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Abstrakt

Agregovani je dilezitou zivotni strategii mnoha druhti organismu. Vyskytuje se u obratlovci i
bezobratlych zivo€ichl. Kromé jinych funkei (potravni, termoregulacni, ochrana proti
vyschnuti, epigamni, hiberna¢ni nebo estiva¢ni) maji agregace funkci antipredacni. Agregace
zivocCichlt mohou snizovat riziko napadeni a mortalitu kofisti. SniZzeni pravdépodobnosti utoku
u agregaci muze byt zpisobeno efektem zmateni predatora (predator confusion effect), nizSim
rizikem objeveni kofisti, roziedénim rizika predace (dilution effect), efektivnéjsi ostrazitosti
Clenii agregace a u aposematické koftisti také zesilenim varovného signdlu. Experimentalni
studie zabyvajici se roli aposematického zbarveni u antipredacnich funkci agregaci testuji
jako predatory zejména ptadky. V pokusech jsou jako kofist Casto pouzivany rizné druhy
hmyzu (zejména plostice, larvy potemnika moucného) nebo kotist uméla. Aposematické
signaly v kombinaci s gregarioznosti kofisti mohou mit vliv na pravdépodobnost a frekvence
utoki predatora. Délka predatorova vahani pred utokem a také sila, se kterou predator kofist
napadne, mohou byt rozdilné u odlisnych typt zbarveni a prezentace (gregarioznosti) kofisti,
a tim je Sance na preziti kofisti riznd. Agregace dale mohou u predatorii zvysit schopnost
zapamatovat si aposematickou kofist a zkuSenost s ni generalizovat. Reakce predatorti na

varovn¢ zbarvenou kofist mohou byt ovlivnény novosti kofisti a velikosti jejich agregaci.
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Abstract

Aggregation is a very important strategy of many organisms. It occurs in both vertebrates and
invertebrates. Besides other functions (foraging, thermoregulation, maintenance of humidity
protection against dessication, epigamic, hibernation or aestivation), aggregation also carries
out antipredatory function. Aggregation of animals may reduce the risk of attacks by
predators and prey mortality. Reduction of the attack probability might be caused by the
predator confusion effect, lower risk of prey detectability, dilution effect, more effective
vigilance of aggregation members and increase of strength of the warning signal produced by
aposematic prey. Experimental studies, focused on the role of aposematic coloration in
antipredatory functions use usually birds as predators. There are many kinds of insects, such
as true bugs or mealworms, or artificial prey used as a prey in the experiments. The
combination of aposematic signals and gregariousness of prey might have a significant
influence on both probability and frequency of predator attacks. The length of predator’s
hesitation before the attack and the attack intensity used on attack may differ according to the
coloration and presentation (gregariousness) of the prey and therefore the chance of survival
varies. Aggregation may also improve predator’s ability to remember aposematic prey and to
generalize the experience with it. Predator’s reaction to warningly colored prey could be

affected by the novelty of the prey or the size of its aggregation.
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1. Uvod

Gregarioznost, neboli shlukovani jedinct, je Casta zivotni strategie a mnohdy se vyskytuje
spolu s nejedlosti (Stamp, 1980) a aposematickym zbarvenim (Cott, 1940). Agregace maji
mimo jiné antipredacni funkci. Aposematicky (varovné) zbarvenou kofist predatofi vizualné
vnimaji jako potencialné nejedlou nebo nebezpecnou a tento dojem mtize byt zesilen tvorbou

agregace kofisti (Poulton, 1890).

Reakce predatorti na aposematické agregace byly v experimentech testovany vétSinou
na ptacich. Hlavnimi modelovymi druhy jsou sykora konadra (Parus major) a kur domaéci
(Gallus gallus f. domestica). Predatofti jsou testovani s kofisti, kterd ma klasické aposematické
zbarveni (napi. Gamberale a Tullberg, 1998) nebo uplné nové, vytvoifené metodou novel

world (Alatalo a Mappes, 1996).

Predpoklada se, ze agregace u aposematické kofisti zesiluji varovny signal kofisti
(Poulton, 1890; Cott, 1940). Zesileny aposematicky signal gregariozni kofisti mize ovlivnit
chovani predatorti vici této kofisti. Experimentdlni prace zabyvajici se témito rekcemi se
zamétuji predevSim na pravdépodobnost a frekvence utoki, kterymi je kofist napadena.
Pokusy také méti délku predatorova vahani pred Gtokem (latence) a intenzitu napadeni kofisti,
coz muze ovliviiovat jeji miru preziti. Pro vyssi Sanci na preziti kofisti je neméné dulezita
schopnost zapamatovat si aposematickou agregovanou kofist a generalizovat zkuSenost
s touto kofisti. Experimentalni prace se zabyvaji také dal§imi faktory, které ovliviuji chovani
predatort, jako jsou novost kofisti nebo velikost agregaci. V pokusech je €asto nutné rozlisit
mechanismy nezavislé na zbarveni (které funguji u aposematické 1 neaposematické kofisti) a
ty, které jsou specifické pro aposematické agregace. Tato prace se bude zamétovat na vSechny

tyto aspekty.

Cilem moji préace je vytvofit review publikovanych experimentalnich praci zaméfenych na
testovani antipredacnich funkci agregaci u aposematické kofisti a odpovédet na otazky: (1)
Jaké jsou mechanismy antipredacni funkce agregaci u aposematické kofisti? (2) Jakym
zpusobem aposematické agregace kofisti ovliviiuji chovani predatort? (3) Jaké vlastnosti

agregaci aposematické kofisti na predatory ptisobi?



2. Definice agregace, co je a co neni agregace

Agregace mizeme definovat jako seskupeni jedinct urcitého druhu, ktera se shromdzdi na
jednom misté, ale jedinci nespolupracuji a uskupeni nejsou vnitiné organizovana. Seskupeni
zahrnuji vice nez jeden partnersky par (Matthews a Matthews, 2009). Fisher (1930) definuje
agregaci jako soubor jedincii kofisti, které sdili spolecného predatora. Tato definice je
pomémn¢ Siroka. Alternativni definice pochdzi od Ruxtona a Sherratta (2006) a tika, ze
agregace je shluk jedinci, kteti mohou byt soucasné objeveni predatorem. Pro ucely této

prace budu pouzivat prvni zminénou definici, jelikoz je nejvice konkrétni.

Agregace mohou byt tvofeny jednim i vice druhy organismu. Interspecifické agregace
najdeme napt. u stfevlikovitych broukii (Carabidae) (Thiele, 1977). Dalsim piikladem
mezidruhové agregace mohou byt stejnonozci (Isopoda) (Allee, 1926). Hotova Svadova et al.
(2014) za agregace nepovazuji vysoké lokalni hustoty hmyzu (Casto fytofagnich druhi), které
usti v jejich spole¢ny vyskyt.

Agregovani jedinct je dilezitou zivotni strategii mnoha organisma (Ruxton a Johnsen,
2016). Agregativni seskupeni tvoii mezi bezobratlymi Zivocichy zejména Clenovci. Jsou to
hlavné zéstupci koryst a hmyzu (Lepidoptera, Hemiptera, Orthoptera). Jmenovité nachdzime
agregace napi. u ruménice pospolné (Pyrrhocoris apterus, Pyrrhocoridae), u které se stiida
gregariozni a solitérni zivotni styl nebo u msic, slunécek, mravencii. Také sarancata a nékteré
kobylky v ur€ité zivotni fazi agreguji (Uvarov, 1977). Samice hmyzu (napt. motyl) kladou
sva vajicka do shluki (Stamp, 1980) a po vylihnuti larvy Casto tvoii agregace. Velikost shluki
hmyzich larev mohou ovlivnit kromé& predace také zdroje hostitelské rostliny nebo plodnost

samice, ktera nakladla vajicka (Stamp, 1980).

Gregarioznost mizeme naleznout 1 u obratlovcl. Jako ptiklad mohu jmenovat hejna ryb,
nemén¢ obvykla jsou i ptaci hejna nebo stdda kopytniki (Ruxton a Johansen, 2016). Mezi

agregativni uskupeni fadime i stada slont, lachtanti, tuleiii nebo skupiny delfint.



3. Jiné nez antipredacni funkce agregaci

Agregace mohou prispét kudrzeni vody vteélech zivodichli, zlepSeni schopnosti
termoregulace, zvySeni pfijmu potravy a mohou mit vliv na reprodukci jedinct. Rodicovska
péce se muze usnadnit, pokud je potomstvo agregované. Zivo¢ichové mohou agregovat také

z divodu spolecné hibernace.

Agregace mohou poskytovat organismim krom¢ antipredacnich vyhod také jiné
benefity, naptiklad omezuji ztraty télesné vody. Mezi hustotou populace a zdatnosti jedince
nastava pozitivni vztah (Allee, 1926). Gregarioznost mize zamezovat vyparim vody z tél
zivocichl (Ribeiro, 1989) nebo vajicek (Stamp, 1980) a jedinci v agregaci tak 1épe nezbytnou
télesnou vodu udrzi. Mezi zivocCichy, pro které je toto chovani typické, miZzeme zatadit
stejnonozce (Isopoda), naptiklad stinku obecnou (Porcellio scaber) (Allee, 1926). Tyto stinky
Aby bylo zabranéno vyschnuti vajicek u motyld Chlosyne lacinia (Nymphalidae), jsou

samicemi nakladena do shlukl (Clark a Faeth, 1998).

Shlukovani miize mit vliv na termoregulaci u ektotermnich i endotermnich zivocichd.
Zvysenou schopnost termoregulace u agregaci ¢lenovcii potvrdili napt. Denno a Benrey
(1997) ve studii s larvami motyla Chlosyne janais (Nymphalidae). Kazdy Zivo€ich ma svou
urcitou t€lesnou teplotu a agregace ji pomahaji (se snizenim nakladt) udrzet stalou. U savcl a
ptakl se vyskytuje socidlni termoregulace. Je to strategie, pii které se zvirata ur€it¢ho druhu
v reakci na nizké teploty shluknou (Gilbert et al., 2010). Socidlni termoregulaci najdeme napf.
u tucnaki cisarskych (napf. Ancel et al., 2015). Shlukovani ma tedy téZ za nésledek sniZeni
rychlosti metabolismu (napt. Gilbert et al., 2010). Nektery hmyz (napt. motyli) tvoii agregace
na mistech vhodnych k vyhfivani, pficemz jim shlukovani pomaha k ziskani vyssi télesné

teploty (Stamp a Bowers, 1990).

Zvitata mohou tvofit agregace na mistech, kde se nachazi dilezity zdroj potravy a
vody (Stamp, 1980). Shlukovani miize byt dobrym prostiedkem ke zvySeni pfijmu potravy. U
nekterych fytofagnich skupin hmyzu dochazi k lepSimu vyuziti zdroji hostitelské rostliny
naptiklad tim, Ze agregace lépe zpracuje jeji tvrdé listy. S tim souvisi 1 nasledny rychlejsi
vyvoj larev (Ribeiro, 1989). Dokonalejsi vyuziti zdrojii rostliny a s tim spojeny rychlejsi
vyvoj byl prokézan napt. v pokusu Clarka a Faetha (1997) s motylem Chlosyne lacinia

(Nymphaliade). Ribeiro (1989) ve svém pokusu zjistila, Ze vlivem gregarioznosti nymf plostic
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druhu Jadera haematoloma (Rhopalidae) doslo k urychleni jejich vyvoje, na které mohlo mit
vliv lepsi zpracovani potravy agregaci v porovnani se solitérnimi jedinci. Také odhalila, ze
pokud se nymfy svlékaji v agregaci, je pribéh rychlejsi a vice synchronizovany. Nevyhodou

agregaci je, Ze si jedinci ve vyuzivani zdroji konkuruji (Krause a Ruxton, 2002).

Agregace zivocichové vytvareji na mistech, kde se chystaji hibernovat, poptipadé
estivovat (napi. Dapporto a Palagi, 2006). Také se mohou shlukovat na mistech, kde jiz
spole¢na hibernace (estivace) probéhla. Hibernacni agregace nalezneme napiiklad u

slunéckovitych brouki (Coccinellidae) (Allee, 1926).

Jak jiz bylo zminéno, pro samice né€kterych skupin hmyzu je pfirozené klast sva
vajicka do shlukii a agregace tedy mohou Casto vznikat na misté vylihnuti (Stamp, 1980).
Kladeni vaji¢ek do agregace Setfi samici energii a to zejména u druhd (hlavné motyli), u
kterych dospélci nepfijimaji potravu (Hebert, 1983). U nckterych motyli agregace vajicek

usnadiiuje samici jeji nalezeni a naslednou kontrolu sntisky na rostlin€ (Benson et al, 1975).

Agregovani ma vyznamnou roli v ramci reprodukce i pfi hledani partnera. Zvirata
v agregaci mohou najit vhodného partnera s vyssi pravdépodobnosti (napt. Krause a Ruxton,
2002). Gregarioznost mlze vznikat pfimo za Gcelem rozmnozovéni, respektive epigamniho
chovani. Agregace mohou byt vytvotfeny za cilem hnizdéni nebo namluv, jako napt. u moiské
ryby soltyn barakuda (Sphyraena barracuda) ve studii Patersona (1998). Antipredacni funkce

a v této kapitole zminéné benefity mohou byt pro Zivoc¢ichy v agregaci vyznamné.

4. Teoretické koncepce antipredaé¢nich funkei agregaci

4.1. Efekt rozredéni rizika predace (dilution effect)

Pravdépodobnost napadeni konkrétniho jedince se sniZuje, pokud je tento jedinec soucasti
agregace. Tento jev se nazyva efekt rozfedéni rizika predace (dilution effect) (Bertram, 1978).
Pokud predator zauto¢i na agregaci, je nepravdépodobné, ze ji zkonzumuje celou (Bertram
1978). Jedince v agregaci nemusi zkonzumovat vSechny z diivodu piesyceni nebo Casu, ktery
stravi krmenim (Turner a Pitcher, 1986). U nejedlé kofisti mize byt efekt roziedéni rizika
predace vyssi nez u jedlé, jelikoZ predator mize opustit agregaci po ochutnani prvniho jedince
(Tullberg et al., 2000a). Se zvysujici se velikosti agregace se snizuje riziko jedince byt uloven

(Sillén-Tullberg a Leimar, 1988).



Predator ma mensi pravdépodobnost nalezeni jedné skupiny nez nalezeni tolika
solitérnich jedinct, ktery odpovida poctu jedincti v agregaci. Spolecné s efektem rozfedéni
rizika predace (dilution effect) jsou tyto dva efekty podle Turnera a Pitchera (1986) pro
vyhodnost agregaci potfeba oba dva a jsou nerozlucitelné. Autofi je souhrnné nazyvaji efekt

zmirnéni predace ,,attack abatement effect.

4.2. Efekt zmateni predatora (predator confusion effect)

Agregace ZzivoCichii mize preddtora zmadst tim, Ze jeho pozornost rozdéli mezi mnoho
moznych cili k atoku (Miller, 1922), ¢emuz se fika efekt zmateni predatora (predator
confusion effect). Pii utoku predatora na kofist se mlze stat, ze predator nebude schopny
rozeznat ve skupiné jedince vhodného k napadeni. Pfitomnost efektu zmateni predatora mtize
zpusobit delsi latence utokii a mensi pocet utokli na agregace (Milinski, 1979). Napiiklad ryby
v hejnu se v pfitomnosti predatora shluknou jesté vice k sobé¢, vytvori kompaktni agregaci a
umocni vyssi hustotou agregace efekt zmateni predatora (napt. Seghers, 1974). Efekt zmateni
také zesiluje jednotny vzhled jedincti v agregaci (Ohguchi, 1978). Efekt zmateni predatora se

zesiluje s rostouci velikosti agregace (napi. Neill a Cullen, 1974).

4.3. Gregarioznost a detektabilita

Skupina mé vétsi pravdépodobnost nalezeni (detektabilitu) nez solitérni jedinec, ale riziko
objeveni se nemusi zvySovat s velikosti skupiny linedrné (Turner a Pitcher, 1986; Riipi et al.,
2001). Vzdalenost, na kterou je kofist objevena, mize ovlivnit jeji Sance na preziti. Guilford
(1986) ve své hypotéze detekeni vzdalenosti (detection distance hypothesis) tvrdi, ze predator
muze kofist objevit diky vyraznému zbarveni na del$i vzdalenost (napt. Smith, 1974). Kofist
tim poskytuje predatorovi vice ¢asu rozhodnout, zda zautocit. Tudiz je riziko, Ze predator
chybné rozpozna danou kofist, snizeno (Guilford, 1986; Guilford, 1990 ex Gamberale-Stille,
2000). Pokud méa predator pro rozhodnuti vice ¢asu, mize utocit na aposematickou kofist
mén¢ Casto (Gamberale-Stille, 2000; 2001). Pro predatorovo rozhodnuti zautocit je tedy
dalezity Cas a velikost signalu (Gamberale-Stille, 2000). Gamberale-Stille et al. (2009)
naopak nenalezli Zadné vyhody objeveni aposematické kofisti na delsi vzdalenost. Kofist ma

podle nich vétsi pravdépodobnost ttoku, pokud je objevena z del§i vzdélenosti a je pro ni
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vyhodnéjsi objeveni zblizka. Averzni uceni (Guilford, 1990 ex Gamberale-Stille, 2000) nebo
intenzivnéjs$i neofobie mohou byt podpotfeny siln¢jSim dojmem z kofisti, kterou predator vidi
pred utokem déle (Gamberale-Stille, 2000). Na druhou stranu hrozi riziko, ze kofist pred
dopadenim unikne (Gamberale-Stille et al., 2009) nebo ji ulovi predatorav konkurent

(Gamberale-Stille, 2000; 2001).

4.4. Gregarioznost a varovné (aposematickeé) signaly

Ptedpokléada se, Ze agregace vede k zesileni varovného signdlu aposematické koftisti (Poulton,
1890; Cott, 1940) a to mliZze predatory odrazovat od utoku. Zesileny varovny signal u nejedlé
gregarizoni kofisti miize zrychlovat averzni uceni predatora. Agregace funguji tak, ze zvysuji
vizualni obranu kofisti, nikoliv chemickou (Gagliardo a Guilford, 1993) a objevuji ¢astéji u
nejedlé aposematické neZ u jedlé kryptické kofisti (Jarvi et al., 1981a). Napadnost a nejedlost
ovliviiuji minimalni velikost agregace, kterd zajisti kofisti ve skupiné vyssi pravdépodobnost
preziti nez solitérnimu jedinci diky efektu rozfedéni predace (Sillén-Tullberg a Leimar, 1988).
Védci predpokladaji, ze vlivem zesileného varovného signalu ma aposematické kotist béhem
utoku predatora niz§i mortalitu nez neaposematickd (Sillén-Tullberg, 1985). Predator mize
z agregace ochutnat jednoho jedince a v pfipadé, ze je kofist jedla, pokracovat v krmeni.
Pokud je kofist nejedla, predator skupinu opusti. Toto je alternativni taktika k averznimu
uceni (které se uplatiuje v ptipadé, Ze je nejedla kotist dobfe rozeznatelna od jedl¢) (Alatalo a
Mappes, 1996) a miiZe byt ¢asto pozorovana v piipad€, Ze ma nechutna krypticka koftist stejné
zbarveni jako jedla (Hotova Svadova et al., 2014). Prostfednictvim zesileni aposematického
signalu mohu byt snizeny pravdépodobnost, frekvence a intenzita utokd nebo zvySeny latence
utokli (Gamberale-Stille, 2000). Toto zesileni mlZe ovlivnit také schopnost pamatovat si
urcitou kofist (Gagliardo a Guilford, 1993) a zkuSenost s ni zobecnit (Alatalo a Mappes,

1996).

4.5. Gregarioznost a ostraZitost (,,many eyes* hypothesis)

Jedna z vyhod agregaci je samotna pritomnost jedinct, ktefi vnimaji své okoli a celd skupina
je diky zvySené ostrazitosti schopna diive identifikovat predatora. Agregace je schopna

s vy$§i pravdépodobnosti spatfit jedince na v&tsi vzdalenost a muize na predatorovu



pritomnost diive zareagovat (Miller, 1922). RGzné velikost agregace muze ovlivnit délku
Casu, ve kterém se jedinci v agregaci zabyvaji sledovanim okoli (pfipadného predatora). S
velikosti agregace muze ostrazitost jedinct ve skupiné klesat. Je totiz pravdépodobné, ze ¢im
je agregace vétsi, tim vice jedinct bude davat pozor, co se v okoli déje (Lazarus, 1972).
Jedinci v agregaci si poté mohou dovolit vénovat wurCitou dobu krmeni, které

stfidaji s kontrolou pfitomnosti predatora (Krause a Ruxton, 2002).

Pozn. V experimentech je pouzita riiznoroda terminologie a pro ucely této prace budu
prekladat pojem avoidance learning jako averzni uceni, popiipadé uceni vyhybat se kofisti.
Terminy innate, unlearned, unconditioned budu piekladat jako vrozeny, innate (unlearned)
wariness jako vrozend opartnost. Dale pro palatable, profitable, edible budu pouzivat cesky

termin jedly, pro unpalatable, unprofitable, noxious nejedly.

5. Metody studia antipredacénich fukei agregaci

5.1. Predatori

V experimentech jsou v roli predatora testovani juvenilové i dospéli jedinci riznych druht
zvitat. Jednim z modelovych druhii predator pro studium antipredacnich funkci agregaci je
z ptaka sykora konadra (Parus major), ktera byla testovana v studiich napt. Mappes a Alatala
(1997) a Lindstrom et al. (1999). Dal§im modelovym druhem je kur domaci (Gallus gallus f.
domestica) testovany napf. v experimentech Gagliardo a Guilforda (1993) a Skelhorna a
Ruxtona (2006) nebo také kiepelka japonska (Coturnix coturnix japonica) v pokusu Sillén-
Tullberg (1990). Existuji téz studie s obojzivelniky, kuptikladu se skokanem volskym (Rana

catesbeiana), kterého testovali Hatle a Salazar (2001).

5.2. Korist

Jako kofist jsou Casto testovany larvy i dospélci bezobratlych Zivocichi. Jako prvni modelovy
druh mohu jmenovat potemnika moucného (7Tenebrio monitor, Coleoptera: Tenebrionidae),
kterého testovali napt. Lindstrom et al. (1999) a Hatle a Salazar (2001). Mnoho studii bylo

provedeno s riznymi druhy plostic z ¢eledi Lagaeidae. Tyto studie jsou napf. Gamberale a



Tullberg (1996, 1998) nebo Gamberale-Stille (2000). Dalsi modelové druhy jsou ruménice
pospolna (Pyrrhocoris apterus, Heteroptera: Pyrrhocoridae), kterda byla testovana
v experimentu napt. Hotové Svadové et al. (2014), otakarek fenyklovy (Papilio machaon,
Lepidoptera: Papilionidae) a hiebenule rySava (Neodiprion sertifer, Hymenoptera:
Diprionidae) zvolené¢ napt. ve studii Sillén-Tullberg (1990). V nékterych pokusech je
testovana uméld kofist, jako napt. ve studii Gagliardo a Guilforda (1993) nebo Alatala a

Mappes (1996).

5.3. Metody

Pro vyzkum antipredacnich funkci aposematickych agregaci se casto vyuzivaji klasické
aposematické signaly nebo tzv. novel world. Novel world je metoda, pfi které jsou naivnim
predatorim ptedlozeny nové varovné signaly, se kterymi se ve svém piirozeném prostiedi
nemohou setkat. V experimentech vyuZivajicich tuto metodu lze testovat odchované
predatory, ale také odchycené z ptfirody. Diky novym signalim jsou pfi pouzité této metody
predatofi naivni i z evoluéniho hlediska (Alatalo a Mappes, 1996). Novel world metoda
zahrnuje nové signaly (Casto kiizky a ¢tverce) na kofisti nebo také na podkladu, které mohou
byt aposematické, ndpadné 1 neaposematické. Poprvé byl novel world vytvoren v experimentu
Alatalo a Mappes (1996). Novel world dale vyuzili ve svych experimentech napt. Tullberg et
al. (2000b) a Riipi et al. (2001).

Experimenty maji pomérné rozlicnou metodiku. Mnoho praci méa spolecny dale
popsany aparat. Pta¢im predatorim je v testovacich klecich prezentovana kofist v Petriho
miskéach. Dvé Petriho misky jsou umistény nad sebou. Je mozno umistit solitérniho jedince do
vrchni misky, odkud miize byt ulovit (v pfipadé€, Ze je kofist solitérni). Agregace se naopak
vlozi do spodni misky (ze které nelze kofist vyjmout) a na vrchni misce nechat jednoho
jedince urceného k napadeni. Predator vidi celou agregaci, ale mize ulovit pouze jednoho
jedince. Tento aparat se pouziva z diivodu standardizace pachovych signalti u gregarizni 1
solitérni kofisti a regulace poctu ulovenych jedinct. Tento aparat aplikovali napf. Gamberale
a Tullberg (1996, 1998), Hatle a Salazar (2001), Skelhorn a Ruxton (2006) a Rowland et al.
(2013).



6. Gregarioznost a vystrazné zbarveni — experimentalni prace

6.1. Uvod

Gregarioznost se Casto (u hmyzu) objevuje spolu s varovnym (aposematickym) zbarvenim
(Cott, 1940; Edmunds, 1974), nejedlosti a toxicitou (Stamp, 1980). Varovnym zbarvenim
zvite dava vizudlné lovicimu predatorovi najevo svoji nebezpecnost nebo nejedlost (Cott,
1940). Typické aposematické zbarveni sestava z vyraznych odstinli Zluté, ¢ervené, oranzové
nebo bilé. Tyto barvy jsou bézné kombinovany s Cernou a vytvaii tak typické vzory (Cott,
1940). Krypticky zbarvena zvifata naopak mohou napodobovat povrch (napt. hlina, casti
rostlin), na kterém Zziji a splyvat s nim. Takové zbarveni je Casto tvofeno zelenou a hnédou
barvou (Cott, 1940). Gregarioznost se vyskytuje ¢astéji u nejedlé a zarovent aposematické
koftisti neZ u kombinace jedl¢ a kryptické (Jarvi et al., 1981a). Pro kofist ndpadnou nebo
naopak kryptickou, jedlou nebo nejedlou ptredstavuje agregovani jisté vyhody i rizika (napft.

Hotova Svadova et al., 2014).

Je pravdé€podobnéjsi, Ze predator nalezne agregaci neZ solitérniho jedince (Turner a
Pitcher, 1986). Kofist mize svym ndpadnym zbarvenim také zvétsit vzdalenost, na kterou ji
predator objevi (napt. Smith, 1974), coz mlzZe pfinaSet vyhody 1 nevyhody. Piedpoklada se,
ze aposematicka kofist bude agregovanim zesilovat sviij varovny signal (Poulton, 1890; Cott,
1940). Agregace mohou vlivem zesileného aposematického signalu zrychlovat averzni u€eni
(napt. Gamberale-Stille, 2000). Zesileni aposematického signidlu miize ovliviiovat takeé
inicidlni reakce predatort a ti se mohou mit siln€jsi averzi k aposematické agregované koftisti
nez k solitérni nebo neaposematické (napf. Gamberale a Tullberg, 1996). Chovani predatora
muze byt ovlivnéno v kombinaci se specifickym zbarvenim kofisti faktem, zda je kofist
znama nebo nova (napf. Gamberale a Tullberg, 1996). Na miru predace mize mit vliv
velikost agregace (napt. Brandmayr et al., 2008). Gregarioznost miize vyznamné ovliviiovat
latence a intenzitu utoki na kofist (Gamberale-Stille, 2000) nebo schopnost predatora si kofist
zapamatovat (Gagliardo a Guilford, 1993). Vyhody poskytuje také situace, pii které predator

zkuSenost s agregaci zobecni na jinou kofist se stejnymi signaly (Alatalo a Mappes, 1996).



6.2. Zesileni aposematického signalu

6.2.1. Pravdépodobnost a frekvence utoki

Razné studie predpokladaji, ze agregace zvySuji silu aposematického zbarveni, coz miize
predatory odrazovat od utoku. Zesileni signalu varovného zbarveni u nejedlé kotisti miize vést
ke vzniku averze predatora k napadeni agregace a tato averze muize vznikat riznou rychlosti.
Zesileny aposematicky signadl mize ovliviiovat kromé averzniho uceni také inicidlni reakce

predatort.

Gamberale a Tullberg (1996) provedly pokus s kurem domacim (Gallus gallus f.
domestica) jako naivnim predatorem a jako kofisti aposematickymi nejedlymi larvami
plostice druhu Spilostethus pandurus (Lygaeidae). PloStice mély Cervenocernou barvu a byly
na podkladu (piliny) dostate¢né¢ napadné. Autorky zjistily, Ze predatofi napadli zpocatku
kdvakrat castéji aposematickou nejedlou kofist v ptipadé, ze byla solitérni kofist nez
gregariozni (8 jedincl). To mohlo byt zplsobeno silngj$i vrozenou averzi k aposematické
koftisti. Kufata, pokud zautocila, napadla ve vétSiné piipadi agregované i solitérni plostice
pouze jednou a pak se jim zacala vyhybat. Averzni u¢eni predatorti bylo podobné¢ rychlé u
obou typt kofisti, jelikoz nebyl v priitbéhu averzniho u¢eni pozorovan rozdil v poc¢tu utokl na
kofist solitérni a agregovanou. Potvrzuji, Ze utvafeni skupin u plostice vede k zesileni

aposematického signalu, a tim dochazi k odrazeni predatora od Gtoku.

Sillén-Tullberg (1990) provedla experiment s aposematickymi nejedlymi larvami
otakarka fenyklového (Papilio machaon, Lepidoptera: Papilionidae) a neaposematickymi
nejedlymi larvami hiebenule rySavé (Neodiprion sertifer, Hymenoptera: Diprionidae) jako
kofisti. Jako predatory vybrala sykory konadry (Parus major). Larvy otakarka maji zelené a
cerné pruhy s oranZovymi teckami, v pfirodé se vyskytuji solitérné a v experimentu byly
prezentovany na své hostitelské rostliné Peucedanum palustre (Apiaceae). Larvy hiebenule
jsou zelené s ¢ernou hlavou, v pifirod€ jsou gregariozni a v pokusu byly umistény na své
hostitelské rostlin€ Pinus sylvestris (Pinaceae). U obou dvou druhl kofisti byly testovany
solitérni larvy a agregace, které tvofilo 20 jedinch. Zpocatku byla napadena Ccastéji
neaposematickd kofist nez aposmatickd. Solitérni 1 agregované hiebenule byly napadeny
zpocatku stejné Casto a agregovani otakdrci byli napadeni ¢astéji nez solitérni. Hiebenule byly
napadeny celkové také castéji neZ otakarci a vSechny sykory napadly hiebenule alespon
jednou, ale mnoho ptdkli nenapadlo zadného otakarka. Celkové ptaci utocili Castéji na

agregované otakarky nez na solitérni. Naopak hiebenule byly v agregaci napadeny mén¢ Casto
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nez solitérni jedinci vlivem averzniho uceni. To mohlo byt zpiisobeno jejich obrannymi
synchronizovanymi pohyby (hlavou a trupem) nebo vyvrhovanim obrannych latek a averzni
uceni predatorii mohlo byt vlivem agregace rychlejsi. VétSina napadenych hiebenuli byla
zabita a poziena, zatimco pfevazna ¢ast napadenych otakarka utok piezila. Ptaci se nakonec
naucili obéma typum kofisti vyhybat. Experiment nepodporuje tvrzeni, Ze averze k agregacim
je dilezitd pro vyvoj gregarioznosti. Nékteré vyhody agregaci mohou byt podle autorky
ziskany az po vyvinuti gregarioznosti. Sillén-Tullberg (1992) potvrzuje, zZe kiepelky japonské
(Coturnix coturnix japonica) napadly agregované otakarky dvakrat cCastéji nez solitérni
(Sillén-Tullberg, 1992). Podle Sillén-Tullberg (1992) nemusi gregarioznost u aposematického

hmyzu znamenat vyhody.

Gagliardo a Guilford (1993) provedli experiment s naivnimi kutaty (Gallus gallus f.
domestica) a umélou kofisti (ndpadnymi granulemi obarvenymi na zelenou nebo zlutou
barvu), z nichZz nékteré granule byly nastfikany nejedlou latkou. Zelené granule byly vzdy
jedlé a zluté zpocatku nejedlé. Kofist byla prezentovana kofist na plexiskle. Ptakiim byla
nabidnuta solitérni kofist, skupiny tvorené dvéma kusy kofisti (které¢ byly pod sebou a spodni
byl vidét po uloveni vrchniho), Sesti a sedmi kusy (kde jeden kus byl na vrchu a ostatni pod
nim; podobné jako s Petriho miskou v jinych pokusech, viz kapitola Metody studia
antipredacnich funkci agregaci). Z agregace o 6 kusech mohlo byt napadeno libovolné
mnozstvi kofisti, ale ze skupiny o 2 a 7 kusech pouze jeden kus. VSechny tyto skupiny byly
napadeny stejn¢ casto bez ohledu na to, kolik kust mohli predatofi z agregace ulovit.
Zpocatku se predatofi ucili vyhybat zluté nejedlé kotisti. Kufata napadla celkové vice nejedlé
kofisti, kterd byla solitérni neZ agregovana. Agregované nejedlé kofisti se kufata zacala
vyhybat a odliSovat ji od jedl¢ vyrazngji a s vétsi rychlosti nez solitérni. V dalSim ¢asti pokusu
se staly ob¢ kofisti jedlymi a bylo pozorovano, za jak dlouho averze k nejedlé kofisti vyhasne.
Ptaci se odnaucili vyhybat agregacim kofisti rychleji nez solitérnim kofisti a agregovanou
napadli méné Casto. Poznatky autorit vedou k tvrzeni, Ze odrazeni predatora neni zplisobeno
konzumaci n¢kolika nejedlych jedinch v agregaci rychle za sebou, ale vizualnimi vjemy
pfijimanymi preddtorem. Navrhli, Ze moZnost vidét (aposematické) zbarveni kofisti a
zaznamenani nejedlého stimulu pii nebo tésné po konzumaci kofisti vede k zesileni averzniho
uceni a zapamatovani aposematické agregované koftisti. Agregace mohou zaviset na zvySeni
obrany vizuélni, nikoliv chemické. Pokud se diive nejedla kofist urcité barvy stala jedlou,

kutata napadla solitérni kofist Castéji nez agregovanou (nebo solitérni, u které jeji obraz po
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pozieni pretrval). Experiment podporuje hypotézu, ze signal varovného zbarveni je

gregarioznosti zvySovan.

Hotova Svadova et al. (2014) uskutecnili pokus s naivnimi sykorami konadrami
(Parus major) a ruménicemi pospolnymi (Pyrrhocoris apterus, Heteroptera: Pyrrhocoridae),
které jsou pro sykory nejedlé (Exnerova et al., 2003). Studovali ruménice s pfirozenou
cervenocernou barvou (aposematickou) a na hnédo nabarvené (neaposematické). Obé dvé
zbarveni kofisti byla ndpadna. Ruménice byly prezentovany solitérné¢ nebo v agregacich (15
jedincit). Zpocatku byly agregované aposematické rumeénice napadeny méné casto nez
solitérni. V priabchu averzniho uceni byla pravdépodobnost utoku na agregované
aposematické jedince niz8i nez na solitérni a sykory se jim naucily difive vyhybat. Naopak
rozdil v pravdépodobnosti ttoku na agregovanou a solitérni neaposematickou kotist nebyl
vyrazny. Pocet ruménic zabitych pfi averznim uceni nebyl nakonec ovlivnén ani typem
prezentace, ani zbarevni kofisti, ale témito faktory nezavisle na sobé. Na celkovy pocet
zabitych ruménic méla vliv velkd ¢ast ptaka, kterd nenapadla zadné agregované aposematické
ruménice. Kofist byla proti bézovému podkladu kontrastni, tudiz jev nemizeme vysvétlit
samotnou detektabilitou. Tento experiment potvrzuje, Ze gregarioznost zesiluje varovny signal
a mize vyvolat vrozenou averzi vici kofisti. Podle autori mlze byt pro zesileni averzniho

uceni dostacujici napadnost a nejedlost kofisti.

Gamberale a Tullberg (1998) uskutecnily experiment s aposematickymi (Cervenymi)
larvami plostice druhu Tropidothorax leucopterus, neaposematickymi (Sedohnédymi) larvami
plostice druhu Graptostethus servus (Lygaeidae) a neaposematickymi (kontrolnimi) larvami
potemnika moucného (7Tenebrio molitor, Coleoptera: Tenebrionidae). Jako predatory
testovaly kufata (Gallus gallus f. domestica). Kufata byla testovana jednou prvni den a poté
druhy den znovu. Rozdil v pravdépodobnosti utokli naivnimi predatory na neaposematické
larvy v agregacich a na solitérni nebyl pozorovan. Aposematické larvy druhu 7. leucopterus
mély v agregacich (tvotfenych 3, 9 a 27 jedinci) nizsi pravdépodobnost napadeni nez solitérni
larvy, kufata tedy méla k aposematickym agregacim silnéjsi averzi. Efekt byl pozorovan u
naivnich kufat i ptakd, kteti méli s touto kofisti jiz zkuSenost z prvniho dne. Autorky si
ovefily, ze zvySend averze k agregacim byla zplsobena zesilenou ucinnosti varovného
signalu, nikoliv zkuSenosti s neaposematickou kofisti. Ptadkim prezentovali nejdiive
neaposematické, pak aposematické a nakonec znovu neaposematické larvy. Zjistily, ze se
zvysila pravdépodobnost tutokli na oba dva typy (solitérni i agregovanou) neaposematické

kofisti a nebyl mezi témito typy pozorovan rozdil. Autorky podporuji myslenku, ze zvySena
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averze k agregacim je zptsobena zesilenim signalu varovného zbarveni. Myslenku podporuje
1 zjisténi, ze pravdépodobnost utoku na neaposematické jedlé potemniky je gregarioznosti

zvysena.

Mappes a Alatalo (1997) uskutecnili pokus s dospélymi sykorami konadrami (Parus
major) odchycenymi v pifirod¢ jako predatory a larvami potemnika moucného (7Tenebrio
molitor, Tenebrionidae) jako kofisti. Ptaci neméli s larvami potemnika zkusenosti. Do larev
byla vpravena nejedld latka a poté na né¢ byly nabarveny bud cernozluté (aposematicky
signal), rizové (novy signal) nebo hnédé (kontrolni signal) tecky. Jiné larvy byly ponechany
jedlé a neobarvené a byl snimi proveden kontrolni test. Sykory mohly mit z ptirody
zkuSenost s Cernozlutym zbarvenim kofisti, naopak s rizovym signdlem pravdépodobné ne
(bézn¢ se takovy signal nevyskytuje). Kofist byla proti bilému podkladu dostate¢né
kontrastni. Pfi kazdém testu byly dostupné Etyfi kusy kofisti vSech tii typt bud’ v agregaci
nebo postupné solitérné. Pii prezentaci agregované i solitérni kofisti bylo pokazdé testovano
24 sykor. Testovany byly inicialni reakce ptakd. Sykory se vyhybaly nejvice agregacim s
Gernozlutymi signaly, s novymi rizovymi jen o trochu méné. Cernozluta i rizova kotist mély
v agregaci mnohem vys$i Sance na preziti oproti tomu, kdyz byly solitérni. U nejedlych
hnédych larev (kontrolni signdl) gregarioznost preddtory neodrazovala a Sance na preZiti
solitérnich nebo agregovanych jedincl byly podobné (viz Obrazek 1). U larev, které nebyly
obarvené ani nejedlé, napadli ptaci v kontrolnim testu agregované jedince vice nez solitérni.
Agregace tedy nemaji pro jedlou kofist antipredaéni vyhody. Cernozluté signaly mohou byt
jako takové Uc¢inn€j$i nez jina zbarveni (Endler, 1988; Guilford, 1990 ex Mappes a Alatalo,
1997). 1 pies skutecnost, Ze se predatofi vyhybali aposematickému zbarveni jiz vlivem
ptedchozi zkuSenosti s podobnym zbarvenim, méla i tato kofist z tvorby agregace vyhodu.

Experiment podporuje hypotézu, Ze signal varovného zbarveni je gregarioznosti zvySovan.
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Obrazek 1: Polty zabité rizné zbarvené koristi prezentované v agregacich a solitérné.

Sloupce oznacuji pruméry, usecky stiedni chybu (pfevzato z Mappes a Alatalo, 1997).

Tullberg et al. (2000a) uskute¢nili pokus s aposematickymi larvami sympatricky se
vyskytujicich druhti plostic Tropidothorax leucopterus a Lygaeus equestris (Lygaeinae) jako
kotisti a kutaty (Gallus gallus f. domestica) jako naivnimi predatory. 7. leucopterus je
vyrazné zbarven a méa dobrou chemickou obranu. Hostitelskou rostlinou obou druhti kofisti je
toxicka tolita 1€katskd (Vincetoxicum hirundinaria, Asclepiadaceae). T. leucopterus se na
hostitelské rostliné objevuje ve velkych agregacich a ma dobrou chemickou obranu. L.
equestris tvori mensi larvalni agregace a jeho chemicka obrana je zavisla na hostitelské
rostling. Larvy 7. leucopterus jsou téméf celé zbaveny Cervené. Pokud je L. equestris chovan
na tolité, je zbarven jako 7. leucopterus a chované na slunec€nici jsou oranZovocervene.
Nekteré plostice obou druhti byly v experimentu chovany na semenech tolity 1ékafské, jiné na
neskodnych semenech slunecnice rocni (Helianthus annuus, Asteraceae). L. equestris chovani
na tolit¢ méli nizsi riziko utoku i mortalitu nez chovani na slunecnici a kutata se jedincim
chovanym na tolit¢ naucila vyhybat (chovanym na slunecnici se vyhybat nezacala). T.
leucopterus chovani na tolit€ méli naopak riziko utoku vyssi neZ chovani na slunecnici a ptaci
se jim druhy den vyhybali stejné jako prvni den nezéavisle na prezentaci plostic. U obou druhti
napadla kufata agregované jedince (9 larev) chované na tolit€¢ mén¢ neZz solitérni. Agregované

1 solitérni larvy druhu 7. leucopterus byly napadeny vice nez L.equestris v ptipadé plostic
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chovanych na tolité. V experimentu nebyly testovany agregace obou druhli chovanych na
slune¢nici. Vysledky podporuji hypotézu, ze gregarioznost odrazuje predatory od utoku tim,
ze zesiluje varovné signaly. Autofi konstatuji, ze 7. leucopterus neni ve své ochrané pred
predatory zavisly na hostitelské rostlin€, coz mtze ulehcit udrzeni vyrazného aposematického
zbarveni a umoziuje tvorbu velkych agregaci. L.equestris zije na vice hostitelskych rostlinach
a pohybuje se rozptylen¢, a tak u né¢j tyto vlastnosti nemuseji byt v takové mife rozvinuté

(zbarveni a ochrana jsou zavislé na hostitelské rostling).

Gamberale-Stille (2000) uskutecnila experiment s kutaty (Gallus gallus f. domestica)
jako predatory a aposematickymi (Cervenymi) larvami plostic Tropidothorax leucopterus a
neaposematickymi (hnédosedymi) larvami ploStic Graptostethus servus (Lygaeidae) jako
kotisti. Kufata byla testovana bud’ samostatné, nebo byl pfitomen konkurent v podobé
druhého kufete. Kufata z obou skupin ttocila na agregovanou aposematickou kofist (9 larev)
méné Casto nez na solitérni a naucila se vlivem zesileného aposematického signalu vyhybat

agregované kofisti rychleji (podruhé byly larvy napadeny ptaky méné).

Riipi et al. (2001) provedli experiment se sykorami konadrami (Parus major) jako
predatory. Jako uméla kofist byly s vyuzitim metody novel world (v pfirodé¢ se tato zbarveni
nevyskytuji) a zvoleny kousky mandli slepené mezi dvéma kusy papiru se symbolem
v podobé¢ kiizku se ¢tvercem ve stfedu o rtizné velikosti. Na pozadi byly nakresleny pouze
kiizky (krypticky signal). Autofi zjistili, Ze u agregované aposematické kofisti (4 a 8 kusi
koftisti) bylo averzni uceni predatorii rychlejs$i nez u solitérni a agregace zvySovala jejich

Sance na pieziti.

Alatalo a Mappes (1996) uskutecnili pokus se sykorami konadrami (Parus major)
odchycenymi v ptirodé a umélou kofisti. Metodou novel world byly jako barevny vzor kofisti
a pozadi testovany dva typy symboli (kiizky a plné ctverce). Kofist pfedstavovaly stébla Zita
s kiidly z papiru. Kiidla méla krypticky (na kfidlech a pozadi identicky vzor) nebo
aposematicky (rozdilny vzor na kiidlech a na pozadi) vzhled. Pro vytvoreni nejedlosti byl
piidan chlorochin. Zpocatku méla z tvorby agregace (4 kusy kofisti) vyhody aposematicka i
kryptické nejedla kofist oproti kofisti solitérni, jelikoZ po ochutnani prvniho jedince agregaci
Casto opustili. Stacilo tedy, aby byla kofist nejedla a agregovana. Nejedla krypticka kofist
v agregacich méla vyhodu nad jedlou kryptickou kofisti. Ptidci se naucili aposematické
agregovan¢ koftisti rychleji vyhybat. Sykory mohly mit s agregovanou nejedlou kofisti

zkuSenost z pifirody. Navic agregace sami mohou byt signal nejedlosti (Edmunds, 1974).
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Sykory byly ale testovany pouze s agregovanou jedlou nebo nejedlou kofisti (nikdy
s gregariozni a solitérni kofisti) a béhem prvnich utokti byla agregovana i solitérni

aposematicka kotist napadena jako prvni stejné Casto.

Agregace zvySuji vizudlni obranu kofisti, nikoliv chemickou. Pokud predator vidi
varovné zbarveni kofisti a uciti jeji nejedlost pii nebo tésné po konzumaci kofisti, mtiize dojit
k zesileni averzniho uceni a lepsSimu zapamatovani kofisti (Gagliardo a Guilford, 1993). Podle
Hotové Svadové et al. (2013) ma vidéni varovného signalu po ochutnani obrannych latek
vyznam hlavné pro kofist s t€émito latkami uvnitt téla (napt. ploStice Pyrrhocoris apterus,

Pyrrhocoridae).

Hypotézu, ze agregace zvysuji silu aposematického zbarveni (Cott, 1940), které
predatory od utoku odrazuje, podporuje vétsina autoril, jako jsou napf. Gamberale a Tullberg
(1996) nebo Tullberg et al. (2000a). N&které experimenty (Sillén-Tullberg, 1990; 1992) tento
ptedpoklad nepodporuji. Rozdily mezi pokusy Sillén-Tullberg (1990) a Gamberale a Tullberg
(1996) mohou byt podle nich dané tim, ze agregovana kofist (otakarci) v experimentu Sillén-
Tullberg (1990) na rozdil od jejich studie na vétsi vzdéalenost krypticka a zblizka
aposematickd, kdyz byla prezentovdna na své hostitelské rostlin¢ (Jarvi et al., 1981b). Takze
kotist nemusela z vétsi vzdalenosti zvySovat signal varovného zbarveni. Divodem také mohl
byt fakt, ze predatofi uto€ili na novou kofist, u které predpokladali, Ze je jedla a vyhybali se

nove vyrazné kofisti, kdyz ocekavali jeji nejedlost (Rowe a Guilford, 1999).

Zesileni signalu varovného zbarveni u nejedlé kofisti v agregaci mlZe urychlovat
averzni uceni predatora (napf. Gagliardo a Guilford, 1993; Alatalo a Mappes, 1996). Jiné
pokusy averzni u€eni predatora viici agregacim nepotvrdily (Tullberg et al., 2000a). Zesileni
aposematického signdlu muize ovliviiovat také inicidlni reakce naivnich (Gamberale a
Tullberg, 1996) i zkuSenych (Mappes a Alatalo, 1997) predatori a ti se mohou vyhybat
agregované varovné zbarvené kofisti vice neZ solitérni nebo agregované neaposematické.
Podle Gagliardo a Guilforda (1993) agregace zvySuji vizudlni obranu kofisti, nikoliv

chemickou, s ¢imz vétSina dalSich autort souhlasi.
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6.2.2. Latence utoku

Pravdépodobnost preziti setkani s predatorem miize byt ovlivnéna Casem, ve kterém predator
vaha, jestli kofist napadne. Diky Casové prodlevé pied utokem predatora mize kofist 1épe
uniknout, a tim se zvySuje jeji pravdépodobnost pieziti. Delsi latence utokii mohou byt
zpisobeny zesilenim aposematického signalu (Hatle et al., 2002). Latence utokti mohou byt
ovlivnény také samotnym poctem jedinci v agregaci nebo jejim hemzenim, coz jsou faktory
na zbarveni nezavislé (Vulinec, 1990). V nékterych situacich mize dojit k efektu zmateni
predatora (confusion effect). Zmateni predatora se projevuje neschopnosti rozeznat jedince ve
skupiné vhodného k napadeni a vyusti v pozd¢jsi zauto¢eni a mensi pocet utokli na agregace
samotné (Milinski, 1979). Vliv na latenci a pocet utoki pti efektu zmateni by se mél projevit

jak u agregaci aposematické kofisti, tak neaposematické (Gamberale-Stille, 2000).

Vliv agregace a zaroven potravni konkurence na latence utoku testovala Gamberale-
Stille (2000), ktera provedla jiz zminény experiment s kutaty (Gallus gallus f. domestica),
aposematickymi larvami plostic Tropidothorax leucopterus a neaposematickymi larvami
plostic Graptostethus servus (Lygaeidae). Kurata byla testovana samostatné nebo s
konkurentem (druhym kufetem). Kdyz byla aposematicka kofist agregovana, kufatim z obou
skupin trvalo delS§i dobu, nez zautocCila (oproti Utokiim na solitérni jedince). Autorka
zamitnula hypotézu, Ze pozdé&jsi zattoceni a méné utokli na agregace jsou zplisobeny efektem
zmateni kufat, kterd pak meéla problém s vybérem jedince ze skupiny, kterého by mohla
napadnout. Efekt velikosti skupiny neaposematické kofisti na latenci utoki a pocet utokt
predatorid nebyl pozorovan, tudiz ke zmateni pravdépodobné nedoSlo. Agregace tedy
zvySovaly latence utokli a efekt byl zavisly na zbarveni kofisti. V pfitomnosti konkurenta
napadli ptaci oba dva druhy plostic béhem prvnich tokd diive a dopustili se vice chyb pii
rychlej$im rozhodovani. V case, kdy predator vahal, zda zautoci, se u néj projevila neofobie,

ktera byla vlivem kompetice potlacena.

Vztahem zbarveni kofisti, gregarioznosti a latencemi Utokd se zabyvali Hotova
Svadova et al. (2014). Uskutecnili experiment s ploSticemi rumeénicemi pospolnymi
(Pyrrhocoris apterus), které byly aposematicky zbarvené a s neaposematicky nabarvenymi.
Latence utokt naivnich sykor konader (Parus major) byly bez ohledu na barvu koftisti delsi
pro agregované rumeénice nez pro solitérni a ptaci zachdzeli s agregovanymi ploSticemi
opatrnéji. Zaroven bez ohledu na gregariozni nebo solitérni prezentaci ptaci vahali déle pied

napadenim aposematickych ruménic neZ neaposematickych. Autofi zastavaji ndzor, Ze
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gregarioznost v predatorech vyvolala siln€j$i vrozenou opatrnost a zpusobila delsi latenci
utokt jak u aposematickych, tak u neaposematickych plostic. Predpokladaji, Ze latence ttokt
byly spojeny s také aposematismem. Gregarioznost a zbarveni kofisti méli na latenci ttokl

vliv nezavisle na sobé.

Skelhorn a Ruxton (2006) uskutecnili pokus s naivnimi kutaty (Gallus gallus f.
domestica) a larvami potemnika moucného (Tenebrio molitor). Larvy byly potieny nejedlou
latkou a Cervenou barvou, tudiz pak byly aposematické. K vylouceni vlivu efektu zmateni
predatora byly do analyzy zahrnuty pouze vysledky téch kufat, kterd napadla solitérni i
gregariozni kofist. Kurata vahala déle pied utokem na agregované larvy (méla delsi latenci
utokll) nez na solitérni. To muze byt vysvétleno vétSim strachem z gregariozni kofisti. Po
chyceni agregované kotisti méli ptaci vétsi tendenci se s larvou vzdalit od mista utoku, coz

muzeme vysvétlit jako vyhnuti se ptipadné obrané zbylych jedinct v agregaci.

Experiment s dospélymi skokany volskymi (Rana catesbeiana) jako predatory a
larvami potemnika mou¢ného (Tenebrio molitor) jako kofisti provedli Hatle a Salazar (2001).
Larvy byly nabarveny na tmavé hnédou (kryptickou) barvu nebo na cervenou
(aposematickou). Kazdd Zzaba byla se vSemi typy kofisti testovana pouze jednou.
Aposematicka agregovand kofist (10 jedincii) byla napadena vyrazné pozd€ji nez
aposematickd solitérni, kryptickd solitérni a kryptickd agregovani. Oddalovala tedy
efektivnéji utok. Aposematicka solitérni kotist byla napadena trochu pozdéji nez oba dva typy
kryptické kofisti, ale tento rozdil nebyl vyrazny. Latence Utokd predatora se tedy
v experimentu zvySovaly v pofadi: kryptickd agregovand koftist (nejkratsi latence), krypticka
solitérni, aposematicka solitérni a aposematickd agregovand kotist (nejdelsi latence).

Vysledky mohla ovlivnit novost zbarveni kofisti (specidln€ u cervenych larev).

Na rozdil od experimentu Hotové Svadové et al. (2014) nebylo v pokusu Gamberale-
Stille (2000) zjiSténo, Ze predatoti vahali déle pred utokem na neaposematickou gregariozni
kofist nez na solitérni. V experimentu Hotové Svadové et al. (2014) byla nejedla koftist pro
ptéky nova, ale neaposematickou jedlou kofist v experimentu Gamberale-Stille (2000) kurata
jiz znala. Podle Hotové Svadové et al. (2014) mohou byt delsi latence utokt vyvolany pouhou
novosti kofisti a jeji gregarioznosti. Dale navrhuji (v rozporu s Gamberale-Stille, 2000), Ze

mohlo dojit k efektu zmateni predatora, ktery byl zptisoben samotnou agregaci.

Vysledky experimenti se shoduji v tom, Ze predatofi napadli aposematickou

agregovanou kofist pozdéji nez aposematickou solitérni (mela delsi latence utoki). Zaroven
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mela aposematickd kotist del$i latence utoki nez neaposematicka (napt. Hatle a Salazar,
2001; Hotova Svadova et al., 2014). Predatofi mohou vlivem konkurence napadnout
aposematickou i neaposematickou (agregovanou i solitérni) kofist diive, nez pokud jsou
vystaveni situaci bez konkurenta a dojde k utlumeni neofobie (Gamberale-Stille, 2000).
Vétsina experimentll byla studovana na ptacich, kteti kofist aktivné hledaji. Zesileny signal
aposematickych agregaci miize zvySovat latence utokiti u velké Skaly predatord, tedy i u
predatord, ktefi se pfi lovu orientuji pohybem kofisti, ¢ekaji a Gto¢i ze zalohy (napf. u zab)

(Hatle a Salazar, 2001).

6.2.3. Intenzita atoku

Krom¢ zminéné délky zavédhani mohou agregace v kombinaci se zbarvenim kofisti
ovlivnit také intenzitu, se kterou predator zauto¢i na kofist. Predator nenapada svou kofist
vzdy stejnou silou a intenzita utokl se mize ménit s riznym vzhledem kofisti a faktem, zda je
kotist solitérni nebo ve skupiné. Pokud predator zaltoci na agregovanou kofist s veEtsi
opatrnosti, mize mit kofist vyssi pravdépodobnost tento Utok pteZzit (post-attack survival)
(Hotova Svadova et al., 2014). Zaroven se predpoklada, ze aposematickd kotist ma béhem
utoku predatora nizSi riziko zabiti neZ neaposematickd (Sillén-Tullberg, 1985). Pro miru
preziti utoku také miZe byt vyznamny fakt, zda kofist obsahuje nejedlé chemické substance.
Kofist, kterda ma urcité obranné latky, Casto utok predatora prezije (Wiklund a Jéarvi, 1982).
Nektery aposematicky hmyz vylucuje obranné latky na povrch svého téla a predator uciti, ze
je nejedly v ptipad€ uloveni kofisti témét okamzité (Jarvi et al., 1981b). Skelhorn a Rowe
(2006) tvrdi, ze pokud predator zatto¢i na varovné zbarvenou kofist s obrannymi latkami na
povrchu téla, miize dojit ke zrychleni averzniho uceni (Lett, 1980) a Sance na pieziti jedince
jsou vyssi (Wiklund a Jérvi, 1982) v porovnani s kofisti s obrannymi latkami uvnitt téla, u
které predator uciti nevolnost po delsi dobé. Pro zvySeni Sance pieziti jedince je tedy dulezité,
aby vyloucil obranné latky na povrch téla po napadeni predatorem co nejdiive (Jarvi et al.,

1981b).

Skelhorn a Ruxton (2006) ve svém experimentu testovali naivni kutata (Gallus gallus
f. domestica) a aposematicky Cervené nabarvené larvy potemnika moucného (7enebrio
molitor), které byly potieny nejedlou latkou. Autofi zapocitali pouze vysledky kufat, ktera

napadla agregovanou i solitérni kofist, a tim bylo zamezeno vlivu efektu zmateni predatora na
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vysledek pokusu. Agregovanych (8 jedincit) a solitérnich larev, do kterych kurata klovla, bylo
celkove stejné mnozstvi. Kurata napadala larvy v agregacich pii prvnim setkani vétsi silou
nez solitérni. Agregovana kofist méla tedy vyrazn€ vyssi riziko zabiti predatorem nez
solitérni. Autofi zamitli, ze kufrata napadla agregovanou kofist siln€ji z toho ditvodu, Ze chtéla
napadnout larvy ve spodni Petriho misce (odkud se larvy nedaly sezobnout) nebo rozdilnym
chovanim agregovanych a solitérnich larev. Kurata déle vahala (méla delsi latence utoki)
priblizit se k agregované kofisti nez k solitérni, coz autofi vysvétluji veétSim strachem
z gregarioznich larev. Dlivodem pro silnéjsi napadeni téchto larev tedy mohl byt podle autort

strach z agregace.

Zcela opacné byly vysledky experimentu Hotové Svadové et al. (2014). Agregované
aposematické plostice ruménice pospolné (Pyrrhocoris apterus) mély vétsi Sanci preziti,
jelikoz je naivni sykory konadry (Parus major) napadly opatrnéji nez solitérni rumeénice.
Sykory napadly méné ¢asto aposematické agregované ruménice nez solitérni. Behem prvniho
(ruménice nabarvené na hnédo) a aposematicka a nejvyssi riziko zabiti méla gregariozni

neaposematicka kofist.

Neshody v intenzité Gitokl v experimentech Hotové Svadové et al. (2014) a Skelhorna
a Ruxtona (2006) mohou byt podle prvné jmenovanych autorti zptsobeny reakcemi, které
jsou specifické pro dané druhy ptdkli nebo rozdilnou novosti kofisti. Chovani mulze byt
rozdilné u prekocidlnich hrabavych (Galliformes) a u altricidlnich pévcii (Passeriformes).
Larvy potemnikil byly pro kufata znamé, ale mély nové zbaveni, kdeZto ruménice byly nové a
mély nové zbarveni. Kazda kofist se také pohybovala jinym zptsobem nebo byla rozdilného

tvaru.

Gamberale a Tullberg (1996) uskutecnily pokus s aposematickymi larvami ploStic
druhu Spilostethus pandurus (Lygaeidae) anaivnimi kutaty (Gallus gallus f. domestica).
Agregace byly napadeny mnohem méné Casto neZ solitérni plostice. Polovinu napadenych
jedincii v agregacich predatofi zabili, zatimco napadenych solitérnich plostic zabila kutata
pouze jednu tietinu. Kufata, kterd byla hodné hladovd nebo odvédznd, agregace zpocatku
nemusely odrazovat. V experimentu mohly byt tyto okolnosti pravdépodobnym diivodem pro
to, ze kufata napadla agregované jedince mnohem silnéji nez solitérni (posSkodila vice

agregovanych larev).
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Gamberale-Stille (2000) v experimentu s kutaty (Gallus gallus f. domestica) a
aposematickymi (Cervenymi) larvami plostic Tropidothorax leucopterus (Lygaeidae)
pozorovali, ze agregovana aposematickd kofist méla mensi pravdépodobnost Utoku nez
solitérni plostice. Kufata zabila agregovanych aposematickych plostic méné nez solitérnich,

takze jejich utoky na tyto plostice byly slabsi. Z toho vyplyva, Ze mensi pravdépodobnost

v

Hotova Svadova et al. (2014) pozorovali, Ze agregovanou aposematickou kofist
napadli predatofi mnohem opatrnéji a utocili na ni méné Casto. Z vysledkii Gamberale-Stille
souviset s niz§im poctem utokidl. Naopak v pokusu Skelhorna a Ruxtona (2006) byla
pozorovana vyS$i opatrnost predatortt pii pfiblizeni ke kofisti, ale silnéjsi Utoky na
Tullberg (1996) utocili predatofi na agregovanou kofist intenzivnéji nez na solitérni, ikdyZz

byly agregace celkové napadeny mén¢ Casto.

Vyslednou intenzitu utokt mohly ovlivnit personalita nékterych jedinci z testované
skupiny predatorti a skute¢nost, ze ncktefi predatori byli vice hladovi (Gamberale a Tullberg,
1996), tudiz jejich averze ke koftisti byla potlacena. Aposematicka agregovana kofist mize byt
napadena s vétsi intenzitou kvili strachu, ktery tato kofist v predatorovi vyvolava. Cast autort
(Hotova Svadova et al., 2014 a Gamberale-Stille, 2000) podporuje tvrzeni, Ze agregovana
aposematicka kofist t€¢Zi z niZ§i intenzity Utokd a z kone€né vyssi Sance na pieZiti. Podle
Skelhorna a Ruxtona (2006) nemusi byt gregarioznost ve vSech smérech pro kofist prospésna
a antipredacni vyhody agregaci mohou byt pfecenény, jelikoz vysledky téchto autorii byly

opacné.

6.2.4. Pamét

Pro pfteziti kofisti je dilezité, aby si predator setkani s nejedlou kofisti dostate¢né
dlouho pamatoval nebo piipadné generalizoval zkuSenost s ur€itym druhem kofisti na jiny
druh. Predatofi jsou schopni si setkani s gregariozni aposematickou koftisti zapamatovat (napf.

Gamberale a Tullberg,1998; Hotova Svadova et al., 2014).
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V pokusu Gagliardo a Guilforda (1993) byla testovana kutata (Gallus gallus f.
domestica) a uméla kofist. Kofist byla tvofena napadnymi obarvenymi granulemi. Zelené
granule byly jedlé¢ a zluté zpocatku nejedlé. Ptakiim byli predkladani solitérni jedinci a
skupiny tvofené dvéma, Sesti a sedmi kusy. Kurata se nejdiive naucila vyhybat zluté nejedlé
koftisti. Poté se v dalsi sérii staly ob¢ kofisti jedlymi a bylo testovano, jak dlouho bude trvat,
nez averze k nejedl¢é koftisti vyhasne. Ptaci se odnaucili vyhybat aposematické solitérni kofisti
velmi rychle (jiz béhem prvniho kola), zatimco agregace zacali ptaci vice napadat az
v sedmém kole poté, co se kofist stala jedlou. Asociace, Ze agregace aposematické kofisti je
nejedla, tedy u ptaka pretrvala vyznamné déle nez v ptipade, Zze predatofi méli napadnout

solitérni kofist.

Hotova Svadova et al. (2014) uskutecnili experiment se sykorami konadrami (Parus
major) a nejedlymi plosticemi ruménicemi pospolnymi (Pyrrhocoris apterus). Testovali
cervenocerné (aposematické) plostice a na hnédo nabarvené (neaposematické). Pokud mély
sykory ptedchozi zkuSenost s gregariozni kofisti, mély v testu paméti provedeném se solitérni
kotisti delsi latence utokid a kofist méla nizsi mortalitu, nez pokud méli ptaci zkuSenost se
solitérni koftisti. V pfipadé zkuSenosti pouze se solitérni kofisti sykory vahaly pied napadenim
rumeénice kratsi ¢as a zabily jich vice. Sykory, které mély zkuSenost s aposematickou kofisti,
vahaly vtestu paméti pfed Utokem na ruménice déle nez ty, které mély zkuSenost
s neaposematickymi ruménicemi. Sykory zabily méné ruménic vSech typl (barvy i
prezentace) b&hem prvnich péti kol v testu paméti nez béhem prvnich péti kol v testu
averzniho uceni. Autofi potvrdili, Ze predator mize svoji averzni zkuSenost s agregacemi
zobecnit, a tim poskytne solitérnimu jedinci lep$i ochranu, neZ kdyby mél zkuSenost pouze se

solitérnimi jedinci.

Alatalo a Mappes (1996) provedli pokus se sykorami konadrami (Parus major)
odchycenymi v pfirod¢ a umélou kofisti. Jako barevny vzor kofisti 1 pozadi byly pouZzity dva
typy symbolil (kfizky a plné Ctverce), které se v pfirodé¢ bé€zné nevyskytuji (novel world).
Prvni typ kofisti pfedstavoval stébla Zita s kiidly z papiru. Kiidla byla bud’ krypticka (stejny
barevny vzor na kiidlech i pozadi) nebo aposematicka (odlisny vzor na kfidlech a na pozadi).
Nejedlost kofisti byla vytvotena chlorochinem. Jako druhy typ kofisti byly zvoleny platky
mandli s pfilepenym symbolem stejnym jako u prvni kofisti. Oba dva typy kofisti mély stejné
varovné i kryptické zbarveni (kiizky a Ctverce), ale jinak odliSny vzhled. Nejdiive byl pouzit
prvni typ kofisti. Ptaci se naucili aposematické agregované (4 kusy kofisti) i1 solitérni kofisti

prvniho typu vyhybat. Druha série experimentii probihala s druhym typem Kkofisti.
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Agregované i solitérni aposematické kotisti druhého typu se jiz pii prvnim setkani predatoii
vyhybali, kdyz méla pouze stejné signaly, ale odliSny vzhled. Z toho plyne, Ze pokud se
predator setka s jiz zndmymi aposematickymi signaly, mlze byt predace snizena také u
solitérni kofisti a agregace nemusi byt nezbytné. Bylo zjisténo, ze predator mize zkusenost
s agregacemi zobecnit a utoCit méné¢ na solitérni kofist se stejnym zbarvenim. Agregace

mohou byt v poté dulezité pouze u signald, které zatim predator nezna.

Gamberale a  Tullberg (1998) testovaly kutata (Gallus gallus f.
domestica), aposematické (Cervenymi) larvy plostice druhu Tropidothorax leucopterus a
neaposematické (Sedohnédymi) larvami plostice druhu Graptostethus servus (Lygaeidae).
Kurata byla testovdna jednou prvni den a poté druhy den znovu a kofist byla prezentovana
solitérné nebo v agregacich. Kufata se po zkuSenosti se solitérni nebo agregovanou
aposematickou kofisti vyhybala této koftisti vice. Solitérni i agregovana kofist méla druhy den
stejnou vyhodu a nebyl mezi prezentaci kofisti pozorovan vyrazny rozdil. Ptaci, ktefi méli

zkuSenost s neaposematickou kofisti, napadli kofist druhy den stejné Casto.

Predator mize své zkuSenosti s aposematickymi agregacemi zobecnit, coz muze
solitérni kofisti se stejnymi signaly poskytovat znacné vyhody (Guilford, 1985; Alatalo a
Mappes, 1996; Hotova Svadova et al., 2014). ZkuSenost s aposematickymi agregacemi muze
zpisobit nasledné delsi latence itokti a méné utokd na solitérni kotist. Pokud ma predator
zkuSenost pouze se solitérni kofisti, pfi dalsim setkani ma solitérni kotist poté vétsi riziko
utoku. Také zkuSenost predatora s aposematickou kofisti znamend pro kofist vétsi vyhody nez
s neaposematickou (Gamberale a Tullberg, 1998; Hotova Svadova et al., 2014). Vlivem
agregace si predator déle pamatuje souvislost mezi aposematickym zbarvenim a nejedlym
stimulem neZ u solitérné prezentované kofisti (Gagliardo a Guilford, 1993). Zobecnéni
signalt agregované a solitérni kofisti ma vyznam napf. pro jiZ zminénou rumeénici pospolnou
nebo jiné druhy, které kombinuji solitérni zpiisob Zivota s gregarioznim (Hotova Svadova et
al., 2014). Gregarioznost kofisti nemusi byt vzdy u zkuSenych ptakt nutna (Alatalo a Mappes,
1996).
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6.3. Dalsi faktory ovliviiujici antipredacni funkce agregaci

6.3.1. Novost koristi

Predator mize byt neochotny napadnout nezndmou kotist. Novost kofisti per se neni
dostacujici, pokud chceme vysvétlit averzi predatora (Roper a Cook,1989; Roper, 1990).
Predator se totiz mtize chovat rozdilné pii setkani s dvéma novymi kofistmi, které maji
odli§né zbarveni. Pro predatorovu vrozenou averzi jsou tedy kromé novosti per se klicové
také jednotlivé barvy kofisti a jejich kombinace, které predator vnima (Roper a Cook, 1989).
Gregarioznost kofisti miize vyvolat nebo zesilovat vrozenou averzi predatora k této kofisti
(Ruxton et al., 2004), coz mize byt zplsobeno zesilenim varovného signdlu aposematické
koftisti (Vulinec, 1990) nebo neofdbii. V piipadé existence averze k agregacim per se by se
predatofi meli vyhybat agregované aposematické i neaposematické kofisti vice nez solitérni
(Lindstrom et al., 1999). Averzni u¢eni mize byt zesileno kontrastem kofisti s podkladem
(Gittleman a Harvey, 1980; Roper, 1994). Kontrastni zbarveni miize predator na druhou

stranu Iépe naleznout (Roper a Cook, 1989).

Gamberale a Tullberg (1996) testovaly v jiz zminéném pokusu naivni kutata (Gallus
gallus f. domestica) a aposematické larvy plostic druhu Spilostethus pandurus (Lygaeidae).
Neaposematické larvy potemniki moucnych (Tenebrio molitor) slouzily jako kontrolni kofist,
kterou jiz kufata znala. Predatofi napadli dvakrat Cast&ji aposematickou solitérni kotist nez
gregariozni. Tvrdi, Ze tento pomé&r byl zpiisoben tim, Ze agregovana kofist byla pro kutata
zpocatku vice odstraSujici nez solitérni. Predatofi byli vlivem novosti kofisti aposematické
odrazeni od utoku. Zpocatku se také zdrdhali a nechtéli napadnout spiSe neznamou
aposematicky zbarvenou nez kryptickou kofist (poprvé v Coppinger, 1969). Tento fakt mize
vysvétlit jejich siln€j§i vrozenou averzi vici aposematické kofisti. Vysledky ukazuji,
predatorova vrozend averze vic¢i nové aposematické kofisti je vEétsi u jedincii tvoficich

agregaci nez u solitérnich.

Druhy pokus uskutecnili Mappes a Alatalo (1997) se sykorami konadrami (Parus
major) odchycenymi v ptirod€ a larvami potemnika moucného (Tenebrio molitor), se kterymi
ptaci neméli zkuSenosti. Larvy potfeli nechutnou latkou a namalovali na né cernozluté
(aposematicky signdl), rizové (novy signal) nebo hnédé (kontrolni signal) tecky. Nékteré
larvy nechali pouze jedl¢é a neobarvené. S riZovym signalem sykory pravdépodobné nemély

zkuSenost, ale s Cernozlutym signalem se setkat mohly. Autofi sledovali inicialni reakce
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ptakt. U larev, které nebyly obarvené ani nejedlé, napadli ptaci agregované jedince vice nez
solitérni, tudiz mizeme vyloucit averzi k agregacim per se. Sykory mély nejsilnéjsi averzi k
cernozlutym signdlim a k novym rizovym téméf stejné silnou, pfesto meéla rizova kofist
v agregacich o tfetinu vysSi mortalitu nez cernozlutd. Agregovand rtzova kofist méla
podstatné vyssi Sanci preziti nez solitérni. Sykory byly méné ochotné zattocit na noveé
zbarvenou napadnou kofist, coZ mohlo byt zpiisobeno neofobii. Alternativnim diivodem pro
nizky pocet utokii na novou kofist je fakt, Zze se riizova barva mohla podobat jinym
vystraznym signdltim, se kterymi se predatoti setkali v pfirod¢ a jejich signaly generalizovali
(kotist nemusela byt nova) nebo mohl mit vliv kontrast rizovych skvrn. Agregace ve spojeni
s novym napadnym zbarvenim miize vyvolat siln¢jsi vrozenou averzi zptusobenou neofobii,

nez pokud je kofist solitérni.

Gamberale a Tullberg (1998) se zaméfili na problematiku averze k samotnym
agregacim a roli zbarveni kofisti. Zpocatku byly aposematické solitérni ploStice
Tropidothorax leucopterus 1 neaposematické Graptostethus servus (Lygaeidae), které byly
pro predatora nové, napadeny kuraty (Gallus gallus f. domestica) stejnou mirou. Nebyly tedy
pozorovany vyrazné rozdily mezi novosti zbarveni téchto koftisti. Agregace G. servus byla
napadena stejné Casto jako solitérni jedinci. Z toho plyne, Ze neaposematické agregace
nezesiluji vrozenou averzi predatora. Autorky pozorovaly vétsi averzi k aposematickym
gregarioznim neZ solitérnim ploSticim. Gregariozni neaposematické larvy potemnika
moucného (Tenebrio molitor) byly predatory napadeny vice nez solitérni a gregariozni
aposematickd kofist naopak méné. Z toho autorky vyvozuji, ze vrozend averze k agregacim

per se neexistuje a pro predatorovu averzi k agregacim je dileZité zbarveni kofisti.

Dalsi experiment uskuteCnili Lindstrom et al. (1999), ve kterém testovali naivni
mlad’ata i zkuSené (odchycené v piirod€) sykory konadry (Parus major) a larvy potemnika
moucného (Tenebrio molitor), které byly pro predatory nové. Na larvy byly nabarveny zluté a
c¢erné pruhy (aposematicky signdl) nebo pruhy hnédé (kontrolni neaposematicky signal).
Autofi pozorovali interakci mezi gregarioznosti a zbarvenim. Naivni ptaci méli stejné silnou
averzi k agregované i solitérni aposematické kofisti a k agregované neaposematické kofisti.
Neaposematickou solitérni kotist napadli zpocatku vyrazn€ vice neZz ostatni typy kofisti.
JelikoZz sykory napadly agregovanou a solitérni varovné zbarvenou kofist podobné casto,
autofi dospéli k zaveru, ze averze k agregacim per se pravdépodobné neexistuje a chovani
(averze nebo preference) k samotnym agregacim neni vrozené. Na rozdil od jinych

experimentll nedoSlo u predatora v tomto pokusu vlivem gregarioznosti aposematickych larev
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k siln€j$i averzi oproti larvam solitérnim. Aposematické kofisti se vyhybaly vice nez

neaposematické a proto autofi soudi, ze averze k tomuto zbarveni je vrozena.

Hatle a Salazar (2001) testovali dospé€lé skokany volské (Rana catesbeiana) jako
predatory a larvy potemnika mouéného (7enebrio molitor) jako kofist. Larvy byly nabarveny
krypticky (tmavé hnéd¢€) nebo aposematicky (Cerven€). Obé dvé zbarveni byla pro skokany
nova, ale tmaveé hnéda barva mohla pfipominat ptirozenou barvu larev (svétle hnédou), se
kterou predatofi méli uz diive zkuSenost. Kazdy skokan byl se vSemi typy kofisti testovan
jednou. Aposematické agregace (10 jedincti) byly napadeny vyrazné pozdé€ji nez kryptické
agregace a krypticti solitérni jedinci. Aposematicka solitérni kofist byla napadena jen trochu
pozd¢ji nez oba dva typy kryptické kofisti. Delsi latence Gtokd u aposematické kotisti mohou
byt zplisobené efektem novosti Cervené kofisti oproti tmavé hnédé a agregace této koftisti

mohly vyvolavat silngjsi averzi.

Hotova Svadova et al. (2014) provedli jiz zminény pokus s naivnimi sykorami
konadrami (Parus major) a ploSticemi ruménicemi pospolnymi (Pyrrhocoris apterus).
Studovali Cervenoferné ruménice (aposematické) a nabarvené na hnédo (neaposematicke).
Agregace byly v pokusu tvofeny 15 jedinci. U gregariozni aposematické kofisti bylo
pozorovano vice predatort, kteti nenapadli zddného jedince nez u neaposematické. Solitérni
ruménice byly bez ohledu na svou barvu napadeny vSemi ptaky. Z toho plyne, ze sykory
vykazovaly silnéjsi vrozenou averzi ke gregarioznim aposematickym rumeénicim a bylo tedy
dillezité zbarveni 1 gregarioznost zaroveil. Vlivem silngj$i vrozené opatrnosti sykory véhaly

pied utokem na novou agregovanou aposematickou kofist nejdéle.

Alatalo a Mappes (1996) ucinili pokus, ve kterém sykoram konadram (Parus major)
odchycenym v ptirodé prezentovali umélou kotist. Dva typy pro ptaky zcela novych symboli
(kfizky nebo plné Etverce) byly nakresleny na povrchu kofisti (stébla Zita s kiidly z papiru) a
na podkladu. Kfidla byla oproti povrchu krypticka (na kiidlech a pozadi stejny vzor) nebo
aposematickd (rozdilny vzor). Pro vytvotfeni nejedlosti autoii ptidali hotkou latku. Béhem
prvnich tutoki byla agregovana aposematickd kotist napadena castéji jako prvni nez
agregovand krypticka nejedla. Ptaci Gtocili vice také na solitérni aposematickou kofist jako na
prvni nez na solitérni kryptickou nejedlou. Agregovana i solitérni aposematicka kofist byla
napadena jako prvni stejné Casto, tudiZz autofi nepozorovali vrozenou averzi k samotnym
agregacim. Zpocatku tedy sykory nebyly aposematickou kofisti odrazeny a nemély k ni vétsi

averzi ani v piipad¢, ze byla gregariozni. Divodem miize byt fakt, Ze aposematicka kofist
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byla na podklad¢ vice napadna a upoutdvala pozornost (Tullberg et al., 2000b), ale zaroven

nebyla povazovana za aposematickou, jelikoZz se v pfirodé takové symboly nevyskytuji.

V dalSim experimentu zkoumali Rowland et al. (2013) vliv zkusenosti s hotkou latkou
na averzi naivnich predatorti. Testovana byla kutata (Gallus gallus f. domestica) a uméla
kotfist. Vymodelovali ,,Cervy” ztésta, ktefi meéli Cervenou (aposematickou) a zelenou
(neasposematickou) barvu. Podklad tvoftil bily papir s tenkou cervenou miizkou. Tésné pred
zacatkem experimentu byl poloviné kufat dan ochutnat roztok s chininem o koncentraci, ke
které maji averzi (Rowe a Skelhorn, 2005) a poloviné voda (kontrolni skupina). Ptaci obou
skupin (kterym byla podan roztok chininu 1 voda) napadli vice solitérni aposematickou kofisti
nez agregovanou. Skupina ptaki, kterd ochutnala chinin, napadla agregovanou aposematickou
kotist méné nez skupina, které byla podédna voda. U neaposematické kofisti tento efekt
pozorovan nebyl a ob¢ skupiny ptakd napadly tuto kofist stejné ¢asto. Zkusenost s hoikou
latkou vyvolala siln¢jSi averzi viuc¢i agregované aposematické kofisti a u neaposematické
nikoliv. Navic neaposematickou solitérni i agregovanou kofist napadly stejné Casto obé¢
skupiny ptakt (ktefi ochutnali roztok chininu i vodu). To ukazuje, Ze agregace per se

nevyvolavaji vrozenou averzi.

Experimenty nékterych autorti (napi. Gamberale a Tullberg, 1998; Rowland et al.,
2013 a Alatalo a Mappes, 1996) podporuji hypotézu, Ze averze k agregacim per se neexistuje,
a tudiZ reakce predatora na agregace samotné nejsou vrozené. Pro vyvolani nebo zesileni
vrozené averze predatora k agregacim je dulezité zbarveni kofisti, coZ potvrzuji mnozi autofi
(napt. Gamberale a Tullberg, 1996; 1998 a Hotova Svadova et al., 2014). Také konstatuji, Ze
nckteti predatofi maji vrozenou averzi k aposematické kotisti (Lindstrom et al., 1999), ktera
je silngjsi u jedinch v agregaci nez u solitérnich. Neaposematické agregace vrozenou averzi
predatora k agregacim nezesiluji (Gamberale a Tullberg, 1998). Naopak v experimentech
Alatalo a Mappes (1996) a Lindstrom et al. (1999) silnéjsi vrozena averze k aposematické
agregovan¢ kofisti pozorovana nebyla. Vysvétleni mize spocivat v tom, Ze predatofi utocili
na kofist, kterd vice upoutavala jejich pozornost, tedy na intenzivnéjsi stimul. Vrozena averze
k varovné zbarvené kofisti mize byt zesilena v ptipadé, Ze je predator pied inicidlnim
kontaktem s kofisti vystaven hotkym latkdm (Rowland et al., 2013). Také nové napadné
zbarveni kofisti v agregacich mize v predatorovi vzbudit silngj$i averzi, ktera je zplisobena
neofobii. (Mappes a Alatalo, 1997). Novost a gregarioznost kofisti mohou zpusobit delsi
latence utokti (Hotova Svadova et al., 2014), ale delsi vahani pfed napadenim agregace miize

byt zapti¢inéno také novosti kofisti aposematické (napt. Hatle a Salazar, 2001).

27



6.3.2. Velikost agregace

Se zvysujici se velikosti agregace se snizuje pravdépodobnost jedince byt uloven
vlivem efektu roziedéni rizika predace (dilution effect) (Sillén-Tullberg a Leimar, 1988).
Naopak ¢im véEtsi je agregace, tim se stava pro predatora vice napadnou a nalezne ji snadnéji
nez solitérniho jedince (Turner a Pitcher, 1986; Brandmayr et al., 2008). Sillén-Tullberg a
Leimar (1988) na zakladé¢ matematického modelu zjistili, ze minimalni velikost agregace
potfebna k tomu, aby méla koftist ve skupin€ vyssi pravdépodobnost pieziti nez solitérni
jedinec, se odviji od napadnosti kofisti a miry nejedlosti. Predpoklada se, ze pod touto
minimalni velikosti skupiny je pravdépodobnost pfeziti agregace nizsi nez pieziti solitérni
kotisti. K efektu rozfedéni rizika predace dochazi v pripadé, Ze je Sance na setkani se
skupinou mensi nez s odpovidajicim poctem solitérnich jedinct (Turner a Pitcher, 1986). U
ruzné velkych agregaci mize mit na averzni uceni a miru pteziti kofisti vliv jeji zbarveni a
nejedlost. Napfiklad sarancata a ne¢které kobylky mohou v urcitém obdobi Zivota agregovat.
Poté jsou ale napadnéj$i a mohou byt s vét§im rizikem napadeny predatorem nez solitérni
jedinci. Jako odpovéd’ na zvysenou hustotu populace se u nich pti dalsi ekdyzi miize vyvinout

z kryptického zbarveni aposematické (Uvarov, 1977).

Gamberale a Tullberg (1998) testovaly v jiz zminéném experimentu efekt velikosti
skupiny u aposematickych larev plostic druhu Tropidothorax leucopterus tietiho a ¢tvrtého
instaru. Pokus uskutecnily se solitérni kofisti a agregacemi tvofenymi 3, 9, nebo 27 jedinci.
Zjistily, Ze ¢im je agregace aposematickych larev vétsi, tim se sniZuje pravdépodobnost
napadeni naivnimi i zkuSenymi (se zbarvenim 1 agregacemi se jiz setkali) kutaty (Gallus
gallus f. domestica) u obou instarii plostic. To znamenda, Ze s velikosti skupiny stoupa
predatorova averze. Malou skupinu druhu 7. leucopterus ctvrtého instaru napadlo 50 %
naivnich ptakl, sttedn¢ velkou mirné¢ nad 25% a u velké agregace klesl pocet utocicich
ptakti az na 25 %. U T. leucopterus tretiho instaru byl pocet Gtocicich naivnich ptadkd mirné
vys$$i (larvy ¢tvrtého instaru byly vétsi a vyvolavaly vétsi averzi), ale s velikosti agregace se
riziko napadeni snizovalo také. Nebyl pozorovan rozdil v rychlosti averzniho uceni vici

agregacim rozdilnych velikosti.

Riipi et al. (2001) provedli experiment se sykorami konadrami (Parus major) a
umélou kofisti s vyuzitim metody novel world (popséno v Alatalo a Mappes, 1996). Jako
kofist byly zvoleny kousky mandli slepené mezi dvéma kusy papiru se symbolem v podobé

kiizku se ¢tvercem ve stfedu, ktery mél tii rizné velikosti (slaby, stfedni a silny aposematicky
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signal — Signal 1, 2, 3 viz Obrazek 2). Kofist byla jedla i nejedla. Na pozadi byly nakresleny
pouze ktizky (kofist s kiizky diky tomu byla kryptickd). Kromé solitérni kofisti byly souc¢asné
prezentovany agregace o Ctyfech a osmi kusech. S velikosti aposematické agregace jedlé
kofisti se riziko detektability nezvySovalo linearné. Cim byla skupina vétsi, tim se
detektabilita zvySovala méné. Kvuli zvySené detektabilité a zesileni signalu se s velikosti
skupiny zvySoval pocet agregaci, které ptaci napadli. ZvySeni detektability u malé agregace (4
kusy) zptsobené zesilenim signalu (rozdil slabého a silného signalu) bylo malé. Toto zvySeni
detektability bylo podobné jako u velké agregace (8 kust). Z toho plyne, ze nevyhody
(zvysena detektabilita) zesileni signélu jsou u agregaci pomérné malé a nelisi se pro mensi i
vétsi skupiny (viz Obrazek 2). U nejedlé kofisti se slabym i silnym signalem rostly Sance na
preziti s velikosti agregace. Averzni uceni bylo rychlejsi se zvysujici se velikosti agregace
nejedlé aposematické kofisti. Agregovana kofist méla niz8i mortalitu, nez by se na zékladé
jejich detektability oc¢ekavalo. S velikosti nejedlé agregace roste diky efektu rozfedéni rizika

predace rozdil mezi o¢ekavanou a pozorovanou mortalitou.
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Obrazek 2: Riziko objeveni u ruzné sily signalu a velikosti agregace reprezentované
poctem napadenych agregaci. Sloupce oznacuji priiméry, isecky stfedni chybu

(prevzato z Riipi et al., 2001).

Gagliardo a Guilford (1993) uskutecnili pokus s kutaty (Gallus gallus f- domestica) a
umélou kofisti. Kofist pfedstavovaly obarvené granule, které byly napadné zbarvené. Zelené
granule byly jedlé¢ a zluté zpocatku nejedlé. Ptakim byli pfedkladani solitérni jedinci a

skupiny tvofené dvéma kusy (které¢ byly pod sebou a spodni byl tedy vidét az po uloveni
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vrchniho), Sesti kusy a sedmi kusy (kde jeden kus byl na vrchu a ostatni pod nim). Zpocatku
se kurata ucila vyhybat zluté nejedlé kotisti. Agregace vSech velikosti byly celkové napadeny
stejné Casto. Averzni uceni nebylo ovlivnéno velikosti (nejedlé) agregace a kufata se jim
zacCala vyhybat stejné rychle. Nakonec se vSechna kurata naucila kofisti vyhybat. V dalSim
kole experimentu se staly obé kofisti jedlymi a autofi testovali, jak dlouho bude trvat, nez
averze k nejedl¢é koftisti vyhasne. Ptaci se odnaucili vyhybat vS§em velikostem agregaci kofisti

stejn¢ rychle a napadli podobny pocet kofisti.

Prace Gamberale a Tullberg (1998) a Riipi et al. (2001) potvrzuji, ze se s rostouci
velikosti aposematické agregace snizuje riziko utoku predatorem, coz mtize byt pozorovano u
naivnich 1 zkuSenych predatorit (Gamberale a Tullberg, 1998). V rozporu s pfedchozim je
studie Gagliardo a Guilforda (1993), ve které predatofi utocili na vSechny velikosti agregaci
se stejnou pravdépodobnosti. Aposematické agregace mohou vykazovat nizsi
pravdépodobnost Utoku i v pomérné malych skupinich (Gamberale a Tullberg, 1998).
Gagliardo a Guilford (1993) a Gamberale a Tullberg (1998) nepozorovali rozdil v averznim
uceni vuci rozdiln€ velikym agregacim, ale Riipi et al. (2001) zjistili, Ze se averzni uceni bylo
s velikosti agregace rychlejsi. Niz$i riziko utoku i1 rychlej§i averzni uceni mohlo byt
zpusobeno silnéjSim dojmem z vétSi velikosti agregace a tedy 1 zvice zesileného
aposematického signalu. Gagliardo a Guilford (1993) tvrdi, Ze je pifi ochutndni nejedlého
jedince dulezité, aby predator vidél aposematicky signal (takze alespon jednu dalsi kofist) a
z toho plyne, Ze moznost vidét riizné velikosti agregaci nemusi mit poté pro averzni uceni
vyznam. Vlivem efektu roziedéni rizika predace je s rostouci velikosti agregace vetsi rozdil
mezi ocekavanou (na zéklad¢ detektability) a pozorovanou mortalitou. Riziko detektability se
nezvysuje s velikosti aposematické agregace linearné (Riipi et al., 2001), takze by rozdilné
vysledky experimentli nemély byt zplisobeny rozdilnou detektabilitou aposematické kotisti
v jednotlivych pokusech. Rozdily mezi pokusy by také nemély byt zapticinéné rozdilem mezi
zivou a umeélou kofisti, jelikoz Gagliardo a Guilford (1993) i Riipi et al. (2001) testovali
umélou kofist a presto byly jejich vysledky odlisné. Zavéry by ani nemély byt ovlivnéné
poctem jedinci (kusi) v agregaci. VSechny experimenty pouzily podobné velké shluky (2-9

jedinct) s vyjimkou 27 jedinci v pokusu Gamberale a Tullberg (1998).
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7. Zavér

Moje prace méla za cil porovnat jednotlivé pokusy tykajici se vybranych antipredacnich
funkci agregaci a vysledky interpretovat. VétSina praci byla provadéna s ptaky jako je sykora
konadra (Parus major) nebo kutaty (Gallus gallus f. domestica), chovani téchto ptacich
predatorti k aposematickym agregacim je tudiz zkoumdano intenzivn€. Reakce predatorii na
aposematickou agregovanou kofist by mohly byt testovany také vice u jinych druht ptakt

nebo také u savcet, plazii, obojzivelnikii nebo bezobratlych predatori.

Gregarioznost nepiedstavuje pro kofist pouze vyhody, ale i mozna rizika. Konkrétni
efekt gregarioznosti zalezi na tom, jestli je kofist aposematickd nebo kryptickd a zavisi na
chemické ochran¢ kofisti (jedlost nebo nejedlost kofisti). Existuji jist¢é vyhody 1 rizika
v pravdépodobnosti utoku na gregariozni kofist jedlou, nejedlou, aposematickou nebo
kryptickou. Zesileny aposematicky signal kofisti v agregaci miize ovliviiovat naivni i zkusené
predatory, zejména urychlovat averzni uceni, ale také ovliviiovat inicidlni reakce predatort.
Vrozena averze k aposematické koftisti nebo neofobie miize byt u agregaci jeste silngj$i nez u
solitérnich jedincti a snizovat tak riziko napadeni této kofisti. U¢innost agregaci muZe
spocivat v tom, Ze predator md moznost vidét pii nebo po utoku aposematicky signal.
Vyhodnost velkych agregaci oproti malym v odrazeni utoku predatora je v nckterych
experimentech spornd. Antipredac¢ni vyhody agregaci se od urcité velikosti skupiny nemusi

nezvySovat. Velké agregace tedy nemuseji byt efektivné;si nez malé.

Vysledky experimentl tykajici se latenci titokl se u neaposematické kotisti mnohdy
li§i. Predatofi Casto utoCi na agregovanou aposematickou kofist méné intenzivné, tudiz
dosahuje vyssi miry preziti po Utoku. ZkuSenost s aposematickou agregovanou kofisti si
predatofi 1épe pamatuji a dokdzou zkuSenost generalizovat také na solitérni kofist se stejnym
zbarvenim. AvSak v problematice intenzity utokd jsou néazory také nejednotné ziejmé
z divodu, ze experimentll na toto téma nebylo zatim provedeno mnoho. Piestoze vétSina
rozdili mezi pokusy je vysvétlitelna rozdilnou metodikou nebo testovanymi druhy kofisti,

nékteré rozdily nebyly analyzovany a mohly by byt pfedmétem dal§iho zkoumani.

Myslim si, Ze antipredac¢ni vyhody aposematickych agregaci jsou nepopiratelné a i

ptes nékteré nevyhody pro mnohé druhy Zivoc¢ichl agregace zivotné dileZzité.
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