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Abstrakt

Mnoho druli aposematickych Zziwichi upozotiuje na svou nevyhodnost vystraznymi
signdly, které by rly odradit predatora od Utoku. Tyto signaly mohaisqbit vizualg,
chemicky, zvukow nebo jinymi zisoby. Rizni predatéi se mohou liSit v jejich reakcich
vaci témto signahm. Ackoli vétSina praci se zaftovala na reakce obratlo¥cpiedevsim
ptaki, také bezobratli jsou schopni v ramci svych smggth a kognitivnich schopnosti
reagovat na vystrazné signaly aposematickiéstco Pouze malo praci se zabyva studiem
reakci vice druln predatof viaci jedné aposematické Keti ¢i jednomu signalu, i@sto z
vysledki nekolika takovychto praci vyplyva, Ze alesponezi testovanymi druhy égct

existuje variabilita v jejich chovaniwi vystraznému zbarveni aposematické st

Kli éova slova:aposematismus, kist, predator, vystrazné signaly

Abstract

Many aposematic species advertise their unprofitability by warning signals to deter predators
from attack. These signals are mainly visual, chemical, and acoustic. Different predator
species may differ in their reactions to particular signals. Although most of the studies have
focused on vertebrate predators, especially birds, invertebrate predators react to warning
signals of aposematic prey in accordance to their sensory and cognitive capabilities as well.
Despite only few experimental studies testing reactions of more predator species toward one
aposematic prey or warning signal, there is evidence that reactions of predators toward
warning colouration of aposematic prey are different, at least among Passerine species
tested.

Key words. aposematism, prey, predator, warning signals



L UVOA oottt emeet ettt ettt sttt ettt ettt et ae sttt et et et te et ene et ereetens 5
2 Chovani a psychologie Predatora ... «eeeeeeeeeeuiuiiuiiaaaeseeeeeeeeesaeseeeeaseesseeeeenmnnnes 6
3 VIZUAINT SIGNAIY....ceeeeieiiiiiii ettt s r e e e e e e e e e aaeeeeeennnnes 7
3.1 VYSIraZNE ZDAIVENT ... e+ttt e e e e e e e e eneeeessan e e e eeeaeeeaeeas 7
.11 BArVa KBS ...t 7
.12 VZOT KDISTi.....eeeeeeeeeee et st e s e e e e e 9
3.1.3 CelKOVE ZDAIVENI .....cciiiiiiiiiiiit ettt e e e 10
T2 1Q0 ] 0] 1= 153 B g = o0 72 Lo | 1S PUURRR 16
3.3 VElIKOSE JEAINCE ...ttt ettt e e e e e e e e e e 17
R o [ (=T o = o TSP 17
4 ChemiCKE SIGNAIY ....ueuiiii et erre e e s s s e e e e e e e e e e e e eeeeeannnes 19
4.1 CRUOVE SIGNAIY ...eeviiiiiiiiieee e+ e ettt e e ea e e e e e e eeenensssereeeeeeees 19
4.2 OIfaKtoriCke SIGNAIY ......coevveiiiiiieiieiie e ettt e e e e e e eaeaeeeaeeeeeaeeeeeenaennes 20
5 AKUSEICKE SIGNAIY ...ttt ettt e e e e e e e e s s e s st ae e e e e e s e e e e e s snnnsnneneeeneees 21
B JINE SIGNAIY ...ttt e e e e ettt e e e e e e e e e a ettt ettt taataaaaaaeeas 22
O I 1< L TR A o <4 |V SRS 22
6.2 SEISMICKE SIGNAIY ...cceeeeeeeeee e e e e e e e e e e e e e 23
6.3 Startling SIGNAIY........ooiiiii i a e e e e 24
7 MUltimodalni SIGNAIIZACE ..........ccoiiii i eeeeeee e e e e e e e e e e e 24
S\ <) PO PPPPPPRPP 27
O CILOVANA IEIALUIA ....ceie i etttk bt e e e e e e e e e e b b e e e e e e e asnneeeaaeeaan 28



1 UvOD

Aposematismus je antipraettd adaptace Ksti, ktera pomoci vystraznych sighdhformuje
potencionalni predatory o své nevyhodnosti a ogegewd @ipadného atoku.

Pavodre Poulton (1890 ex Ruxton et al. 2004) charakteat@posematické Zivahy
podle rekolika rysi, jako je ndpadné zbarveria oproti podkladu, dvnebo vice vzajemn
kontrastnich barev vytvdjici specificky vzori napadné chovani. Vystrazné signaly nejsou
tvoreny pouze vizudlni slozkou (tedy jen vzhledem), @esto kombinaci se zvukovymi,
pachovymici jinymi viemy jako tzv. multimodalni signaly (Rw et al. 2004). Neni tedy
piesné ztotofovat aposematismus pouze s vystraznym zbarveaknsg vSeobeérpouziva,
ale bréat ho jako celkovy varovny projev (warningglay) zahrnujici dalSi smyslové modality,
jiné nez pouze vizualni.

Jelikoz reakce predatbma aposematickou kst v jejich @irozenych podminkach jdou
pozorovat a zkoumat jen velmiézko, WtSina pokug byla provedena s uftou
nebo upravenou Zivou Keti v laboratornich podminkach. Jako pretiatayli nejcasgji
testovani zastupci obratlofrc- predevsim ptéaci (Galliformes, Passeriformes), v memig
ryby a ostatni skupiny. Reakce na aposematickdistkiestovali gkteri také u bezobratlych
nag. pavouki nebo hmyzu.

Cilem této prace bylo shrnout dostupné poznatkyeakaich predatér na iznou
aposematickou Kest. Praci jsem pojala se zaianim na reakce predatovici jednotlivym
vystraznym signdim koristi, které fiznym zpisobem ovliviuji jejich jednotlivé aspekty

chovani.



2 CHOVANI A PSYCHOLOGIE PREDATORA

Vyznam aposematismu sfga v odrazeni predatora od Otoku nafigip kterda je
nepozivatelna, jedovat&i jinak nebezpéna, a ktera na tuto skdteost upozatuje
vystraznymi signély. Aby tato vystrazné obrana hiyliand, zaleZi fedevsim na smyslovych
a kognitivnich schopnostechtipmce (tedy jeho psychologii), pro kterého jsotenry, jak
a jestli tyto signaly umi vnimat a podle toho gaeagovat.

Cott (1940) pedpokladal, Ze kazdy zivwh se aposematické Ksti musi nadgit vyhybat
ziskdnim zkuSenosti. Predator, ktery po Utoku nemmeznamou Kist zjisti, Ze je nejedla,
si asociuje jeji vystrazné signaly s touto zkuSdnasdiky tomu se na&i takové kaisti
pii pristim setkani vyhybat (avoidance learning).

Jak se pozfi ukézalo, rkteri Zivoc¢ichové maji netenou vrozenou averzi (innate
avoidance) w¢i nekterym rysim aposematického zbarveni (Smith 1975, 1980) aruyjiva
se utoku na takovou Kkat, aniz by to u nich bylo podmino vySe popsanym procesexfeni.

Aby se predator n&il vyvarovat Utoku na aposematickourlgh, musi se nejive naudit
ji rozeznat (discrimination learning) pomoci vygmgch signal. Ty se vyvinuly tak,
aby byly dolle zapamatovatelné, proto zélezi na schopnosteatatpra, jak dlouho si je
bude pamatovat (Ruxton et al. 2004). Schopnostrgknee vystraznych signaltaké nmize

hrat vyznamou roli v fedejiti Gtoku na novou neznamourisb.

Existuje velmi malo praci, které by zkoumali tytedpotlivé psychologické reakce
ve vztahu k aposematické ii&ti u jednoho predatora. i€vadzna ¥tSina pokus byla

zantiena na avoidance learning a vrozenou averzi.

Pozn.: V dalSim textu budu pouzivat jedské, tak také anglické terminy, jelikoZ ty jsoe diého

nazoru vystiz§sSi a lépe se s nimi v textu pracuje oproti vicestonucéeskému pekladu.



3 VIZUALNI SIGNALY

Pro predatory vyhledavajici potravuedevsim zrakem jsou vizualni signaly prvotnim

podretem, ktery jim dava informaci o vlastnostech apastické kdisti.

3.1 Vystrazné zbarveni

Vystrazné zbarveni je nejnapa&Bim znakem aposematickych Zéchu. Za typické
aposematické barvy jsou povazovatgrvena, oranzova, zlutd a bila, které ve spojeni
scernou c¢asto vytvéeji kontrastni vzory (Cott 1940). Aby toto vystrézrebarveni
na predatory fungovalo, ¢ by byt schopni rozeznavat barvy nebo alesparevny kontrast
(Kauppinen & Mappes 2003). K tomu jsotizpisobeni nejenom mnozi obratlovci, ale také
nekteri zastupci bezobratlych.

3.1.1 Barva kiisti

Mnoho autoli se zabyvalo otazkou, zda sama typicky aposemakiakéa ovliviuje reakce
predatot. Ukazalo se, Zedhteri Zivocichoveé maji wci urcitym barvam vrozenou averzi.
Mastrota & Mench (1995) prokazali vrozenou avervnich Kepelek Colinus virginianus)
tj. bez gedchozich zkuSenosti s aposematickou nebo nechwtoidati (Wiklund & Jarvi
1982) wvici ¢ervené bary. Obdobr se vyhybalicervené kéisti zastupciieledi bazantovitych
(Phasanidae), kachnovitych (Anatidae) (Kear 1964Miastrota & Mench 1995), zé&bky
(Taeniopygia guttata) (Sillén-Tullberg 1985a) a kata kura domaciho* Gallus gallus
domesticus) (Roper 1990 ex Mastrota & Mench 1995jivBd averze naivnich jedifiovSak
muze byt fizny a nemusi nuénsouviset s barvou kisti. Averze mize byt zgisobena novosti,
kdy predator se vyvaruje Utoku na novou neznamaistkoV takovém pipact mluvime
o neofobii (Coppinger 1970).

Mastrota & Mench (1995) testovali stejnfegelky ve starSiméku a jejich averze stale
pietrvavala, nejednalo se tedy u nich o neofobii,naégna o potravni konzervatismus neboli
dlouhodobé odmitani ksti (Marples & Kelly 1999). V jiném pokusu autor
Mastrota & Mench (1994) reagovalyidpelky neofob& wva¢i modré potray, které
se zpoatku vyhybaly, ale poase si ha ni navykly a konzumovaly ji stejako neobarvenou
potravu. Je proto mozné, ze opakovanym setkavamiea\sykle barevnou Ksti si predator

* v dalSim texu budu pro sttnost uvadt pouze kiata



......

cervené potravy nestalo (Mastrota & Mench 1995).

Pri testovani reakci predatora (a to nejen vrozewrézay je teba davat pozor na faktory,
které mohou ovlivnit jeho chovani. Vedle neofobn#éfektu to nize byt také typ pouzité
koristi. Gamberale-Stille & Tullberg (2001) zjistilyze naivni kiata Gallus gallus
domesticus) reagovala jinak &i barevné urélé karisti a jinak \aci realné. Zatimco ploStice
Graptostethus servus kurata atakovavala v zavislosti na jejich kgru unglé koristi barva
nentla vliv.

Presto lzefici, Ze vrozena néendé averzei samotné bawrvkoristi u nekterych pta&ich
predatod existuje a ktera je pravdodobr adaptaci vyvarovani se utoku na aposematicky
zbarvenou kiist, kde krong jeji barvy maiji vliv i jiné komponenty vystraznysignat.

Barva je jednim zvizualnich sigral podle kterych se preddtouci rozpoznat
aposematickou Kist. Naivni kdata Gallus gallus domesticus) se wila rozpoznat nejedlou
kotfist spiSe podle jeji barvy nez podle jejiho vzoArofisson & Gamberale-Stille 2008)
¢i kontrastu s pozadim (Gamberale-Stille & Guilf@@D3).

Exnerova et al. (2006) potvrdili ét8i efektivnost typicky aposematickych barev
v odrazeni predatora od atokuiil@dni a mutantni barevné formy rémice pospolné
(Pyrrhocoris apterus) byly sykorami kaadrami Parus major) napadany meénnez obarvena
hnéda forma. Autéi poukéazali také na fakt, Ze jednotlivé aposematiblarvy mohou byt
razré (Einné. Cervend a oranZova barva plostice nejvice odrazsiary kaiadry Parus
major), sykory modinky (Parus caeruleus) a gnice ¢ernohlavé $ylvia atricapilla) od utoku,
zatimco Zlutd a bil&d byly napadany vice. Podeevenka obecndEfithacus rubecula)
napadala vSechny barevné formy plostice bez rozdidujejich mortalita se liSila v zavislosti
na jejich barg (Exnerova et al. 2006).r€kvapivé je, ze &oli vSechny plostice #ii stejny
vystrazny vzor, ten jejich reakce neovlinil, pous@motna barva. Osorio et al. (1999) toto
vyswetluji tak, Ze kontrast barevného vzorurikti pritahuje predatorovu pozornost, zatimco
barva informuje o jejich vlastnostech, zde tedyprosgsnosti potencionalnimu Ginikovi.

Zajimavé vysledky finesl pokus Ham et al. (2006), Ktd¢estovali odchycené sykory
konadry (Parus major) s unglou koristi. Autai ukézali, Ze sykora k@dra je schopna
asociace nejedlé Ksti s jakoukoli barvou bez ohledu na to, zda htylsicky aposematick&
¢i ne, a tyto asociace si ptaci pamatovali stdpez rozdik barvy. V takovém fipac by
v piirodk typicky vystrazna barva néakovala jako efektivni podn k vyhybani
se neprosgsné kdaisti. Tyto vysledky byly pravpodobr dany pouzitim urlé koristi
(Gamberale-Stille & Tullberg 2001).



Co je ale nezpochybnitelnym vysledkem, Ze sykotgakloa Parus major) byla schopna
generalizace barevného vystrazného signalu. Ptadbwedli asociovat oranZovou barvu
s nejedlosti poté, co byli n&eni, Ze to samé ztiacervena a Zluta. To podporuji i vysledky

autoii Exnerova et al. (2006) s realnourikti.

3.1.2 Vzor kaisti

Aposemaiiti jedinci prezentuji svou napadnost specifickymony, které vznikaji kombinaci
typicky aposematickych bare@asto ve spojeni s kontrastigirnou (Cott 1940).

Jednim z takovych vzarjsou barevné prouzky nalé skupiny vysoce jedovatych had
koralovai (Micrurus spp.). Smith (1975) prokazala@dr tomuto barevnému vzoru vrozenou
avoidanci u pilafi (Eumomota superciliosa), ktei Ziji na mistech, kde se koralovctZoe
vyskytuji, a ktera se u nich protaeglpoklada jako adaptivni obran#eg touto smrtekh
nebezpénou kdisti. Ani jeden testovany ptak se nepokusil o Utaktakto obarveny model,
zatimco jiné barevné vzory atakovaly bez zdrah&ddopak naivni vrabec domad?asser
domesticus), sojka modra Qyanocitta cristata) a vlhovec cervenokidly (Agelaius
phoeniceus) Zadnou vrozenou vyhybavosidr vzoru koralovd neprojevili, dokonce aniii
zadné aposematické bar¢Smith 1980). To nenifpkvapujici u vrabce, ktery se ¥inmpde
s koralovci pirozere nesetka, ale sojka i vlhovec migruji do oblastie kse koralovci
vyskytuji. Smith (1980) proto ipdpoklada, Ze tito ptaci si budou &tmgeneralizovat
vystrazné vzory jiné, mén nebezpe&né kdisti, se kterou se dhem Zivota setkaji,
pii piipadném setkani s koralovci a takegejdou utoku, ktery by proénjinak mohl byt
letalni.

Vrozena averze i¢i aposematickému Zlutternému vzoru byla prokadzana u &pa
(Sturnus wvulgaris)(Schuler 1982 ex Mastrota & Mench 1994), i&u Gallus gallus
domesticus) (Schuler & Hesse 1985) a sykorilemler Parus major) (Lindstrom et al. 1999).
Schuler & Hesse (1985) tuto averzi popsali jakoegjeRy zafixovanou predispozici, kdy
vystrazné zbarveni zpomalilo nasledny atak ze gtpaedatora, jakmile fsel s takovouto
koristi do gfimého kontaktu. Bkoli kurata Ut@ila na obarvené Zlutderné larvy potemnika
mouwného {Tenebrio molitor) (dale jen moéni ¢ervi) stejré jako na obarvené zelené nitoe
cervy, vystraza zbarvena kst nebyla kiaty sezrana.

Evans et al. (1987) testovali schopnostepgelek Coturnix coturnix coturnix)
generalizovat 1zné vzory aposematického hmyzu. VSechny testovaoByd- Cercopis

intermedia, Caenocoris nerii, Eurydema decoratum mely c¢ervenoéerné zbarveni liSici



se detailem vzoru. Ptaci po zkuSenosti s prvnifedipZzenym hmyzem nésledrmeére
napadali jiné druhy s podobnym vzorem. Je tedy moze byli schopni generalizovat
vystrazné vzory tiznych druli aposematického hmyzu mezi sebou. Neni ale vglog,
Ze seidili pouze barvou bez ohledu na vzorikd.

Vysledky vySe zmignych pokué dokladaji, Ze u&kterych druli ptédki existuje vrozena
averze w¢i nékterym vizualnim vystraZznym signifth aposematické Kisti, zatimco jiné
druhy tuto predispozici nemaji, a proto, aby semwriziku vétSiho ¢i mensiho poSkozeni

z napadeni takovéto Keti, se musi nalit ji vyhybat ziskanim zkuSenosti.

3.1.3 Celkové zbarveni
Laboratorni prace testujici reakce predatoa jednotlivé komponenty vystraznych signal
pouzivaji pevazré umelou korist, na které Ize manipulovat dany vystrazny signal
V pokusech srealnou aposematickouridtd pasobi vSechny tyto komponenty zarave
a predator nadreaguje jako na celek, proto nelze odhadnoutaklé miry jsou jeho reakce
ovliviieny pisobenim jednotlivé slozky vystrazného zbarveni,lmtaou nebo vzorem.
Sillén-Tullberg (1985b) testovala naivni ikt Gallus gallus domesticus) s realnou
koristi, aposematickou a krypticky zbarvenou ploSpestrou ygaeus equestris). Kurata
byla zpa&atku odrazena vystraznym zbarvenim aposeriafikoto atakovala vice krypticky
zbarvené jedince. Po opakovaném setkani se atélanaychleji vyvarovat utoku na vystraZn
zbarvené plostice, zatimco u kryptické ploStice

avoidance learning probihal pomaleji (graf 1 4 A srosemaric rrev
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Zajimavé vysledky finesl pokus autar Terrick et al. (1995), ki¢ zkoumali, zda mé&
aposematické zbarveni vliv na avoidance learniroyky (Thamnophis radix haydeni).
Nejednalo se ale o zbarveniilghi samotné, pouze o zbarveni pinzety, ve ktel@ kgrist
podavana. Autio predkladali naivnim uzovkam v zelenych neaposematiclyzlutocernych
aposematickych pinzetach dva typyfikt — kousky Zizaly obecnd.@mbricus terrestris) a
kousky candataizostedion vitreum). Po pozeni kousku candéta jim injikovali LiCl, ktery u
nich zpisobil nevolnost, kterou si asociovali s pazym typem kiisti. Poté u nich vzrostla
averze wc¢i kousku candata bez ohledu na barvu pinzety, & jak byl predkladan, ale u
candata fedkladaného v aposematické Zldarné pinzet, byla tato averze mnohenttsi.
Autofi tak prokazali, Zze uZovka nerozeznavaiisto podle vystrazného zbarveni, ale
chemosenzorickym vnimanim, a Ze vystrazné zbamami zpsobilo WtSi averzi atakovat
.nechutnou” kdist a zvysSilo schopnost n&tise a pamatovat si vlastnosti takovéigi.

Nékolik studii se zabyvalo také chovanim predater marském progsedi. Zde jsou
nejvyznamgjSimi vizualnimi predatory ryby, jejichz potencidmidkoristi mohou byt @izni
aposematiti zZivocichové. ®mi jsou napiklad nahozab plzi (Nudibranchia), kté nemaji
schranku, ktera by je chraniléga atokem predatdy proto sekvestruji chemické latky nebo
Zahavé bikky z jimi poZené kdisti a vyuZivaji je jako svou obranu, na kterou zgoduji
vystraznym zbarvenim (Edmunds 1966 ex Aguado & Maf07). Aguado & Marin (2007)
testovali @innost vystrazného zbarveni nahozabrého Qizaena peregrina v obraré proti
jeho pirozenym predatdim. Cratena peregrina je bila se déma napadnymi oranzovymi
skvrnami a oranzovo meoel zbarvenymi ceraty. V laboratornim pokustedioZili umely
model s takovymto zbarvenim gyldruhu Thalassoma pavo (Labridae). Ta se po¢kolika
trénincich s nejedlym udlym modelem natila vyhybat vystraznému zbarveni jedlého
modelu. Autéi provedli stejny pokus virozeném prosedi, kde také vokln Zijici ryby
(druhy neuvedeny) se nély vyhybat vystraznému zbarveni &lé@ho modelu.

Pokus autar Aguado & Marin (2007) s zivou Kisti v pfirozeném prosedi ukazal, ze
ryby se také vice vyhybaly vystraZzzbarvenym plim nez &m, ktai byli celi obarveni
namodro.

Young & Bingham (1987) testovali efektivhost vygmaho zbarveni larvy aposematické
sumky Ecteinascidia turbinata (Perophoridae) v obranproti rybé Lagodon rhomboides
(Sparidae). Ryba se po zkuSenosti s touto chenficggnou oranzo¥ zbarvenou sumkou
vyvarovala utokm na obarvené larvy sumky drul@avelina oblonga, ktera je vSak zcela
jedla, bez chemické obrany. Ryby, které zkuSenostssazr zbarvenou kisti nengly,

atakovaly obarvené i neobarvené chemicky netm@tarvy bez rozdilu.
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Nékolik autori testovalo také bezobratlé predatory, jestli jsahopni reagovat
na vystrazné zbarveni aposematické figtb Berenbaum & Milicky (1984)
piedkladali kudlance Tenodera ardifolia) aposematickou ploSticiOncopeltus fasciatus.
Kudlanky po zkuSenostech s nejedlou formou tétgtpe, kterd obsahovala toxicke latky
sekvestrované z jeji zivné rostliny, se nadale ghyi jeji identicky vypadajici forgn ktera
ovSem zZadné toxické latky neobsahovala a byla j@&bavdish et al. (1993) zkoumali, které
vizualni signaly zvysuji averzi kudlankiyenodera ardifolia. Predkladali jim vizualg odlisSné
formy ploSticeOcopeltus fasciatus — péirodni, obarvené ceterné, obarvené celooranzove,
napil oranZovoéerné a obarvené oranzové&ernym vzorem. Kudlanky se nejvice zdrahaly
zautait na ploStice s oranZoviernym vzorem. Barevny vzoragobil jejich &tSi averzi nez
jednotné zbarveni. Auto predpokladaji, Ze kontrastni zbarveniiza ovlivnit i jejich
avoidance learning.

Obdobr jako kudlanky i skdkavky (Araneae: Salticidaejsezhopny &eni a rozeznani
aposematické kesti podle vizualnich signal Skow & Jakob (2006) testovali skakavku
Phidippus princeps, ktera se &hem rekolika jednotlivych pokus nawila vyhybat nejedlé
formée ploSticeOcopeltus fasciatus.

Lze tedy soudit, Ze i bezobratli predatsou schopni vnimatizné podsty vizuélni
vystrazné obrany aposematické&ikt a po negativni zkuSenosti se ji diauwyhybat.

Ne vzdy ale vystrazné zbarveni predatory od Utakadi. To dokazuji pokusykterych
autoi (Evans 1984, Exnerova et al. 2003, 2006, 2007 JWk & Jarvi 1982). Ti jako jedni
z mala testovali reakce vice dfupredatod vici jedné aposematické keti a zarove tak
prokazali, Zze mezitiznymi druhy existuje variabilita v jejich chovarifera mize byt
zpisobena &kolika faktory. Tim nejpodstaéisim je ¥k a zkuSenosti testovanych predétor
Jinak se chovaji jedinci naivni, bezedchozich zkuSenosti, a jedinci starSiiiksvoje

chovani modifikuji v dsledku jiz ziskanych zkuSenosti s aposematickaistko

3.1.3.1 Mezidruhova variabilita
3.1.3.1.1 Wild-caught predéto
Exnerova et al. (2003, 2006, 2007) testovali chowdkolika druhi odchycenych gvca vici
aposematické Kasti. Testovanymi druhy byly koserny (Turdus merula), mlynaik
dlouhoocasy Aegithalos caudatus), pénkava obecnaFringilla coelebs), zvonek zeleny
(Cardudlis chloris), strnad obecnyHmberiza citrinella), sykora ka@adra Parus major),

sykora motinka (Parus caeruleus), sykora parukika (Lophophanes cristatus), sykora
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uhelntek (Periparusater), sykora luzni Roecile montanus), sykora babka Roecile
palustris), ¢ervenka obecnaE(ithacus rubecula) a penice ¢ernohlava $ylvia atricapilla),
kterym autéi predkladali aposematickou fipodni ¢ervenoéernou a neaposematickou
nahrédo obarvenou rusmici pospolnou Ryrrhocoris apterus). Jak se ukazalo, jednotlivé

druhy gvci reagovaly odlis& vaci obéma typim barevnych forem.

Aposematické zbarveni neodradilo od atoku kosacKbiad), pnkavu (chaffinch),
zvonka (greenfinch) a strnada (yellowhammer). Tpadali a zabijeli abbarevné formy bez
rozdilu a také je konzumovali (graf 3). Nejen, genpodradilo vystrazné zbarveni, ale ani
chemicka obrana plostice, igmbuijici jeji pach a nechutnost.

b
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Graf 3 paset jedind jednotlivych druli zabijejici aposematickou (A) a neaposematickou
(NA) korist (podle Exnerova et al. 2003)

Rozdilre se wvici obéma barevnym formém Kisti chovaly sykora kiadra (great tit),
sykora modinka (blue tit), sykora parukiéa (crested tit), sykora uhebek (coal tit), sykora
luzni (wilow tit), sykora babka (marsh titfervenka obecna (robin) a&rmce ¢ernohlava
(blackcap), které aposematickou plostici napadlynéméez neaposematickou. Vystrazné
zbarveni tyto druhy pra¥godobré odrazovalo od utoku (graf 3,4).

Jednotlivé druhy se také liSily #pobem, jakym s Ktsti zachazely. Zatimcoervenka
a sykora kaadra s aposematickou plostici zachazely t#ig%i, neaposematickou vice
zpracovavaly, coz vedlo k jejitsi mortali€ bez ohledu na jeji chemickou obranu. Mozny
zpusob rozdilného zachazeni s jednotlivotigt mohl byt dan pravvystraznym zbarvenim,

které je odradilo od utoku, zatimcodaié kryptické zbarveni tento efekt n&m
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A - wild-caught birds
100% 1
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blue tit great tit crested fit coal fit willow tit marsh fit

Graf 4 procento odchycenych jedidtei atakovali aposematickou plostici (bile)
nebo neaposematickou dkevare). Cerng procento jeding, kteri zabili katist
(podle Exnerova et al. 2007)

Velmi jemre s kaisti zachazely sykora médka, sykora babka aépice, jejichz
zpracovani ndgezilo pouze malé procento iksti. Opakem byla sykora paruka, ktera
zabijela veSkerou ji napadenou aposematickou iaseapatickou kiist.

Zajimaw se choval mlynidk, ktery atakoval kiist obou tym velmi mélo, ale $tSinou
se k gedkladané kissti vibec nepibliZil.

Tuto variabilitu v chovani zkuSenych predétonohou zgisobovat #zné faktory. Vedle
véku a s nim souviseji pravpodobnosti ziskanych zkuSenosti, taizen byt neofobie
(Coppinger 1970¢i potravni konzervatismus (Marples & Kelly 1999dihci se mohou liSit
také ve svych kognitivnich a smyslovych schopndstéatimco ¥tSina hmyzoZzravych druh
se fidila predevSim vystraznym zbarvenim, semenoZravi se jimeamali odradit.
Exnerova et al. (2003) dale uwidnap. vztah mezi velikosti¢ta predatora a jeho ksti,
kdy wétSi jedinec by rél byt odolrgjSi pfi pozieni @ipadné toxické kiasti oproti mensimu
jedinci, u kterého je riziko otravy¢tsi. Kos byl nejetSim testovanym druhem, ktery
konzumoval chemicky br&né ploStice a neprojevoval znamky otravy (Browealetl986),
opakem byl mlyn#k, ktery byl nejmensim druhem a ktery sedgkladané kissti vyhybal.
DalSimi faktory by mohly byt rozdilné obyvané habjyt kde by ptéaci @i vétsi ¢i mensi
pravdEpodobnost se setkat s testovanouith potravni strategie nebo velikost fishi,
ale vliv €chto faktofi autai Exnerova et al. (2007) nepotvrdili.

Nekteri zkuSeni predato po zkuSenostech s vystr@&rzbarvenou kisti se nadi
prekonat jeji chemickou nebo mechanickou obranu, fakdokazuje Evans (1984), ktery
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testoval ®&kolik druhi odchycenych dostych pévca s aposematickynmimelakem (Bombus
pennsylvanicus) a jeho mimikem Mallota bautias (Big: Syrphidae). | ontmesl dikaz

o mezidruhové variabilit Zatimco drozdec Ry (Toxostoma rufum) a sojka modra
(Cyanocitta cristata) nebyli odrazeni vystraznynarzenim ani jednoho typu kisti a oba
aspsre pozeli, naopak typické vystrazné Zluterné pruhovani odradilo od utoku drozda
stthovavého (Turdus migratorius) a strnadce¢vmgho (Melospiza melodia), Kiese takto

zbarvenému hmyzu vyhybali.

3.1.3.1.2 Naivni preddio
Jina je situace u naivnich predd&toktei s vystraza zbarvenou kiisti doposud zkuSenost
nentli. Stejré jako existuje vrozena averzé® jednotlivé bar¢ koristi (Mastrota & Mench
1995) nebo vzoru (Smith 1970), také celkové vysigazbarveni riwe mit vliv na averzi
predatora.
Exnerova et al. (2007) testovalyti druhy naivnich, réné odchovanych ¢vci s runenici
pospolnou Pyrrhocoris apterus) - jeji piirozenoucervenoéernou formou a neaposematickou,
nahrédo obarvenou. Naivni sykora miotka (Parus caeruleus) a sykora uheldek
(Periparus ater) se vyhybaly obma typim, zatimco sykora kmdra Parus major) a sykora
paruk&ka (Lophophanes cristatus) nently Zzadné vrozenéipdsudky wéi aposematické ani
kryptické forn® Pyrrhocoris apterus a napadaly je bez ohledu na jeji vystrazné zbarven
(graf 5). (Exnerova et al. 2007). Je tedgjmé, Ze i mezi blizceifbbuznymi druhy existuje
variabilita v reakcich nanovou nezndmo

. . , i B - hard-rezred birds
kofist. Zatimco sykora kedra a sykora 440 .

paruk&ka nemaji vrozenou averzi ugi 50
w0
vystraznému zbarveni plostice, u sykor

modinky a sykory uheltka je tato averze 60% |

velmi silna. Jelikoz seale vyhybaji t 40% ]

Proportion of birds

i neaposematické forn neni toto jejich 20 |

chovani zaficinéno vystraznym zbarvenim,
. . D}.::I L E ¥ .
ale spiSe neofobii (Coppinger 1970 bl it greattt  crestedtt  Coalti

¢i potravnim konzervatismem (Marple~ Graf 5 procento naivnich jedific kteri

.o . . atakovali aposematickou plostici (bile) nebo
& Kelly 1999), ktery je vSak u takhle mladyc neaposematickou @ovarg). Cerrs procento

jedinai, kteri zabili karist (podle Exnerové et

jedinal nepravdpodobny. al. 20(7)
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3.1.3.2/nitrodruhova variabilita
Také mezi jedinci stejného druhu existuje variailitchovani u¢i aposematické Kisti.

Za zminku stoji blizSi pohled na chovéani sykoryiddry Parus major), kterd je jednim
z ¢asto testovanych predatorproto jeji chovani rizeme srovnat s vysledky vice praci.
ZkuSenosti sykor kitader ziskané stkem ovlivnily zpisob jejich chovani &i aposematické
koristi. Dosgglé sykory kaiadry rozliSovaly neaposematickou a aposematickostipl, ktere
se vice vyhybaly, zatimco naivni jedinci napadaba aypy stejd. Neni proto u nich
piedpokladana vrozend averzédéiv vystraznému zbarveni (Exnerova et al. 2007). Jiné
vysledky ale zjistili Lindstrom et al. (1999), kidestovali naivni sykory kaadry, a které
se chovali averzivh vici predkladanym aposematickym Zlgesné pruhovanym motnym
cervim (Tenebrio molitor). Je proto mozné, Ze i mezi naivnimi jedinci ségjm druhu by
existovala variabilita ve vrozené avoidanci. Exnéreet al. (2007) vidi ic¢iny vzniklych
rozdili spiSe v dsledku jiného experimentalniho designu pokusu neto@né populkéni
rozdily, které ovSem u sykor kader zatim nikdo netestoval, proto je nelze potvrdi

U sykory kaiadry byl patrny také vliv &ku v chovani wuci aposematické Kasti
(Exnerova et al. 2006, Lindstrom et al. 1999). St@dinci zabijeli vice kiasti bez ohledu
na jeji zbarveni oproti jednoletym, kiese chovali vice neofokn Obdob® v pokusu
Lindstrom et al. (1999) se jednoleté sykoryi&adry vice vyhybaly Zlut@éern: pruhovanym

mouwnym c¢ervim rez dosgli jedinci.

3.2 Kontrast na pozadi
Aposematiti Zivocichové diky svému vyraznému zbarveni kontrastgbdzadim a jsou tak
na rtm napadni. Tato ndpadnost predatorovi usngdépe rozeznat aposematickouti&b
Autoii Roper & Redston (1987) prokazali, ze naivnidta Gallus gallus domesticus)
se nadila rychleji vyvarovat Utoku na nechutnou &ou karist, kterou tak napadala men
pokud byla na pozadi nipadna (bez ohledu na baowstik¢i pozadi) a tuto asociaci
nejedlosti a napadnosti si také déle pamatovalatioaristi prezentované na stejnobarevném
pozadi. Stejné vysledky potvrdil i Roper (1994).
Jiné vysledky ale zjistila Sillen-Tullberg (1985&)pokusu s naivnimi zéiikami
(Taeniopygia guttata), které utgily na prirodni cervenoéernou plostici méhnez jeji Sedou
mutantni formu, a nezalezelo, jestli byly na poza@jadné nebo kryptické. Vysledky jejiho

pokusu ukazuji, Zze ptaci $@ili barvou kdisti nikoli jejim kontrastem na pozadi. Rozdilné
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vysledky ale mohou byt z&ginény jinym typem kaisti, kdy realna kiist pasobila jinak nez
ungla (Gamberale-Stille & Tullberg 2001).

Gamberale-Stille & Guilford (2003) také prokazak kuata Gallus gallus domesticus)
se Wila rozeznavat nepozivatelnou slou korist od pozZivatelné snaze podle jeji barvy nez

podle jeji celkové napadnosti na pozadi.

3.3 Velikost jedince

Aposematiti jedinci jsou diky své napadnosti |épe detekdwéta proto vystaveni&tSimu
riziku napadeni nez jini krygti jedinci (Mand et al. 2007). To by pr@ bylo nevyhodou,
pokud by predator neregistroval jejich vystraznénaly. Je tedy mozné, Ze velikost
aposematického jedince zvysi efektivnosgbeni &chto vystraznych signal

Pokus s urdlou karisti Mand et al. (2007) dokazuje, Ze detektabdip@sematické Kosti
je piimo uneérnd jeji velikosti, v porovnani s keti kryptickou, kterou sykory kadry (Parus
major) nalezly bez ohledu na jeji velikost.

Gamberale & Tullberg (1996b) testovala naivniidta Gallus gallus domesticus)

s miznymi instary aposematické plostideopidothorax leucopterus, které se liSi velikosti.
Kurata ut@ila na tSi jedince méh a zarove pasobila jejich mensi mortalitu oproti
jedincim menSim. VtSi velikost #éla tak @inasi aposematické keti vétSi napadnost
a zarovaé intenzitu varovného signalu, ktery odrazuje predatod Utoku. Slabé vystrazné
signaly mensiho aposematického jedince byly v abpiied Utokem predatoraiiné meg
(Gamberale & Tullberg 1996b).

Stejre jako Gamberale & Tullberg (1996b) i Mand et aD@2) potvrdili, Ze ¥tSi kaist
byla v disledku tSi efektivity vystraznych signalobezetrgji zpracovavana, a to vedlo
k jeji menSi mortalit. ZkuSené sykory kadry napadaly malou aposematickodigiostejré
jako kryptickou mozna proto, Ze slabé signaly pré® mebyly dostaténé vystrazné
(Méand et al. 2007).

3.4 Agregace

Aposemaititi jedinci casto vytvéeji agregace a tato pospolitost je povazovana m&asb
jejich vystraznych signal (Ruxton et al. 2004). Jeckolik diavoda, jak agregace ifspiva
ke snizeni predace takovéristi. Vysledky autoit Gagliardo & Guilford (1993) nazuaiji,
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Ze agregace posiluje diskrimifmd uieni a avoidance learning predatora a zvysuje funkci
vizualni varovné signalizace, ktera predatora ageaad Utoku na agregovanourigb.

V jimi provedeném pokusu napadala naivniidta Gallus gallus domesticus) vice
solitérni untlou korist nez agregovanou. Diky zvySenémtinku vystraznych signal
agregované kitsti se nadtila rychleji rozpoznat jedlou a nejedlou fii, kterou si déle
pamatovala a vyhybala se ji. Z designu pokusu igjnm@, Ze wtSi averze atakovat
agregovanou kist nebyla dana jeji si#jgi chemickou obranou, aleciakem vizualnich
vystraznych signaél Predator § utoku nebo bezprogdre po rem vidél, jak nejedla kést
vypada a to si mohl wdomit a vybavit hnedipdalSim pokusu o Gtok (Gagliardo & Guilford
1993).

Vysledky pokusu Gamberalle & Tullberg (1996a) dmeda kaisti — plosSticiSpilostethus
pandurus a naivnimi kiaaty (Gallus gallus domesticus) vysSly piekvapiw rozdilre. Agregace
zde nezrychlila avoidance learningitt Ta se vice zdrahala atakovat agregovandistko
kterou napadala dvakrat m&nez solitérni, ale oba typygukladané kisti napadla pouze
jednou a pak se vyhybala @ba typim. Nicmére autorky zdraznily, Ze utok predatora
na agregovanou Kkist byl intenzivijSi a kaist tak n€la menSi pravpodobnost peziti
takového atoku, coz potvrzuji i vysledky aut@kelhorn & Ruxton (2006).

S velikosti agregace e souviset také velikost jedinc ktefi se v ni vyskytuji.
Gamberale & Tullberg (1998) zjistily, Zestgi
velikost aposematickych jedificve skupig 1_-

zvysuje averzi ktat (Gallus gallus domesticus)

zalt@it a ze pravépodobnost napadeni tét
agregované Kasti klesa s velikosti agregace

Pcatet jedin@ neaposematicke Kkati, zda byl

solitérrie nebo v agregaci, na jejich aver:

nenel vliv (graf 6). Agregace tedy zvySuje

Proportion attacking birds

acinnost vizuélnich vystraznych sighakoristi

(zbarveni, napadnosti na pozadi), kte

T. leucopterus G. servus

zpiasobuji tSi  averzi predatora zadib

azvySuji jeho aversion learning (Roper
Graf 6 pomgr kurat Gt@&icich na aposematickou

& Redston 1987, Roper 1994). plostici T. leucopterus a kryptickou G. servus,
solitérni (t&kovarg), agregova# (errg)
(podle Gamberale & Tullberg 1998)
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4 CHEMICKE SIGNALY

Aposemaiiti zivocichové varuji predatoryipd utokem také chemickymi signaly, které se liSi
ve zpisobu, jakym na predatoratinkuji. Mohou pisobit ch@ové a/nebo olfaktoricky.
Chemické latky, které jsou s®asti chemické obrany kisti zpisobujici jeji nechutnost
¢i jedovatost, jsou pro predatora vigeanére toxické a funguji jako chiove signaly. Zarove
mohou byt i zapasSné a odrazovat predatora od Gadéisvym pachem. Jiné latky uglajici

se pouze jako olfaktorické signaly jsou pouze zaga®le netoxickéCasto nelze odlisit
(predevsim u realné kisti), jakym zpisobem chemické latky na predatoiesabi, jestli jako
olfaktorické a/nebo chiové signaly.

4.1 Chuwoveé signaly

V laboratornich pokusech sé pestovani reakci predatona chiiové signaly pouzivaji latky,

které maji nefijemnou cht a zarové jsou nearomatické, jako naghinin, ktery je hiky.
Kurata Gallus gallus domesticus) jsou schopna dletzné Urove chemické obrany

rozliSit nechutnou a chutnou polozk

. i o, L - o , E 1% Quinine
identicky vypadajici kbsti, pficemz meén 3 oMixed
o, C ) e rur L ® A 49 Quini

silnd chemickd obrana je m&n&inna Qinine
v zabragni jejiho poziti. Proto kigst s \&tSi &
chemickou obranou ma sl 2
pravdépodobnost  feziti po napadeni 5
predatorem (Skelhorn & Rowe 2006b,c § /4

- . - . b G NE D
Naivni kuata se k#isti s wWtSi chemickou = A= ‘Fé-\-r’éfﬂ

: s 7 8 9 10 11

obranou rychleji natila  vyhybat Trial number
(Skelhorn & Rowe  2006a) (graf 7 Graf 7 rychlost avoidance learning iat

; o . o i kofisti s tiznym stupgm chemické obrany
a zarova ji lépe odliSila od késti jedlé (podle Skelhorn & Rowe 2006a)

(Skelhorn & Rowe 2006b).

Ne vzdy se predator necha odradit odipak chemicky bramé kdisti. To mize zalezet
na mnoha okolnostech — slabé chemické abdutisti (Skelhorn & Rowe 2006b) nebo
nedostatku jedlé potrawy snizenych energetickych zasobach predatora (Baehal. 2007,
Chai 1996, Koko et al. 2003, Sexton et al. 1966).

Pokud je chemicka obrana pozitérikti nizka, predator vyhodnoti riziko z mnoZstvi

prijatych toxickych latek pro jeho zdravi a podle dobul’ korist odmitne, nebo ji bude



akceptovat (Skelhorn & Rowe 2006b). Naivniida takcinila zcela na zakladchu’ové
diskriminace (Skelhorn & Rowe 2006b).

Barnett et al. (2007) testovali B (Surnus wulgaris) piijejich snizenych
energetickych zasobach ahmotnosti. Z&hto okolnosti jedli oproti normalnimu
energetickému stavu vice nechutnych tmgeh ¢ervii (Tenebrio molitor) (graf 8) a pi jejich

diskriminaci seidili nautenymi barevnymi vizualnimi signaly.
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Graf 8 piijem chemicky bréné (defended) Ksti ve fazi
normalnich (free-fed) a snizenych (restricted) gegckych zasob
Spaka (podle Barnett et al. 2007)

Ochotu predatora atakovat aposematickotiskwznistajici s jeho hlad@nim dokazuji
i Sexton et al. (1966). Ti testovaliare hladové anolisy zelené\folis carolinensis), ktefi
za snizeného energetického stavu vice napadakagdeky hmyz.

Jinym pgipadem je leskovec neotropickyzdlbula ruficauda), jednim ze znamych
predatof, ktery aktivié lovi a Zere aposematické motyeliconius (Chai 1996). Langham
(2006) gedpoklada, ze se wmo vyvinula schopnost ckiavé rozpoznat jedovatého motyla
spolu s nizkymi energetickymi naklady, prototuza okouSet nové neznamé formy,

aby pipadre odhalil jedlé Batesovské mimiky.

4.2 Olfaktorické signaly

Jako olfaktorické signaly funguji néiglad pyraziny, které jsou zapasné, ale netoxiclsoa
souwasti vystraznych signalmnoha druh aposematického hmyzu (Marples et al. 1994)
Tento olfaktant s&asto pouZziva v laboratornich pokuseadf testovani reakci predator

na olfaktorické signaly Kdsti.
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Mnohé pokusy s ushou koristi dokézaly, Ze pach zvySuje neofobii predatora
(Marples & Roper 1996, Jetz et al. 2001, Kelly & rglas 200). Pyraziny spolu s ani
mandle zvysily averzi kat (Gallus gallus domesticus) vic¢i nové neutraléy zbarvené potrayv
i piti, které tak byly po delSi deékpriblizeni poZity, ale thiazol averzigmepisobil. Pokud
se jednalo o kast, ktera byla ptdkm znama, ani jeden z vySe uvedenych paonbnel
averzivni vliv (Marples & Roper 1996 O0bdobr metylsalicylat a etylacetat zvysil averzi
kurat vi¢i nové aposematické kisti, zatimco u znamé Ksti a @i pouziti jiz znaAmého pachu
se zadny takovy efekt neprokazal (Jetz et al. 200¥sledky pokus se zekickami
(Taeniopygia guttata) ukazaly, Ze stefhjako u kuat, i u nich pach pyrazinu zvySuje averzivni
reakci \ici nové kaisti (Kelly & Marples 2004).

Razné pachy maji vliv i na aversion learning predétatatimco pach mandle zvysil
aversion learning kat (Gallus gallus domesticus) vici vodé s chininem, vanilka na proces
uceni zadny efekt netta. Kurata si také déle pamatovala asociaci nechutnodti sgpachem
mandle nez s pachem vanilky (Roper & Marples 1997).

Z vysledi vySe uvedenych poktige zZejmé, Ze wizné olfaktanty mohoutsobit zcela
odliSné na reakce predatior Roper & Marples (1997) jako jeden é@vibda uvadji, Zze ptaci
na uctité pachy mohou reagovat wisledku vrozené predispozice vyhybat se patghkteré
jsou g¥irozere spojené s nechutnosti ¥imde, jako je tomu nap u pachu mandle, ktery je
typicky pro toxicitu u rostlin, zatimco pach vanilke. Jinym dvodem by podle nich mohla

byt intenzita pouzitych padh

5 AKUSTICKE SIGNALY

Nekteré druhy hmyzu vydavaji zvuk, jehoz funkciiza byt krong jinych také obranaipd
atokem predatora. V laboratornich pokusech slomkaristi byly pouzity tizné zuky - bd
identicky zvuk realného hmyzu (b&ni) nebo urlé tény, avSak vysledky éthto
laboratornich pokuss pouzitim rozdilnych zvukjsou zn&né rozporupiné.

Rowe & Guilford (1999) v pokusu s naivnimiifaty (Gallus gallus domesticus) pouZili
unely ton, ktery zvysil jejich averzi atakovat novopogsematickou kiost. Vysledky autok
Hauglund et al. (2006) vSak nepotvrdily, Ze by zwawsil averzi kiiat atakovat novou
neznamou kist. Jimi pouzity zvuk bzukotu mouchy néhnprukazny vliv na averzi naivnich
kurat vi¢i vystrazré zbarvené kisti. Naopak po &kolika pokusech kiist prezentovana

se zvukem fisobila atraktiviji nez kaist bez zvukového signalu.

21



Rowe (2002) provedla pokus, kde zvdielprany po Gtoku naivnich kat na kaist zvysil
rychlost jejich diskrimin&niho weni. Zvukovy signél zde posilnil vyznam vizualngignati,
podle kterych ptaci lépe rozliSili jedlou a nejedkxrist.

Jeden z mala, ale zato velmi zajimavych, pakagsealnou kisti, testoval reakci
naivnich netopyr hredych Eptesicus fuscus) na zvukové signaly aposematickych
piastevnik (Lepidoptera: Arctiidae) (Hristov & Conner 200%y¢ékteri zastupci tétaeledi
vydavaji cvakavé vysokofrekvemi zvuky jako odpodd’ na ultrazvukové signaly netogyr
a tim jim davaji najevo jejich nechutnost (Dunnigtgal. 1992). Netogy se nadili vyhybat
motylim, kt&i byli nejedli a zarove vydavali tyto vystrazné zvuky, zatimco druhy
bez chemické obrany a druhy, které ,neodpovidagpadali.

Masters (1979) testoval reakce predatoa striduléni signaly aposematického hmyzu.
Ve svém pokusuipdkladal dema zastupam z ¢eledi sli’akovitych (Araneae: Lycosidae)
Lycosa ceratiola, Geolycosa ornatipes jednotlivé druhy aposematického hmyRasymutilla
spp, Omophron labiatus, které stridulaci upozouji na jejich obranu (zihadlo, toxické
sekrety). Prezentovana kst bud’ normalré stridulovala, nebo #ta poSkozeny stridutai
aparat a zvuk nevydavala. Z vyslédk zejme, Ze pavouci byly schopni reagovat na zvukove
vystrazné signaly. Oba druhy &éka déle ataili na hmyz, ktery byl zbaven schopnosti
stridulovat, zatimco na Kist, ktera stridulovala normainutcili jen kratce a jeji mortalita
byla proto mensi. Jelikoz glikoviti pavouci nejsou dobrymi vizualnimi predatoig
nepravé@podobné, Ze by jejich chovani bylo ovléno vystraznym zbarvenim.

Autor testoval také flecka (Peromyscus floridanus) s aposematickou vosdasymutilla
occidentalis v laboratorni kleci. Také f¢ek vice ute¢il na vosu, ktera nestridulovala
a kterych zabil vice oproti vosam normaktridulujicim.

Je tedy #ejmé, Ze vysledky pokuss realnou kiisti a zkuSenymi predatory potvrzuji
efektivitu zvuku jako vystrazného signalu aposeokati kdisti, ktery pokud predatora
od Utoku nedradi, alespavySuje jeho latenci odhodlani k Gutoku, kdyikbziskava vicéasu
na utk (Masters 1978).

6 JINE SIGNALY

6.1 Télni vybézky

Povrchové vybZzky rizného @vodu na &le Zivadichi jsou také jednim ze apohi, jakym
mohou odrazovat predatora od utoku.
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Pritomnost ¥tSiho pdtu mekkych, napadnych vyika na €le je typicka pro larvy
nékterych motyli nag. celedi astevnikoviti (Arctiidae). Tato chlupatostiéglad z ang.
hairiness) neni fimou mechanickou obranou iksti, proto by ngla predatora odstraSit
vizueln® od pohledugemuz niize napomahat i vystrazné zbarveni. Lindstedt e(28108)
zkoumali multikomponentni obranu aposematické l&agasemia plantaginis (Lepidoptera:
Arctiidae), zdali jeji chlupatost je stejnic¢inna v obrad pied Utokem predatora jako jeji
vystrazné zbarveni, dané napadnou oranZzovou skv@idupatost larev se ukazala jako malo
efektivni obrana ve srovnani s jejich vystraznymargbnim, které sykory kadry od atoku
odrazovalo vice. Pouze chlupatost c&éné larvy nebo jedince s malou barevnou skvrnou
zvysSila latenci, s jakou sykora narlgi zautgila.

Nekteri aposematti Zivocichové maji nade vyvinuty napadné tvrdé atvary — trny,
vystupky, které jsoucasto vyraza zbarveny. Prav kvali tomuto zbarveni je auid
Inbar & Lev-Yadun (2005) povaZzuji za vystrazné &lgn které upozaiuji predatory
na skrytou chemickou obranu, nebo upoutavaji pastrna vlastni mechanickou obranu, jiz
jsou soudasti. Tyto atvary bychom nasli mezi zastupci hmy@dosecta: Mantodea,
Orthoptera), rékkysa (Bivalvia: Spondylidae), ryb (Diodontidae, Sebda&, Mullidae),

plazi (Sphenodontidae ) a v neposlethdk i savai (Hystricidae).

6.2 Seismické signaly

Seismické neboli vibkami signaly jsou rozEné mezi mnoha druhy hmyzu

(Cocroft & Rodriguez 2005, Hill 2001).¢mi se gilovu koristi fidi predevSim pavouci.

Vyjimkou jsou ovSem skakavky (Araneae: Salticid&agré maji velmi doie vyvinuty zrak,

ktery mohou také vyuzZivatidovu koristi spole&n¢ s vibracemi (Jackson & Pollard 1996).
VanderSal & Hebets (2007) testova"

ve svém pokusu schopnost diskriminéno 3- e Seismic-present

vizualniho «@eni  skakavky HKabronattus 5 259 seismic-absent

dossenus) pii seismickych stimulech. Je to jede :§; E 1? T

zméla pokus zanEiujici se na psychologii E% -1_ l N | @

bezobratlych.  Jejich  vysledky dokazuj ; 0.5 1 L .

Ze i tento pavouk je schopen avoidance learn 0 2 54 5 6 7 8 910
Trial

na zaklad vizualniho diskrimin&niho Wweni.  raf 9 doba stravena skakavkami na deané

p p . . . .o bang v piitomnosti a absenci seismickych stiful
Skakavky se Iépe naly rozliSovat jednotlivé (podle VanderSal & Hebets 2007)

23



barevné plochy, které byly zdtané (negativni stimul) vifiomnosti seismickych stimiy

nez ty, kterym tyto signaly nebyly prezentovan@a{@.

6.3 Startling signaly

Jednim ze zvlaStnich typvystraznych signél koristi jsou tzv. startling signaly. Jedna
se o vystrazné chovani nejedlych Ziebi, ktei jsou na prvni pohled nendpadni, krypfi
ale jakmile jsou objeveni potencionalnim predatqrerkazuji doposud skryté vystrazné
zbarveni, které by #to zpomalit nebo odvratit Utok predatora jeho vgplaim nebo
zastraSenim (Ruxton et al. 2004)émito signaly se vice zabyval Pavel Pipek ve své
bakald&ské praci (Pipek 2007).

7 MULTIMODALNI SIGNALIZACE

Aposematiti Zivocichové ¥tSinou nevaruji predatoraqd svou nechutnosti nebezpénosti
pouze jednim typem vystraznych sighable vyuZivaji jich vice, kteréipobi na @izné
smyslové receptory predatora (Cott 1940, Ruxtomlef004). Takové signalizaci s&a
multimodalni. Mnoho druln aposematického hmyzu se proto nespoléha pouzevéa s
vystrazné zbarveni, ale vyluje i zapaSné chemické latky a/nebo vydava zvukgddror
muzZe reagovat pouze na jeden jehéityrsignal nebo na jejich vzdjemnégobeni.

Marples et al. (1994) v pokusu s jednotlivymi vggimymi signaly slundka
sedmiténého Coccinella septempunctata) a Kepelkami (Coturnix coturnix japonicus)
ukazali, ze kazdy vystrazny signalibe na predatoradgobit jinym &inkem. Kiepelky
se nejvice vyhybaly slutku, které nmdlo vSechny vystrazné signaly — zbarveni, pach &.chu
Po gedloZeni kéisti pouze s ufitymi komponenty vystrazné obrany byly jejich reakc
znane rozdilné. Nejefektivi§Sim podrtem, ktery odrazoval ptaky od utoku, bylo zbarveni.
Mérg je odrazovala chusluné&ka spojena s pachem, ale samotny pach averzigpisobil.
Pridani barvy k pachu a k samotné chuti zvysilo danci Kepelek, které se tak vyhybaly
koristi ve stejné nte jako celému zivému sludidu. Autai prokazali, Ze multimodalni
signalizace slunka sedmiténého je nejtinngjSi obranou fed utokem predatora, pokud
predator reagoval pouze na jednotlivé komponeagjigh efektivita byla znan¢ sniZzena.

V pokusu autar Roper & Marples (1997), kitetestovali reakce kat (Gallus gallus
kterého se kitata rychleji natila vyhybat chininové vagl nez pach. Po nadeni se asociace

nechutnosti obarvené vody s pachem mandle s&&umnohem vice vyhybala wod timto
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pachem bez ohledu na jeji barvidkali samotnd nova barvaigobila na ptaky jako lepSi
stimul v aversion learning. Pach tedyze zastinit efektiysobeni barvy aisobit silrji.
Hauglund et al. (2006) testovali naivniita Gallus gallus domesticus), kterym jako
korist predkladali modné cervy (Tenebrio molitor) pod barevnymi papirky, a zkoumali,
jak &inné budou jednotlivé vizualni a zvukové signalyigi na jejich reakce. Zluta barva
byla nej&inngjSi signal zfisobujici jejich averzi napadnout i&t. Fidanim pruli
a vytvaeni typického vystrazného Zluterného vzoru neéo na averzivnost nijak posilujici
efekt, narozdil od pruhptidanych k zelené kesti, které averzi &¢i ptvodre zelené kasti
rapidre zvySily. Zvuk na averzi kiat nendl vyznainy vliv. Na avoidance learning gty
nejwtsi vliv pruhy jak u Zluté, tak i u zelenéikati, které zvysili jeji pamatovatelnost. Zvuk
pusobil averzivi pouze wici zelené kaisti s pruhy, jinak il na avoidanci negativni efekt.
Reakce Sidla velkeéhoA¢shna grandis) na jednotlivé vystrazné signaly aposematické

koristi zkoumali Kauppinen & Mappes (2003).

[

Ti zjistili, 2Ze vystrazné zbarveni byic

w
T
.

nejlEingjSim signalem, ktery odradil Sidlc
od utoku na prezentovanouftigi, & uz zZivého
sr8rt nebo mouchu s namalovanym vystrazny

Zluto<€cernym pruhovanim (graf 10).

o]

Predator response

Autori dale zkoumali, jestli krog zbarveni

ma na averzi Sidla vliv takéeba tvar nebo pach 70

koristi. Jak ukazaly vysledky pokiuss unélou

koftisti, bez ohledu na zbarvenijgmbil na Sidlo v Fly Wasp
Prey type

averzivie isamotny tvar srsn (graf 11), Graf 10 reakce Sidla na s&&ra mouchu

kterému se vice vyhybalo, ale jeho pach &er (bile- normalni zbarveni, prunhovanvystrazné

zbarveni) stupettoku od 1 zadny- 5 péeni
na jeho chovani Zadny vliv stéjrjako pach  kofisti (podle Kauppinen & Mappes 2003)
mouchy (graf 12).

Sidlo jako vizueld orientujici bezobratly predatdfdilo predevsim vizualnimi signaly
koristi, tedy jejim zbarvenim a tvarem, zatimco packiski bud’ nerozeznalo, nebo se jim
nefidilo. Je mozné, Ze st&rjako na jiné predatory (Martens 1979) i na Sidig, mohly
pusobit zvukové signaly sr8nale v disledku designu pokusu neni mozné odvodggbeni

téchto signal na averzi Sidla, protozZe st se zvukow neprojevovala.
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Bonacci et al. (2006) testovali reakce dravého kaadraktika smrdutého@cypus olens)
(Coleoptera: Staphylinidae), kterémuegkladali aposematické a neaposematické druhy
strevlikovitych brouki (Coleoptera: Carabidae). Dkdak se vyhybal Utoku na vystraZn
zbarvené a chemicky bré&mé druhyBrachinus sclopeta, Chlaenius velutinus, Anchomenus
dorsalis, zatimco neaposematické drulPgeudophonus rufipes, Seropus melas italicus,
Amara anthobia, Poecilus cupreus a Calathus fuscipes UspEsSre napadal. Autt prokazali,
Ze chemickéa obrana spolu s olfaktorickymi latkamystraznym zbarvenim odradila dééa
od utoku. Do jaké miry jeho avoidance bylaigpbena pray vizualnimi¢i olfaktorickymi
signaly ale zatim nevi.

Ritson-Williams & Paul (2007) testovali multimodélwbranu meéskych pli proti rybim
predatodim v prirozeném prosedi. Jejich pokus je jeden z mala, ktery se &#am
na efektivitu jednotlivych vystraznych sigiah na schopnosti ryb jako preddiona r&
reagovat. Nejtive testovali averzi ryb zadtidb na Zivého, vystrazn zbarveného plze
Phyllidiella granulatus (Nudibranchia: Phyllidiidae), ktery jim upozmije na svou obranu,
zpisobenou chemickymi latkami sekvestrovanymi ziské houbyAcanthella cavernosa
(Porifera: Demospongiae). Ryby pozorovanych drabudefduf sexfasciatus, A. vaigiensis
(Pomacentridae),Cheilinus fasciatus, Thalassoma lutescens, T. hardwickii, Bodianus
axillaris (Labridae) aNaso viamingii (Acanthuridae) se plzi vyhybaly, v minimalnimdpo
piipadi, kdy ho pozeli, ho ihned vyplivly. Aby auth zjistili, které signaly tuto averzi ryb

zpiasobily, testovali dale vliv vystrazného zbarverhamické obrany.
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Testovanim averzewdi raznym vystraznym vzam, které jsou typické pro ékteré
druhy aposematickych piz se ukazalo, Ze pouzeskteré tyto vzory odrazovaly ryby
od utoku, zatimco jiné je neodrazovalibec.

V pokusu s extrakty z niské houbyAcanthella cavernosa a vystraznym zbarvenim
umelé karisti, byly ryby odrazeny od Gtoku na ik&t v zavislosti na koncentraci extrakt
v piedkladané kiisti. Pfi koncentraci extraki, v jaké se nachazeji také v pRhyllidiella
granulatus, se ryby kaisti vyhybaly na zakla#l olfaktorického vnimani bez ohledu na jeji
zbarveni. Pokud byla koncentrace exthakizsi, ryby se takové kisti vyhybaly pouze
ve spojeni s vystraznym zbarvenim. To dokazujeh&enické latky sekvestrovan&terymi
plzi z houby Acanthella cavernosa, mohou odradit predatora na zakadlfaktorického
pusobeni.

Tento pokus je praegodobré prvnim, ktery pinasi dikazy o multimodalni obran
moaiskych plZi a zarove schopnosti miskych ryb reagovat na jednotlivé signaly nebo fejic
vzajemné fisobeni.

Z vysledki vySe uvedenych pokiigak s unglou, tak realnou kiosti vyplyva, Zze obrana
aposematické Kesti maze, ale nemusi byt vzdy zesilena vzajemnyasopenim vSech

vystraznych signél ale kazdy mize pisobit nezavisle.

8 ZAVER

Vysledky vySe uvedenych pokiyskteré se zagtovaly na reakce predatowici jednotlivym
vystraznym signdim, ukézaly, Zetizni predétd se liSi v reakcich na tyto signalyeplevsim
v dasledku jejich smyslovych a kognitivnich schopnosti.

Studium interakce predatora s aposematickotisioje slozité a zalezi, z jakého uhlu
pohledu se na tuto problematiku divame, jestli hklgdu msobeni signdl
nebo psychologickych schopnosti predatora. Abychamuto vztahu jestlépe porozurdi,
je tt'eba mnozstvi dalSich pokyskteré by testovaly i jiné predatotijiny typ koristi.
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