva, Ze v kufatech Bitrex nevyvolava vrozenou averzi

vaci vystrazné zbarvené potrave, tak jako to dokaze chinin.
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Aposematismus se Casto vyskytuje u skupinové zijicich organismti, takto agregovani jedinci
by méli byt Iépe chranéni pred predatory (Gamberale & Tullberg 1996). Efekt agregace miize fungovat
rizné, Rowland et al. (2013) zkoumali jeden jeho konkrétni aspekt. Testovali hypotézu, ze agregace
snizi mnozstvi zkonzumované cervené potravy, ale neovlivni konzumaci potravy zelené, a Ze
napusténi potravy hotkym chlorochinem zesili averzi vici Cervené agregované potravé, ale uz ne
zelené. Na zacatku tohoto experimentu dostala naivni kutrata bud’ vodu nebo roztok chlorochinu a poté
si méla vybrat agregované &i jednotlivé podavané mouéné ervy (larvy potemnika mouéného). Cerv
byl podavan na vicku uzaviené Petriho misky, v ni nebylo bud’ nic, nebo dalsSich 7 cervii stejné barvy.
Kazdé kuie se béhem experimentu setkalo pouze s jednou barvou Cervil - zelenou nebo Cervenou.
Kurata s ¢ervenou potravou napadala vyrazné¢ méné¢ Cervil prezentovanych ve skupiné nez kurata se
zelenou potravou. Po okuseni roztoku chlorochinu navic kufata s ¢ervenou potravou napadala
signifikantné méné agregované potravy, nez kufata co prve okusila vodu. Z vysledki experimentu
Rowland et al. (2013) vyplyva, Ze je shlukovani kofisti efektivni antipredacni strategii pokud je kofist
aposematicky zbarvena, to je ve shod¢ napiiklad s praci Gamberale & Tullberg (1998), které zjistily,
ze pravdépodobnost napadeni aposematické kofisti klesd se vzristajicim poctem clenti agregace.
Pokus Rowland et al. (2013) také poprvé doklada, Ze nevizualni obrana (hotka chut’) zptisobuje averzi

vuci agregované kofisti, pfi¢emz kotist musi byt vystrazné zbarvena.

6.2.2. Vliv chutovych a optickych signalii koristi na uceni a pamét predatora

U kombinace chutové a optické signalizace je stejné jako u Cichové a optické multimodalni
signalizace zajimavé testovani uCeni a paméti ptacich predatord. Skelhorn & Rowe (2006c) chtéli
zjistit, zda se kufata nauci béhem ¢tyt dni rozliSovat mezi vizualn¢ identickymi granulemi, které jsou
chemicky chranéné stejnou latkou o riizné koncetraci. Cervené granule byly obarveny potravinaiskymi
barvivy a chranény 1% nebo 4% roztokem chininsulfatu. Kazdé kufe mélo na vybér mezi dvaceti
zelenymi, deseti Cervenymi s 1% roztokem a deseti Cervenymi granulemi s 4% roztokem. MnozZstvi
zkonzumovanych cervenych granuli bylo porovnavdno s konzumaci jedlych zelenych granuli.
Vysledky ukazaly, ze se kutata béhem osmi kol naucila vyhybat nepozivatelnym cervenym granulim a
také, ze se naucila rozliSovat miru ochrany kofisti na zaklad¢ jeji chuti. Po ochutnani granule bylo
odmitnuto vyznamné vice siln€ chranénych (4%) nez slabé chranénych granuli (1% roztok).

V nésledujici praci se Skelhorn & Rowe (2007) snazili vysvétlit existenci tzv. automimetikl a
automodeld v populacich nekterych druht hmyzu. U mnoha druhti aposematického hmyzu se mohou
jednotlivi jedinci uvnitf populace lisit mirou chemické ochrany. Jedinec, ktery je chranény vice se
nazyva automodel, jedinec ktery chemicky chranény neni a spoléha pouze na vystrazné zbarveni, se
nazyva automimetik. Produkce obrannych chemikalii mize byt fyzicky naro¢na a tudiz automimetici
ziskavaji jistou selektivni vyhodu. Tento fenomén miméze se autoti pokusili pfenést do laboratornich
podminek. Kufatim bylo v kazdém kole jejich experimentu podavano dvacet Cervenych a dvacet

zelenych granuli na zeleném pozadi, diky kterému byly zelené granule kryptické a Cervené napadné.
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Zelené granule byly vzdy neochucené, ¢ast Cervenych granuli, ktera predstavovala nechranéné
automimetky také nebyla ochucend, ale ¢ast Cervenych granuli piedstavujici automodely byla
chranéna 4% roztokem chininu. Kufata byla rozdélena do ¢ty skupin podle poméru chranénych a
nechranénych cCervenych granuli v nabidce, tedy podle poméru automimetiki a automodeld v
»populaci® (0%, 25%, 50%, 100% automimetikil), a béhem kazdého z osmi kol mohla napadnout vzdy
maximalné 16 granuli. Experiment potvrdil, ze ptaci dokézi rozpoznat miru ochrany kofisti podle
chuti. Se vzrustajicim procentem nechranénych ¢ervenych granuli v nabidce vzrostl béhem uceni pocet
napadeni vSech Cervenych granuli. Tudiz vysoky pocet automimetikli v populaci aposematického
hmyzu vystavuje vy$§imu nebezpeci napadeni vSechny ¢leny této populace. Dale bylo zjisténo, Ze
zatimco ve skupiné s 25% podilem automimetikti zkonzumovala kufata po prvotnim ochutnani stejné
procento automimetikli a automodelll, se vzristajicim mnoZstvim automimetikli v nabidce vzrustalo
prave jejich riziko, ze budou zkonzumovéni, zatimco riziko chranénych automodeld klesalo. Ptaci se
nau¢i vybirat zpopulace vystrazné zbarveného hmyzu nechranéné automimiky, pokud jejich
koncentrace vzhledem k automodeltim vzroste nad 25 %.

V dalsich experimentu chtéli Skelhorn & Rowe (2005b) zjistit, zda maji uprostied populace
aposematické kofisti jedinci se vzacnym typem chemické ochrany néjakou selektivni vyhodu oproti
ostatnim. Kufata méla na vybér mezi dvaceti pozivatelnymi zelenymi granulemi a dvaceti ervenymi
granulemi ochucenymi chininem nebo Bitrexem. Kurata byla rozdé€lena do tii pokusnych skupin podle
poméru chinin:Bitrex (1:3; 1:1; 3:1). Kazdé ze sedmi kol pokusu bylo ukonéeno po napadeni Sestnacti
granuli kufetem. Béhem experimentu se vSechna kutata naucila vyhybat cervenym nepozivatelnym
granulim a konzumovala vyrazné vice granuli zelenych. Autoii zde opét rozliSuji mezi napadenim
(klovnutim, ochutnanim) a zkonzumovanim granule. V prib&hu pokusu se od sebe skupiny kurat
neliSily aktudlnim mnoZstvim napadenych cCervenych a zelenych granuli, ale li§ily se typem
konzumovanych ¢ervenych granuli. Kufata ve skupiné s pomérem chinin:Bitrex 1:3 po ochutnani
skutecné zkonzumovaly vyrazné vice granuli ochucenych Bitrexem, kufata ve skupiné s pomérem
chinin:Bitrex 3:1 po ochutnani skute¢né zkonzumovaly vyrazné vice granuli ochucenych chininem. U
skupiny, kde bylo mnozstvi chininem a Bitrexem ochucenych granuli stejné (1:1) bylo vyrovnané i
mnozstvi skuteéné zkonzumovanych granuli. Autofi z vysledkli vyvozuji, Ze mira piezivani po
napadeni kazdého aposematického jedince zavisi na frekvenci vyskytu jeho obranné chemikalie
Vv populaci. Hypotézu lze rozsitit i na Miillerovské mimikry, coz je fenomén, kdy dva nepozivatelné
druhy sdileji vystrazné zbarveni a vzor (Wickler 1968 ex Skelhorn & Rowe 2006b). Podle Skelhorn &
Rowe (2005b) jsou Miillerovsi mimetikové 1épe chranéni, pokud disponuji riznymi chemikaliemi, nez
mimetikové sdilejici stejnou chemickou ochranu.

Skelhorn & Rowe (2006b) chtéli dale zjistit, zda se ptaci predatofi nauci také lépe vyhybat
dvéma vizudlné¢ odlisSnym druhtim, pokud budou chranéné rliznymi chemikaliemi, nez dvéma
odliSnym druhtim chranénym stejnou chemikalii. Kufatiim bylo podavéno 20 neochucenych zelenych

granuli, 10 hotkych Cervenych a 10 hotkych c¢emych granuli. Hotka chut’ byla zptisobena chininem a
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Bitrexem. Vznikly tak celkem ¢tyfi skupiny kufat — ¢ervena/chinin + ¢erna/Bitrex; Cervena/Bitrex +
¢ernd/chinin; a dvé skupiny s granulemi ochucenymi stejnou latkou. Kutatim bylo opét dovoleno
v kazdém kole napadnout maximalné 16 granuli. B€hem ¢ty dni kazdé kute proslo celkem sedmi koly
uceni. Na konci této faze experimentu se vSechna kufata umeéla vyhybat hotkym Cervenym a ¢ernym
granulim, prub¢h a rychlost ué¢eni byla podobna u vSech skupin, nezalezZelo na barvé ani chuti granuli.
96 hodin po poslednim kole uceni podstoupila kufata test paméti (extinction trial), aby se otestovalo,
jak si kufata vybavi naucCenou averzi vaci Cervenym a Cernym granulim. Kurata zde napadala
vyznamn¢ vice téchto granuli nez v sedmém kole tréninku, pficemz mezi jednotlivymi skupinami
nebyl rozdil, nezalezelo tedy na tom, zda byly Cervené a Cerné granule napustény chininem i Bitrexem
nebo vSechny stejnou latkou. Z praci Skelhorn & Rowe (2005b a 2006b) spole¢né vyplyva, Ze se
predator 1épe nauci a zapamatuje vyhybat se dvojici druhti, které vypadaji stejné a chutnaji rdzné, nez
dvojici druhti odlisného vzhledu i chuti.

Vlastnosti kombinace chemické a optické obrany hmyzu studovali Skelhorn & Rowe (2006a) i
na $paccich obecnych (Sturnus vulgaris) a snazili se testovat hypotézu, ze hmyz pouziva sekreci
hotkych tekutin jako efektivni obranu proti predatorovi, kterd je u¢inn€jsi nez uchovavani téchto latek
uvniti téla. Skelhorn & Rowe (2006a) sledovali potencialni vyhody sekrece chemikalii na povrch téla
oproti jejich uchovavani uvniti téla. Modelovou kofisti se stali mouéni &ervi (Tenebrio molitor). Cervi
predstavujici hmyz sekretujici hotkou latku na povrch byli namoceni do 2% roztoku chininsulfatu a do
téla jim bylo vpraveno 0,02 ml vody, Cervi pfedstavujici hmyz s vnitini chemickou obranou byli
namoceni ve vodé a chininsulfat jim byl aplikovan do téla. Spacci prosli tréninkem, kde se naudili
odkryvat kousky kartonu, pod kterymi byl schovany moucny Cerv, a také podle zelené a fialové barvy
kartonu rozliSovat, zda jde o jedlého ¢&i nejedlého Gerva. Spadci méli vzdy na vybér mezi
neochucenymi cCervy a jednim typem chranénych cervi. Béhem experimentu vSichni ptaci
konzumujici Cervy s roztokem chininu na povrchu ihned po napadeni kofisti tfasli hlavou a otirali si
zobak, coz je klasické averzivni chovani bézné pokud ptak ochutna chinin. U ptakd z druhé skupiny
nic takového pozorovano nebylo, coz znamend, ze ptaci vibec chut chininu nezaregistrovali.
Z experimentu dale vyplyva, ze se ptaci nauci rozliSovat mezi chranénou a nechranénou kofisti podle
barvy nezavisle na tom, zda je kofist chranéna pouze uvnitf nebo i na povrchu, ale proces uceni je
rychlejsi, kdyz je ptakiim umoznéno tuto potravu ochutnat. Vyhody pro kofist chranénou hotkou
latkou na povrchu plynou také z toho, ze se predator seznami s jeji nepozivatelnosti diive, nez ji
zpUsobi smrtelnd zranéni.

Népadné zbarveni koftisti zvySuje pravdépodobnost jejiho odhaleni predatorem. Otdzkou, jak
mohly prvni napadné formy vznikajici v populaci kryptické kofisti odolat utokiim predatora, se
zabyvali Halpin et al. (2008a). V prvni Casti své prace testovali hypotézu, zda mohou mit vzacné
napadné formy v populaci kofisti selektivni vyhodu oproti pocetné ptevazujicim kryptickym forméam,
jestlize je cela populace chemicky chranéna. Kutatim byly podévéany zelené a fialové granule bud’ na

zeleném pozadi, tak aby zelené granule byly kryptické a fialové napadné, nebo na fialovém pozadi
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S opacnou funkei barev granuli. Podle potfeby byly granule ochuceny 1% roztokem chininu. Kazdé
skupiné bylo nabidnuto 20 kryptickych nechranénych granuli, 15 chranénych kryptickych granuli a 5
chranénych napadnych granuli. Kufata byla z experimentalni arény odstranéna opét vzdy po napadeni
Sestnacti granuli, uceni probihalo pét dni po dvou kolech za den. Stejny postup byl proveden
S kontrolnimi skupinami kutat, jediny rozdil byl v tom, ze 5 napadnych granuli bylo nechranénych.
Kurata napadala vyrazné vice nechranénych kryptickych granuli nez chranénych, coz mize znamenat,
ze dokézala tyto dva typy rozliSovat vizualn€, vyrazn¢ vice nechranénych kryptickych granuli také
skutecné zkonzumovala. Také bylo napadeno a zkonzumovéno vice kryptickych fialovych granuli nez
kryptickych zelenych granuli. U kontrolnich skupin kutat byly nechranéné napadné granule napadany
vice nez granule kryptické. U skupiny, kde byly granule podavany na zeleném pozadi, bylo zjisténo,
ze byly chranéné ndpadné granule atakovany méné Casto nez chranéné kryptické granule, pficemz se
tento rozdil béhem uceni zvétSoval. U skupiny s fialovym pozadim vysledky ptekvapiveé vysly uplné
opatné. Zelena a fialova barva byla vybrana, protoze neni v ptirodé spojovana s aposematismem a
nevytvaii v predatorech averzi. Zda byla pfi¢inou neuspokojivych vysledkii Spatnd volba barev
granuli, se snazili autofi odhalit v druhé ¢asti prace. Zde prezentovali kufatim po Sest kol zaroven
dvacet zelenych a dvacet fialovych granuli bud’ na zeleném, nebo fialovém pozadi, tentokrat byly ale
vSechny granule jedlé¢. Ukazalo se, Ze maji kufata tendenci napadat vice fialovych granuli nez
zelenych a nerozhoduji se tedy pouze na zékladé¢ jejich napadnosti.

V navazujici praci se Halpin et al. (2008b) pouzili autofi Gplné stejny experimentalni design
jako v prvni ¢asti pfedchozi prace, jen nyni ochucovali chranénou potravu bud’ 1% nebo 4% roztokem
chininu. Stejné jako v Halpin et al. (2008a) se kurata nenaucila vyhybat napadné chranéné potrave,
pokud byla fialova a jen malo chranéna (1% roztokem), ale naucila se vyhybat siln&ji chranéné
napadné potrave. Pokud byly napadné granule zelené barvy, naudila se jim kufata vyhybat pii obou
koncentracich roztoku chininu. Kryptické chranéné potravé se kufata nenaucila vyhybat vibec.
Vzacna chemicky chranéna napadna kofist je méné Casto atakovana predatorem nez koftist krypticka, a
pokud uz ji predator napadne, ma vé&tsi Sanci, ze ji bez poSkozeni pusti. Prvni napadné formy
v populaci chranéné kryptické kofisti mohly tedy ziskat jistou selektivni vyhodu a diky ni se

V populaci udrzet.

6.2.3. Shrnuti

Jak zjistili Rowe & Skelhorn (2005b), chinin vyvolava ve spojeni s aposematickymi barvami
v kutatech averzi a s ¢im silngj§im roztokem chininu se kufata setkaji, tim vyrazngj$i averze je.
Takovych u€inkli nemtize dosahnout kazda hotka latka, napiiklad uméla hotkd chemikalie Bitrex
podobny efekt u vyrazné zbarvené potravy nevyvolala (Skelhorn et al. 2008). Chinin dokaze také
vyvolat averzi vic¢i agregované aposematické potravé (Rowland et al. 2013). Pokud jsou aposematicky
zbarvené granule chranéné hotkym roztokem chininu, nauci se jim ptaci vyhybat a konzumuji jich

podstatné méné nez nechranénych neaposematickych granuli (Skelhorn & Rowe 2006c; Skelhorn &
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Rowe 2005b). Zachazeni ptakt s potravou se da rozdélit do dvou kroki, nejprve ptak potravu ochutna
(klovne do ni), pak se rozhoduje o jeji tplné konzumaci. Skelhorn & Rowe (2006¢) zjistili, ze timto
ochutnanim dokazi kufata rozliSovat mezi granulemi ochucenymi 1% a 4% roztokem chininu a
konzumuji pevazné jen slabé chranéné granule. Podle Skelhorn & Rowe (2005b) je také vétsi Sance,
ze kufe po ochutnani zkonzumuje granuli, jejiz obranna chemikalie se v nabidce vyskytuje Castéji.
Autorti vysledky interpretuji tak, ze ¢im vzacnéjs$i obrannou chemikalii vystrazné zbarveny jedinec
v populaci sekretuje, tim veétsi Sanci prezit setkani s predatorem ma. Predator se zase lépe nauci a
zapamatuje vyhybat se dvojici druhtl, které vypadaji stejné a chutnaji rizné, nez dvojici druhd
odlisného vzhledu i chuti (Skelhorn & Rowe 2006b). Pro aposematickou kofist je vyhodnéjsi
sekretovat obranné latky na povrch téla, nez je uchovavat pouze uvnitf. Predator se sice podle barvy
kofisti nauci rozliSovat mezi chranénou a nechranénou nezavisle na tom, zda je kofist chranéna pouze
uvniti nebo i na povrchu, ale proces uceni je vyrazné rychlejsi, kdyz je predatorovi umoznéno koftist
ochutnat (Skelhorn & Rowe 2006a). Halpin et al. (2008a) nalezli u kufat tendenci napadat vice
fialovych granuli nez zelenych, a to i pfestoze byly napustény 1% roztokem chininu. Tuto preferenci
pro fialovou potravu si autofi neumi vysvétlit, ale dokazali ji pfekonat pouzitim siln€jSiho roztoku
chininu v navazujicim experimentu Halpin et al. (2008b). Stejné barvy pouzivali ve vyzkumu vlivu
pyrazinu na averzi ptakid Lindstrom et al. (2001), ale Zadny podobny efekt fialové nenasli. Halpin et al.
(2008a; 2008b) dale zjistili, ze v populaci kryptické chemicky chranéné kotisti mohly vzniknout a
udrzet se napadné aposematické formy, jelikoz maji tyto formy nad kryptickymi selektivni vyhodu pfi

predaci.

6.3. Prace kombinujici ¢ichovo-optické a chut'ovo-optické experimenty

Nasledujici prace jsou unikatni svym rozsahem, komplikovanosti experimentalniho designu a
propojenim studia ¢ichovo-optické a chutovo-optické multimodalni signalizace.

Avery & Nelms (1990) sledovali vliv methiokarbu v kombinaci s vystraznou ¢ervenou barvou
a pachem 2-methoxy-3-methylpyrazinu na dospélé vlhovce Cervenokiidlé (Agelaius phoeniceus).
Methiokarb se v praxi pouziva jako repelent vyvolavajici po poziti u ptaki nevolnost. Vlhovei byli
testovani ve skupinach po Ctyfech, testovani trvalo vzdy tfi hodiny a ptdci méli béhem této doby
k dispozici 100 g testované a 100 g alternativni potravy. Testovana potrava byla ryze podle potieby
obarvena cCervenou potravinafskou barvou, ochucend methiokarbem ¢i podavand v pfitomnosti
pyrazinu, ktery zde byl aplikovany pfimo na ryzi tésn¢ pred zac¢atkem experimentu. Pfijem testované
potravy nejvice klesl u skupiny vlhoved, kterym byla nabizena Cervena ryze s chuti methiokarbu. Tito
ptaci zkonzumovali vyznamné méné ryze, nez ptici vystaveni ¢ervené barvé v kombinaci s pachem
pyrazinu ¢i pouze Cervené barvé potravy. Samotna Cervena barva byla sice slabS§im averzivnim
podnétem neZ v kombinaci s methiokarbem, ale ptesto dostate¢né silnym pro redukci konzumace ryze.
Samotny pyrazin nedokazal zredukovat konzumovani ryze vubec, fungoval vSak v kombinaci

s methiokarbem a to i bez obarveni ryZe nacerveno.
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Ve vSech piedchozich experimentech pouZzivali autofi kofist umélou, Marples et al. (1994)
zatim jako jedini testovali chemicko-optickou multimodalni signalizaci na ptirozené kofisti kiepelky
japonské (Coturnix coturnix japonicus) slunééku sedmite¢ném (Coccinella septempunctata). V téle
slunécka sedmitecného koluji hoiké alkaloidy kokcinelin a prekokcinelin, jejichz nejvétsi koncentrace
se nachazi v hemolymfé vypuzované z koncetin na rozhrani tibie a femuru. Slunécka reflexni krev
S pachem pyrazinu uvolnuji pfi nebezpeci. Autofi naucili dosp€lé kiepelky konzumovat kontrolni
potravu dospélce potemnika stajového (Alphitobius diaperinus), ktery je podobné velky jako slunécko,
a larvy potemnika mou¢ného (Tenebrio molitor). Autofi chtéli u kiepelek vyrovnat dobu, kdy se kazdy
jedinec naposledy setkal se slunéékem, proto kiepelkam 14 dni pfed zaatkem experimentu piedlozili
tuto kofist naposledy. Podle zkuSenosti z pfedchozi prace (Marples 1990 ex Marples et al. 1994) je 14
dni dostate¢né dlouha doba na to, aby kifepelky zapomnély averzi vici slunécklim a pii opétovném
setkani k nim znovu vyhodnocovaly sviij postoj. Byla sledovana reakce kiepelek na rtizné kombinace
barvy, chuti, pachu a toxicity slunécka, pticemz ktepelky prosly dvéma koly, ktera se vzdy lisila
jednim sledovanym prvkem (Tabulka 1). Jednotlivych kombinaci bylo dosazeno manipulaci se
slunécky a potemniky stdjovymi. V prvnim kole dostala skupina ¢. 1 celé slunécko, skupina ¢. 2
potemnika pokrytého hemolymfou slunécka, skupina ¢. 3 potemnika na perforované Petriho misce,
pod kterou bylo rozmacknuté slunéékou pachnouci pyrazinem a skupina ¢. 4 dostala potemnika
s ptilepenymi krovkami slunécka. Ve skupiné ¢. 1 druhého kola se nizké toxicity slunécka dosahlo tak,
ze bylo donuceno hemolymfu vypudit. Kiepelkdm byli takto upraveni brouci podavani po jedenact

dni.

Tabulka 1: Kombinace obrannych prvki slunécéka sedmiteéného (Marples et al. 1994).

Cislo skupiny kiepelek 1. kolo 2. kolo

1 barva, chut, pach, vysoka toxicita barva, chut, pach, nizka toxicita
2 chut’, pach, netoxicita chut’, pach, barva, netoxicita

3 pach, netoxicita pach, barva, netoxicita

4 barva, netoxicita barva, pach, netoxicita

Kiepelky ze skupiny €. 1 se vyhybaly slunéckiim vypuzujicim reflexni krev v prvnim kole vice nez
tém z kola druhého, které reflexni krev nevypuzovaly. Hotka chut’ se ukazala jako averzivngjsi podnét
nez zépach pyrazinu. Pfipojeni vystrazné barvy k odpudivé chuti a pachu vyznamné zesililo averzi
vaci takto upravené potrave, pricemz byl efekt siln€jsi u kombinace chuti a barvy nez u kombinace
pachu a barvy. Sila averze vyvolana kombinaci hotké chuti a vystrazné barvy se da srovnat s averzi
vyvolanou kompletnim slunéckem. Samotny pach (skupina €. 3, 1. kolo) vyvolal velmi slaby odpor,
ktery nebyl pfidanim barvy ve druhém kole pfili§ zesilen. Samotna barva u ctvrté skupiny kiepelek

vyvolala viéi potravé naopak silnou averzi. Cely experiment dobfe demonstruje rozdily mezi silou
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averzivnich podnéti produkovanych slunéCkem sedmite¢nym a dochazi k zavéru, ze barva je
nejucinngjsi, zatimco samotny pach pyrazinu je G¢inny nejméne.

Tyto komplexni prace se shoduji, Ze kombinace chutového a optického signalu je pii vyvolani
odporu vuci potravé siln€jsi nez kombince Cichového a optického signalu. Kombinovani vystraznych
signaltl dosahuje lepSich ucinkd nez jednotlivé signaly samotné, z nichz je ale nejsiln€jsi signal
opticky — barva kofisti. Avery & Nelms (1990) zjistili, ze samotny zapach pyrazinu predatora od
koftisti neodradi, to se shoduje s vysledky Rowe & Guilford (1996) a Kelly & Marples (2004). V praci
Marples et al. (1994) vyvolal samotny pyrazin jen velmi slaby odpor, ktery se ale ptekvapive nezesilil
po pridani vystrazné ¢ervené barvy. To se neshoduje s vysledky Rowe & Guilford (1996), Lindstrom
et al. (2001) a dalsich, ktefi pozorovali u ptakl averzi vyvolanou kombinaci vystrazné barvy a
pyrazinu. V praci Marples et al. (1994) byli na rozdil od ostatnich testovani pouceni predatoti a i kdyz
byla v pokusu zafazena Etrnactidenni perioda pro zapomenuti averze, muze toto byt pfi¢inou rozdilu
ve vysledcich. Avery & Nelms (1990) hodnotili také interakci ¢ichového a chutového signilu bez
ptitomnosti optického a zjistili, ze pyrazin v kombinaci s methiokarbem funguje averzivné i bez

pfitomnosti vystrazné barvy.
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7. Zavér

U mnoha druht kofisti se vyvinula multimodalni vystrazna signalizace viici predatorovi, ktera
chrani kofist 1épe, nez signalizace unimodalni. Multimodalni vystraznou signalizaci lze testovat ve
volné piirodé, ale nejCastéji se setkdvame s experimenty provadénymi v laboratofi za 1épe
kontrolovatelnych podminek. Oblibenymi modelovymi predatory jsou ptaci, kombinace chemické a
optické signalizace byla testovana piedev§im na nich. Ptaci mohou byt odchyceni z volné ptirody jako
pouceni dospéli predatofi, nejcastéji se vSak setkdvame s naivnimi predatory — nckolikadennimi
mlad’aty kura domdciho. Existuji také prace studujici tuto problematiku na savcich — mysSicich ¢i
netopyrech.

Multimodalni signalizace mtize fungovat jako obrana proti nékolika rGznym predatorim, kdy
kazdy reaguje na jinou c¢ast signdlu, jako je tomu napiiklad u kombinace akustické a optické
signalizace babocky pavi oko, nebo jednotlivé modality interaguji a dopliuji se, aby zprosttedkovaly
informaci jedinému predatorovi. Béhem experimentu je sledovano chovani predatora vici umélé ¢i
pfirozené multimodalné signalizujici kofisti a porovnavano s reakcemi na kofist signalizujici
unimodalné & jinak upravenou potravu. Cast&ji se pouziva kofist uméla — krmné granule a riizné
upraveni moucni Cervi, ale setkdvame se i s pokusy testujicimi ptirozené signalizujici hmyz.

V chemické Cichové signalizaci hraji dulezitou roli pyraziny, samostatné jejich pach ale
ucinny neni, musi byt kombinovan se signalem jiné modality. Ptaci se v pfitomnosti pyrazinu chovaji
opatrnéji, vyhybaji se aposematicky zbarvené, nové ¢i ndpadné potraveé, at’ uz je tato potrava
pozivatelnd nebo neni. Konzumaci znamé kryptické ¢i neaposematické potravy pyrazin nijak
neovlivituje (Lindstrom et al. 2001). Pyrazin ma vliv i na uCeni a pamét, v jeho pfitomnosti se
predatoti Iépe uci souvislosti mezi barvou a chuti potravy ¢i vody a pak také tyto znalosti pomaleji
zapominaji (Siddall & Marples 2008). Mén¢ jednoznacny je pohled na dalsi pfirodni i umélé
aromatické latky a jejich ucinky na chovani predatora. Nékteti autofi (Jetz et al. 2001) predpokladaji,
ze averzi vuci opticky odpudivé potravé muze vyvolat jakykoliv pach, pokud je novy, jini autofi se
naopak setkali se situaci, kdy jisty pach averzivni reakci ani za této podminky nevyvolal (Marples &
Roper 1996). Dalsi chemickou latkou, ktera dokaze vyvolat u predatora skrytou averzi vuci
aposematické, nové a agregované potravé je chinin pasobici na predatorovu chut. Ukazalo se, Ze
tohoto efektu nedosahne kazda hotka latka, naptiklad Bitrex v praci Skelhorn et al. (2008) takové
ucinky nemél. Bylo také zjisténo, ze ptaci dokazi ochutnanim rozliSovat potravu s riznym stupném
chemické ochrany a vybiraji si tu méné chranénou (Skelhorn & Rowe 2006¢). Toto ochutnavani je
dilezité také pro uceni naivnich ptacich predatori vyhybat se nepozivatelné aposematické potrave.
Kofist je tedy lépe chranéna sekretuje-li ochranné chemické latky na svij povrch, nez kdyz je
uchovava pouze uvnitf téla (Skelhorn & Rowe 2006a).

Pomérné malo spole¢nych zavéri mizeme vyvodit z praci tykajicich se funkce akustické a

optické multimodalni signalizace vuc¢i jedinému predatorovi. N&kteti autofi zjistili, ze prehravani
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zvuku urychluje uceni kufat vyhybat se aposematicky zbarvené kofisti, jini tento efekt nepozorovali.
Vysledky experiment se riizni v zavislosti na typu prehravaného zvuku a tom, zda byl zvuk piehravan
po celou dobu experimentu nebo jen v pfitomnosti aposematické potravy.

Pfitomnost multimodalnich vystraznych signalti ovlivituje inicialni opatrnost predatora, jeho
schopnost uceni i pamét. Experimentalni design praci se lisi podle toho, na ktery z téchto aspektt
chovani predatora se zaméfuje. Vysledky experimentl studujicich multimodalni signalizaci mohou
ovlivnit i malé detaily, proto se miizeme setkat i S velice podobnymi pokusy s ne¢ekané nepodobnymi
zaveéry, coz zajisté vyzaduje dal$i studium této problematiky. Konkrétnim piikladem neprobadané

oblasti miize byt opticka slozka multimodalni opticko-akustické signalizace motyli prastevniki.
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