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Abstrakt

Krypse dava mozZnost zviteti stat se ve svém prirozeném prostiedi nendpadnym, aby nebyl
potenciondlnim pozorovatelem detekovan (Cott 1940, Merilaita 2003). Neni to vsak
jednoznaény pojem, dosahnout krypse je mozné vice mechanismy. Disruptivni zbarveni je
vedle zbarveni background-matching jednim z nich. Tato prdce se snazi shrnout dosavadni
empirickou evidenci pro vyznam, funkci a rozsifeni disruptivniho zbarveni v pfirodé.
Predstavuje zasadni experimenty testujici principy disruptivnich vzor(. Dle recentnich studii
vychazi najevo, Ze by toto zbarveni opravdu mohlo pfinaset svému nositeli néjaké selekéni
vyhody, nicméné jsou experimenty az pfili§ uniformni, maji dllezité metodické nedostatky a
jejich vysledky jsou nejednoznacné, proto védci nedochdzi kjednotnému zdavéru.
Problematika disruptivniho zbarveni je slozitd a zatim nedostatec¢né probadand, takze je
potfeba do ni investovat jesté daleko vic prace a studia, abychom si byli jisti, zda a jakym

zplGsobem disruptivni zbarveni v pfirodé funguje.

Klicova slova: krypse, kryptické zbarveni, disruptivni zbarveni, background-matching,

splyvani s podkladem, diferential blending, maximalni disruptivni kontrast, kofist, predator

Abstract

The crypsis gives the oportunity to an animal to become inconspicuous in its natural
environment to avoid being detected by potential observer (Cott, 1940, Merilaita 2003). But
crypsis isn’t unambiguous term, there are few ways to achieve being cryptic and disruptive
coloration and background-matching are one of them. The aim of this thesis is to summarize
empirical evidence for the importance, the function and the expansion of disruptive
coloration in nature. This research also constitutes a fundamental experiments testing the
principles of disruptive patterns. It turns out that this coloration could bring for the bearer
some selective advantages, but the experiments are too uniform and they have important
methodological failures. Results of them are unclear so scientists have no consistent

conclusions. The issue of disruptive coloration is very complicated and still poorly explored.



There is need to invest a lot of more labor and study to be certain whether or how disruptive

coloration works in nature.

Key words: crypsis, cryptic coloration, disruptive coloration, background-matching,

diferential blending, maximal disruptive kontrast, prey, predator
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1 UVOD

Kryptické zbarveni zvifat, jinak také rfeceno jako kamuflaz, znamena v biologii schopnost
zvitat branit se proti detekci predatorem (Cott 1940, Merilaita 2003). Proces predace se da
rozdélit do tfi stupnd: jsou jimi detekce, rozpozndani a polapeni (Hall et al. 2013). Redukce
vizualniho rozpozndni kofisti preddtorem je zakladni funkci krypse, ktera tim sniZuje
pravdépodobnost odhaleni, protoze predchazi detekci a rozpoznani (Merilaita 1998, Stevens
& Merilaita 2009b). Kofist vtomto pripadé své zbarveni pouzivd jako antipredacni
mechanismus, i kdyZ na druhou stranu kryptické zbarveni mlze pomoci také predatoriim byt

nendpadny své kofisti.

Pfedstava o funkci krypse je v povédomi vétsiny z nds vnimana spiSe jako jeji zakladni
mechanismus, tzv. background-matching, kdy zbarveni kofisti odpovida ndhodnému vzoru
podkladu v ¢ase a misté, kdy je nejcastéji ohrozena predaci (Endler 1978 ex Ruxton et al.
2004). Pokud se ale krypsi budeme zabyvat vice, zjistime, Ze existuji i jiné mechanismy a
zbarveni, které podle teorie dokazi vytvofit ucinnou kamufldaz. Ma bakalarska prace se
zaméruje na disruptivni zbarveni, které je pravé jednim z mechanismu krypse. Ve srovnani
s jinymi je toto zbarveni vizualné variabilnéjsi a jeho problematikou se zacali védci zabyvat az
v poslednich par letech. Proto povaZuji za Zadouci kriticky zhodnotit literaturu, které se timto
fenoménem zabyva, a vyvodit do jaké miry je typ zbarveni v pfirodé rozsifeny a jaka je

evidence pro jeho antipredacni potencial.



2 JAKSE STAT NEVIDITELNYM ANEB CO JE TO KRYPSE?

Vnéjsi vzhled kazdého objektu, at uz Zivého, nebo nezivého, je zakladni informaci, kterou
svému okoli sdm o sobé dava. Do skupiny vlastnosti, které néjakym zplsobem ovliviiuji vnéjsi
vzhled Zivocich(, patfi mnoho riznych fyziologickych, optickych a behavioralnich znak( (Baxa
2008). Je to primarni znak vsech Zivocicha, ktery mu umoznuje komunikovat se svym okolim,

a to na nékolika Urovnich:

Béhem pohlavniho vybéru (Martin & Badyaev, 1996)

Vnitrodruhova komunikace (Caro 2009)

Mezidruhova komunikace (Ruxton et al. 2004)

V prvnim ptipadé hraje dlezitou roli mimo jiné pohlavni dimorfismus. Ve vnitrodruhové
komunikaci plsobi napf. vyrazné kontrastni skvrny na hlavé nebo na externitdch Zivocichu
velmi pravdépodobné slouZi k rliznym vnitrodruhovym kontaktim (Caro 2009). Pokud se
zaméfime na mezidruhovou interakci Zivocichl, pod silnym evoluéné selekénim tlakem je
vztah mezi kofisti a preddtorem. Kofist v tomto pripadé své zbarveni ¢asto pouziva jako
antipredacni mechanismus. Muize bud predatora odradit od polapeni pomoci varovného
zbarveni (aposematismus), nebo se predaci mliZe vyhnout tim, Ze nebude predatorem
detekovan. Tedy pouZije zbarveni, které se nazyva kryptické, coz je jednim z nejrozsifenéjsich

zpUsobu funkce zbarveni vibec (Cott 1940).

Pfed vice nez 200 lety dédecek Charlese Darwina, Erasmus Darwin o krypsi rekl:
,Barvy zvirat se zdaji byt adaptovany k ucelim vlastniho maskovani, zabranéni nebezpedi
polapeni preddtorem.” (Darwin 1974 in Stevens & Merilaita, 2011). Funkce krypse ddava
zvifeti moZnost stat se ve svém prirozeném prostiedi nendpadnym, aby nebylo
potencionalnim pozorovatelem detekovano v ¢ase, kdy by mohlo byt potencionalné okolim
vhimano, coz nezahrnuje jen prizpUsobeni fyzického vzhledu zvifete, ale i jeho rysy chovani
(Stevens & Merilaita 2009a). V pfirodé tato definice vétSinou znamena sniZovat riziko
odhaleni kofisti predatorem (Cott 1940, Merilaita 2003), existuji vSak i predatori, ktefi také
ptizpusobuji své zbarveni okoli, aby byli kofisti nendpadni (Stevens & Merilaita 2009a).

Maskovani mize kromé zbarveni vyuzit i morfologickych struktur, které se maji podobat tém



v prostiedi (Ruxton 2009). To znamend, Ze zvife mGze dosahnout nendpadnosti i jinak nez
jen pouzitim stejného zbarveni s podkladem prostfedi. Potencidlné vSak existuji i dalsi

mechanismy, jak pomoci zbarveni téla sniZit riziko detekce predatorem.

Krypse vsSak neni absolutni pojem a muzZe byt modulovdna fadou dalSich faktord.
Endler (1990) studoval sloZitou problematiku vizudlniho vnimani, které se méni v zavislosti
na mnoha vnéjsSich podminkach. Zbarveni vzoru zvifat neni zavislé pouze na barevném
spektru, ale zaleZi také na okolnim slunecnim zafeni, pfenos paprsku vzduchem, nebo vodou
a na dalSich svételnych podminkach. Tyto faktory se méni béhem dne, béhem rdzného
pocasi, ro¢niho obdobi a i v zavislosti na mikrohabitatu. Také charakter podkladu - jeho
komplexita a heterogenita, miZe velmi ovlivnit efektivitu krypse (Dimitrova & Merilaita
2010). Zvife ma kromé svého kryptického zbarveni dalsi charakteristické vlastnosti, které
mohou kamuflaz ovlivnit. Pfitomnost objektu prozrazuje napfiklad jeho forma, textura a

pohyb (Rosenthal 2007).

K pochopeni celkové funkce krypse a skryvani se, je proto tfeba, dobfe znat
parametry vizudlniho aparatu predatora a behavioralni znaky kofisti (Hastad 2005,
Troscianko et al. 2009, Bond & Kamil 2002). Vyvoj v tomto sméru objevovani je zpomalovan
zjednodusenymi predpoklady. Vizudlné se orientujici preddtor mize barevné vzory vnimat
odlisné pfi pohledu z blizka a pfi pohledu z dalky. Existuji teorie, Ze néktera zvifata dokazi
kombinovat rlzné strategie, napfiklad aposematickd zbarveni se mohou se vzrlstajici
vzdalenosti ménit na kryptickd (Tullberg et al. 2005). Pfi pohledu z dalky se mohou drobné
prvky barevného vzoru rozplynout do barvy okoli nebo oblasti pokryté smési barev (tecky,
pruhy, dvé rizné barvy) se mohou zobrazit stejné barevné jako treti barva (Endler 1978).
Také predatorovi search-modes (neboli ,,vyhledavaci rezimy“), tedy rdzné zplsoby, jakym si
predator vyhledava a ziskava potravu (McLaughlin 1989), mohly zdsadné ovlivnit evoluci

kamuflaze (Endler, 2006).



2.1 ROZDELENi MECHANISMU KRYPSE

Krypse neni jednoznacny pojem, objektivné existuje nékolik strategii brdanicich
odhaleni objektu ve svém pfirozeném prostiedi. OdliSnosti mezi strategiemi a jejich
vzajemné vymezeni je jednotlivymi autory vnimdno dosti subjektivné (Hanlon 2009), z ¢ehoz
plynou urcité nekonzistence v pojmoslovi. Nasledujici pfehled vychazi z recentniho pojeti

krypse podle Stevens a Merilaita (2009):

e Background-matching - aby byl organismus na podkladu co nejméné ndpadny a
nevzbuzoval pozornost, musi s timto pozadim co nejlépe splyvat (Endler 1978 ex
Ruxton et al. 2004). Objekt by mél podle koncepce background -matcing obsahovat
odpovidajici barvu, vzor a jas v ¢ase a prostoru, ve kterém je nejcastéji ohrozen

predaci.

e Countershading — zbarveni zvitete, které je na svrchni strané téla tmavsi a na spodni
strané téla svétlejsi, narusuje vnimani stinu zvirete, ktery by ho mohl prozradit. Nebo
mUze tento zpUsob zbarveni vytvaret pfi osvétleni shora (napf. slunec¢nim zarenim)

dojem, Ze je zvife jednotné zbarveno a nevystupuje vici pozadi (Kiltie 1989).

e Disruptive coloration — soubor znakd a barev, které vedou k vytvoreni vzhledu
faleSnych hran a okrajd téla zvitete. Cott (1940) sem zahrnoval i distraktivni znaky,
které svou pritomnosti maji odpoutat predatorovu pozornost od realnych okraju téla.

Variabilita v pojeti a v samotné definici disruptivniho zbarveni bude popsana nize.

e Flicker-fusion — je zpUsob vzorovani, vétSinou pruhy, které zabranuji detekci zvifete

v pohybu, protoze se rozostfuji natolik, Ze splynou v barvé a jasnosti s podkladem.

e Dazzle, Motion dazzle — kontrastni znaceni, diky kterému je predatorovi znesnadnén

odhad rychlosti a trajektorie pohybujici se kofisti.

e Prihlednost (Transparency) — maskovani, kde je cast téla transparentni, ¢imZ se

sniZuje pravdépodobnost, Ze bude detekovana.



e Stibfeni (Silvering) — charakteristicky jev u zvifat ve vodnim prostfedi a tam, kde je
télo zvirete vysoce reflexni (jako zrcadlo), takZe je ho tézké rozpoznat, kdyZ neni

osvétlen pfimym slune¢nim zarenim.

e Maskarady - brdni rozpoznani svym vzhledem pfipominajicim nejedlé nebo

nezajimavé objekty, napfiklad list nebo vétvicku.



3 DISRUPTIVNI ZBARVENI

3.1 POPIS MECHANISMU

Jak jiz vime, detekce kofisti ve svém pfirozeném prostiedi je ovlivnéna mnoha faktory,
zahrnujici napfiklad vizualni schopnosti predatora, vlastnosti podkladu, na kterém se Zivocich
nachazi, intenzita dopadajiciho svétla a neméné také zdlezi na tvaru téla samotného
Zivocicha (Stevens a Merilaita, 2009b). Dalsi typ mechanismu, ktery predatorovi znesnadnuje

odhaleni své kofisti je disruptivni zbarveni, v ¢estiné jinak nazyvané jako somatolyza.

Témér vsSechny rané diskuze o kamuflazi se tykaly background matchingu (Wallace
1889 in Komarek 2004; Poulton 1890 in Komarek 2004). Pocatkem 20. stoleti zacali védci
poukazovat na to, Ze i pfes dokonalé splynuti Zivocicha s pozadim existuji situace, kdy zvire
muze prozradit své obrysy, hranice téla a tim i svoji pfitomnost (Thayer 1909, Cott 1940). A
to je hlavni uloha disruptivniho zbarveni — je to soubor skvrn, diky kterym by preddtorovi
méla byt znesnadnéna detekce obryst téla, nebo cdsti tél (Stevens & Merilaita, 2009b).
Vhodnym kombinovdnim kontrastnich a nekontrastnich barev jsou urcité cdsti téla vyrazné a
pfitahuji pozornost, kdeZto jiné cdsti jsou velmi nendpadné a splyvaji s pozadim, tim je
preddtor zmaten (Cott, 1957). Disruptivni zbarveni vytvaii mimo jiné mylnou iluzi o rozliSném
tvaru téla, dochdzi k optickému porusovdni symetrie a rozpusténi jeho kontur na
strukturovaném pozadi, rozbiji tvary objektu, nebo dokdZe zvife opticky rozdélit na vice
mensich ¢dsti. K vytvoreni dojmu hranice tam, kde neni, ZivoCichové vyuZivaji kontrastnich
skvrn vedle sebe. Disruptivni zbarveni je také vyuZivdno k zamaskovdni pouze urcité cdsti téla,

napfiklad oci.

Prvnim clovékem, ktery zacal tento fenomén vnimat, byl Poulton (1890 in Komarek
2004), ktery si vSiml kontrastniho zbarveni housenek. Nasledné ho jako ,ruptive coloration”
pojmenoval Thayer (1909) a jako prvni ho formuloval a vice se jim zabyval Cott (1940). V té
dobé disruptivni zbarveni popsali jako znaky, které kryji obrys téla kofisti optickym rozbitim
jeho pravého tvaru pomoci rozdilnych kontrastl a jasnosti barev ve vzoru a texturou povrchu
(Thayer 1909, Cott 1940). Cott (1940) pak prezentoval sérii ideji tykajicich se objeveni a

funkce disruptivniho zbarveni a pojmenoval jeho hlavni subprincipy:



I.  Differential blending - tedy ,rozdilné splyvani“, kdy se ¢ast vzoru na povrch

téla prolind s pozadim a ¢ast je Uplné odlisna, vzor vystupuje z povrchu jako

rozptylujici element a rozbiji tak jeho celistvost (Obr. 1).

Obr. 1 —diagram ilustrujici ,Differential blending”, (a -b) jedna ¢dst vzoru splyvd s pozadim, (c) vsechny cdsti
vzoru splyvaji aspofi s jednim pozadim, Cott (1940)

Il.  Maximum disruptive contrast — to je maximalni kontrast mezi prvky vzoru i
podkladem. Kontrastni znaky silné vynikaji na povrchu a odvraci tim pozornost

od celkového obrysu téla kofisti. Také narusuji celistvost povrchu (Obr. 2).

Obr. 2 —diagram ilustrujici , Maximum disruptive contrast”, kde ¢dsti zbarveni zvifat maji vysoky kontrast
oproti podkladu i sousednim vzoriim, Cott (1940)



lll.  Regularity avoidance — tedy princip, ktery fika, Ze pokud chceme jako kofist
své télo opticky rozdélit na vice objektd, méli bychom se vyvarovat

pravidelnym vzordm, které spiSe davaji dojem jednotného objektu (Obr. 3).

{a)

kYN

Obr. 3 —diagram zobrazujici rozdil mezi (a) asymetrickou a (b) bilaterdlné symetrickou umélou ndvnadou, kterd
je svou pravidelnosti jasnéji vnimdna jako jednotny objekt, Cuthill et al. (2006b)

IV. Disruptive margine patterns — timto vzorem jsou minény skvrny rozrusujici

okraje a deformujici jejich plynulou konturu. Jsou na téle umistény tak, Ze se

okraja dotykaji (Obr. 4).

Obr. 4 — diagram zndzornujici ,,Margine patterns”, skvrny specifické svym umisténim na okrajich, (a) zobrazuje
celistvy objekt, (b-c) pri splyvdni s podkladem, Cott (1940)



V. Irregular margine form — tento subprincip popisuje strukturu okraj, jejich

komplexitu, kterd také prispivd ke kryti pravého obrysu téla, protoze

komplexnéjsi tvary jsou dle Cotta (1940) hire detekovatelné (Obr. 5).

Obr. 5 - diagram zobrazujici klasicky priklad motyla Babocky bilé C (Polygonia c-album), ktery je
charakteristicky komplexnim tvarovdnim svych kridel, Cott (1940)

VI.  Background picturing — disruptivni zbarveni by dle tohoto principu také mélo
z Casti obsahovat jednotlivé pfirozené prvky z okoli, proti kterym by mohl byt

nositel vzoru detekovan (Obr. 6).
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Obr. 6 — Akvarel zobrazujici subprincip ,,Background picturing” na Jerabku kanadském (Bonasa umbellus), ktery
md na Cdstech svého téla vzor pripominajici riizné prvky z pozadi, zbytek téla je ale odlisny, Thayer (1909)

- e A X

Vil. Disguise of surface through falce edges — klicovy prvek disruptivniho
zbarveni, ktery vytvari faleSné vnitini hranice téla, opticky deformujici jeho

povrch (Obr. 7).

ce trough falce edges”, vzory opticky rozrusujici povrch, které se

nedotykaji okraji. (a — d) klasické priklady objevujici se v prirodé, Cott (1940)
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VIII.  Coincident disruptive coloration — princip popisujici plynuly vzor, ktery kryje

rdzné Casti téla a hranice mezi nimi. Maskuje jinak viditelné externity téla jako

jsou koncetiny, kridla a tykadla, nebo kryje oci atd. (Obr. 8).

Obr. 8 — Kresba zobrazujici priﬁcip ,Coincident disruptive coloration”, kde vzor protind celé télo nelinedrné a
spojuje se aZ pri sloZeni kridel, v takové pozici je kryje a vytvari dojem jiného tvaru, Cott (1940)

IX. Distractive markings — tyto znaky jsou charakteristické tim, Ze jsou vyrazné a

tak upoutdvaji predatorovu pozornost na sebe misto na opravdovy obrys téla

kofisti a tim by mély také predchazet detekci kofisti (Obr. 9).

Obr. 9 — Fotografie motyla s distraktivnimi znaky, Jim
Zuckerman, http://www.shutterbug.com/content/photographing-butterflies-%E2%80%9Ccatch-and-
release%E2%80%9D-technique

11



Téchto devét subprincipl teoreticky zhodnotili a reorganizovali Stevens a Merilaita
(2009), s ohledem na recentni studie, které byly na toto téma zpracované (Cuthill et al 2005,
Schaefer & Stobbe 2006, Stevens et al. 2006, Fraser et al. 2007, Stobbe & Schaefer 2008).
Cilem jejich snahy bylo vytvofit adekvatni a jednotnou definici disruptivniho zbarveni, ktera
by umoznila formulovat testovatelné hypotézy. To byl nezbytny krok, vzhledem k tomu, Ze
tento fenomén mél do té doby nepfesné a nejasné definice, takie bylo tézké formulovat
takovou hypotézu, kterd by byla testovatelnd. Ve své studii chtéli také ndlezité rozlisit
disruptivni zbarveni od dalSich mechanism( krypse. Po této teoretické praci formulovali
disruptivni zbarveni jako ,,soubor znakd, které vytvadri iluzi falesnych obryst téla a brani tak
odhaleni ¢i rozpozndni pravé siluety a tvaru celého, nebo cdsti objektu” (Stevens & Marelaita
2009). To svymi mechanistickymi experimenty podpofili napf. Stevens et al. (2006) a
Schaefer & Stobbe (2006) ktefi ukazuji, Zze schopnost vyhnout se predaci neni jen zalezitosti
splyvani s podkladem, ale musime vzit v potaz oba procesy — vizualni i rozpozndvaci proces
(Guilford & Dawkins 1991; Stevens & Cuthill 2006). Kofist mize byt rozpoznana diky svym
obryslim téla, které jsou preddtorem vnimany pomoci tzv. edge-detection neuron( (Osorio
& Srinivasan 1991). Disruptivni zbarveni mohlo byt vyvinuto, protoze dokaze edge-detektory

zmast (Stevens & Cuthill 2006).

Dle nové definice jsou relevantni pouze ty subprincipy, které maji za cil zakryt redlné
okraje a nahradit je faleSnymi obrysy Zivo¢icha pomoci jeho zbarveni. Jsou jimi tedy
,Differential blending”, ,,Maximum disruptive contrast”, ,Marginal pattern elements”,
»,Coincident disruptive coloration” a ,,Disguise of surface through falce edges”. Z platnych
subprincipll se ,Differential blending” a ,,Maximal dusruptive contrast” vyporadavaji s
vybérem barev a jasu, zatim co ,Marginal pattern elements” a ,,Coincident disruptive
coloration” maji za ukol regulovat geometrii vzoru. ,Disguise of surface through falce edges”
se vyrovnava s obojim — barevnosti i geometrii. Subprincipy spolu navzdjem souvisi a

reprezentuji testovatelnou hypotézu teorie disruptivniho zbarveni.

Zbylé ctyfi subprincipy, Cottem (1940) plivodné povazované za soucast disrutivniho
zbarveni, ale podle nové definice mezi mechanismy disruptivniho zbarveni nepatfi, protoze
opticky netvofi faleSné obrysy téla kofisti. Jsou jimi ,Regularity avoidance”, ,Distractive

markings”, ,Irregular margine form“ a ,,Background picturing”. | tyto principy zbarveni
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mohou tvofit efektivni kamuflaz, nicméné by se dle této studie nemély vymezovat definici

disruptivniho zbarveni.
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3.2 EMPIRICKA EVIDENCE PRO EXISTENCI A ADAPTIVNi VYZNAM DISRUPTIVNIHO
ZBARVENI

Jak jsem jiz vySe uvedla, prvni zdznamy na toto téma byly vypracovany na prelomu
19. a 20. stoleti E. B. Poultonem (1898 in Komarek 2004) a po ném nasledoval neméné
dilezity A. Thayer (1909) a H. B. Cott (1940). Jejich zkoumani disruptivniho zbarveni vsak
bylo viceméné teoretického charakteru, nebo se zakladalo na anekdotickych pozorovanich.
Naopak pomérné slabou oporu mél tento koncept v empirickych a experimentalnich datech
nasbiranych v pfirodé. Zajimavé ale je, Ze po této trojici autor(i se tématem disruptivniho
zbarveni v pfirodé dlouho nikdo systematicky nezabyval. Principy analogické disruptivnimu
zbarveni byly vSak pouZity ve vojenské kamuflazi béhem prvni svétové vdlky, kdy byla rfada
vojenskych plavidel, zejména obchodni lodé, nabarvena cernymi a bilymi nebo i jinak
barevnymi vzory (Obr. 10). Ugelem této kontrastni kamuflaZe, stejné jako v piirodé, bylo
zmast predatora — tedy posadku utocici ponorky (Behrens 2009). K tomuto barveni lodi
motivovaly prace a poznatky pravé A. Thayera (1909), ktery nebyl jen zoologem, ale také
umélcem a praveé on byl ¢lenem tymu, ktery se na vyvoji kamuflaze lodi podilel (Steven et al.
2008b). Tento vzor byl pojmenovan jako ,dazzle“a jak jiz dnes vime, teorie antipredacni
funkce tohoto zbarveni nejspise nevyplyva z kontrastnosti disruptivniho zbarveni, ale funguje

trochu na jiném principu, ktery jsem jiz zminovala v pfedchozi kapitole.

T o e e — —
Obr. 10 - Fotografie dazzle motivu na obchodni lodi béhem prvni svétové vdlky,
Behrens 2009

Klasické disruptivni zbarveni, tak jak ho chape Stevens & Marelaita (2009), bylo
aktivné vyuZivano uz béhem druhé svétové valky, tedy pfiblizné od roku 1940, kdy pro

vojenské ucely byly vyrabény takto zbarvené uniformy, helmy, vojenska vozidla atd. Uz
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vtomto obdobi bylo disruptivni vzorovani pouzivano pro kamufldz, kryti pravych obrysu

objektu, avsak ne vidy se toho timto zplsobem podafilo dosdhnout.

Dalsi ,rozkvét zkoumani“ disruptivniho zbarveni ptisel az na konci 20. stoleti
(Merilaita 1998). Do té doby je disruptivni zbarveni sporadicky zminovano jako mozny
mechanismus krypse (Silberglied 1980, Gotmark & Hohlfdlt 1995), ale samo o sobé neni

podrobeno prisnéjsim empirickym testim. Hlavnimi cili téchto studii bylo zjistit, zda:

(A) zbarveni, které Ize povaZovat za disruptivni, se v pfirodé skutec¢né vyskytuje,
(B) a zda disruptivni vzor pfindsi svym nositelim selekéni vyhodu ve smyslu

snizeného rizika predace.

Prvni typ pfistupu se opird predevsim o analyzu zbarveni redlnych zvifat. Druhy typ
pfistupu naproti tomu vyuZiva v naprosté vétsiné pripadd umélé a poloumélé typy kofisti, u
kterych je cilené manipulovano s jejich zbarvenim. Propojit tyto vétve empirického badani se
doposud zcela nepodafilo a tak naSe pochopeni vyznamu disruptivniho zbarveni je

v soucasné chvili dosti neuplné, jak si ukazeme nize.
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3.2.1 EVIDENCE PRO VYSKYT DISRUPTIVNIHO ZBARVENI V PRIRODE

Merilaita (1998) se vlibec jako prvni snaZil kvantitativné rozlisit dllezitost mezi
background matchingem a disruptivnim zbarvenim. Své studie provadél na skvrnitych
morfach stejnonoZcli Idotea baltica (viz obr. 11), u kterych si myslel, Ze kamuflaZe dosahuiji
spiSe disruptivnim zbarvenim, nez background matchingem (Merilaita, 1998). Rozbor
provadél na nashromazdénych izopodech, které vyfotografoval a fotografie digitalizoval.

Pomoci nich pak analyzoval délku stejnonozct, nebo umisténi a pocet skvrn na jejich téle.

Tato analyza nahodnych rozlozeni bilych skvrn na téle Idotea baltica ukdazala, zZe
skvrny jsou mensi nez na vzoru podkladu, i kdyz velikost téla umoznuje mit skvrny vétsi.
Skvrny se vice vyskytuji na okrajich téla, jsou variabilnéjsi a slozZitéjsi nez by odpovidalo
texture prirozeného prostredi téchto tvord. Z poznatk(l Ize usuzovat, Ze skvrny slouzi spise
k zastfeni obrys( téla jedince, neZ aby splyvaly se vzorem podkladu. Z toho plyne, Ze zbarveni
studovaného druhu je spiSe v souladu s disruptivnim zbarvenim, nez s koncepci background

matching.

Obr. 11 — Nékteré z Idotea baltica pouZité v experimentu, (Merilaita 1998)

Dalo by se predpokladat, Ze pfristup, ktery uplatnil Merilaita ve své studii nebo jeho
modifikace budou aplikovany i u jinych skupin Zivocichl. Systematicky jsem po aplikaci

tohoto pfistupu patrala v pracich, které zdroj cituji (celkem 72 praci na zakladé WOS) i téch,
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které jsou citované samotnym Merilaitou. Mé patrani po dalSich studiich, které by aplikovaly
tento princip experimentu, nebylo zcela Uspésné. S pracemi o disruptivnim zbarveni
vyuzivajicich principu analyzy konkrétniho typu zbarveni Zivocichl jsem se setkala uZ jen
v pfipadé kamuflaze hlavonozcu. | u nich se zda, Ze jistym zplsobem vyuZzivaji disruptivniho
zbarveni (Hanlon 2009), ale jejich krypse je zaloZena na slozité barvoméné. Tim padem se
mohou pohybovat z mista na misto, oproti vétSiné zvirat se stalym nebo pomalu se ménicim
vzorem svého téla, ktefi si musi vizudlné vybirat prostfedi ve spravny €as a se spravnymi
svételnymi podminkami, kde by se jim povedlo splynout s podkladem (Hanlon 2009).
Hlavnimi vzory hlavonozcu jsou uniformni, disruptivni a vzor ,mottle”. To, jakym zpUsobem
si zvifata ,vybiraji“ z moznych vzord mlze hodné vypovidat o jejich a také o predatorové
schopnosti vidéni. Uniformi vzor obsahuje minimum variaci v kontrastnosti barev. , Mottle”
je charakterizovano malymi svétlymi a tmavymi flicky a nékdy se tento vzor opakuje.
Disruptivni zabarveni je charakteristické vysoce kontrastnimi svétlymi a tmavymi skvrnami
rdzného tvaru a velikosti (viz obr. 12). Zda ale disruptivni zbarveni v tomto sméru plné

odpovida definici (Stevens & Merilaita 2009b) se jesté védclim nepodafilo zjistit.

move settle

Obr. 12 — Obradzek ilustrujici rizné vzory na téle Sepia oficinalis. (a) zékladni, (b) — (e) pri pohybu, (f) a (g) v klidu.
(a,b,f) vzory pripominajici disruptivni zbarveni, (d) vzor ,mottle”, (c, g) uniformni vzor, Zylinsky et al. (2009)

Tim vSak vycet praci, které by se pokusily o pfimy kvantitativni test toho, zda zbarveni
daného Zivocicha odpovidd definici disruptivniho zbarveni konéi. Na zakladé tohoto
predbéiného Setreni se tedy zda, Ze je fenomén disruptivniho zbarveni v pfirodé malo
rozéifen a neni znamo, jaké faktory prostiedi jeho vyskyt podmifiuji. Rada studii pouZiva
argumentaci, Ze zbarveni urcitého druhu se zd3 byt z rGznych dlvodd kryptické. Tyto prace

vSak nelze brat za zcela relevantni, protoze zdani mlze v radé pfipadd klamat.
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3.2.2 EVIDENCE PRO ADITIVNi VYHODY KRYPTICKEHO ZBARVENI

Experimentdlni prace, které se zaméruji na studium disruptivniho zbarveni pomoci
umélych ndvnad, je druhou kategorii recentniho empirického vyzkumu ohledné
disruptivniho zbarveni. Cilem téchto studii je zejména otestovat zda disruptivni vzory
prinaseji svému hostiteli aditivni vyhody, tj. Ze jsou spojeny s nizsim rizikem predace. Navic
se tyto studie pokouseji zjistit jaké barvy, jasnost a jaké umisténi vzoru je k dosazeni
ucinného disruptivniho efektu nejvhodné;jsi, popfripadé do jaké miry je Ucinnost daného
vzoru ddna kontextem daného prostiedi. Stejné jako v predeslém pripadé byla ve vétsiné
pfipadli snaha o porovnani efektivity disruptivniho zbarveni s efektivitou zbarveni, které
odpovida koncepci background matching, a kterd je v téchto typech studii brana jako jakysi
nulovy predpoklad vici kterému je efektivita disruptivniho zbarveni vztahovana. Druha
skupina praci se prfimo zaméruje na testovani platnosti jednotlivych subprincipt

definovanych Cottem (1940).

Ve ,studiich na atrapach” se vytvarelz umélé systémy vztahu predatora a kofisti.
Vjedné skupiné experimentl kofist zastupovaly navnady, které tvarem pripominaly
ve vétsiné pripadd denni ¢i nocni motyly a podrobovaly se predaci ptakd — nejdulezitéjsi
vizualné orientované skupiné predator(, ktefi svou selekci usmérnuji zplisob antipredacnich
mechanismu u rlznych taxonomickych skupin kofisti, nejcastéji u hmyzu (Cuthill et al. 2005,
Fraser et al. 2007). V dalsi skupiné praci hral roli predatora ¢lovék, ktery si vétSinou své rizné
zpracované , kofisti” vybiral v néjakém specidlnim pocitacovém programu (Fraser et al.2007,

Hall et al. 2013).

Jak jiz bylo zminéno, do roku 2005 tedy existoval jen jeden kvantitativni test
(Merilaita 1998) a jedna experimentalni studie testujici efektivitu disruptivniho zbarveni
(Silberglied et al. 1980), ktera byla ale v nasledujicich pracich c¢asto kritizovana. Cuthill et al.

(2005) vytvorili experiment, ktery vyrazné obohatil pole znalosti o tomto zbarveni.

18



Prace, kterd na umélych ndvnadach s pfipevnénymi mrtvymi moucnymi Cervy testovala, jaka

barva a vzor na kfidlech bude nejvice ohrozena predaci, méla 2 hlavni hypotézy - zda bude:

(A) efektivnéjsi vzor protinat okraje kridel ¢astéji, nez kdyby byl rozmistén nahodné

(ddle jen EDGE),

(B) efektivnéjsi bude ten samy vzor, ktery okraje neprotind (INSIDE) oproti vzoru

rozprostienému na téle nahodné (viz obr. 13)

DA LA A

EDGE INSIDE NAHODNY CERNA HNEDA

Obr. 13 — Typy zbarveni atrap pouZité v prvnim experimentu, Cuthill et al. (2005)

Dale pak byla testovdna hypotéza, zda budou disruptivnéji pusobit kontrastnéjsi

variace barev, nez kombinace méné kontrastni (viz obr. 14)

EV v NV

Obr. 14 — Typy zbarveni atrap pouZité v druhém experimentu. V hornim radku EDGE-vysokokontrastni (EV),
INSIDE-vysokokontrastni (1V), nevzorovany-vysokokontrastni (NV). V dolnim radku EDGE-nizkokontrastni (EN),
INSIDE-nizkokontrastni (IN), nevzorovany-nizkokontrastni (NN). Cuthill et al. (2005)

V prvnim experimentu byly atrapy hnédo-¢erné (obr. 11), aby se s ohledem na ptaci
vizudlni schopnosti co nejvice podobaly vzoru, ktery vytvari svétlo a stin na dubové kure.

Mezi takto disruptivné zbarvené navnady byly pridany i jednobarevné, Cisté Cerné a Cisté
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hnédé. V souladu s hypotézou disruptivniho zbarveni by méla nejvice prezivat varianta prvni
(EDGE), skvrny umisténé na okrajich, dotykajicich se okraji a dle vysledkl se tato hypotéza
potvrdila. V experimentu také vyslo najevo, Ze jednobarevni jedinci byli predovani nejcastéji.
Stejné tak v druhém experimentu se testovala funkénost kontrastnosti barev a jak definice
disruptivniho zbarveni tikd, nejvice timto zplisobem pUlisobi vysoce kontrastni varianta barev,

takZe kontrastnéji zbarvené atrapy prezivaly nejlépe.

Fraser et al. (2007) mél k prdci Cuthill et al. (2005) vyhrady metodického razu. Nelibilo

se mu, Ze se v tomto dllezitém experimentu objevily nasledujici nedostatky:

(A) Pouzity byly barvy, které jsou identické s barvami v pozadi, takze je tézké
hodnotit efekt disruptivniho zbarveni nezdvisle na background-matching.
Tohoto omezeni si uz vsiml Merilaita & Lind (2005), Schaefer & Stobbe (2006)
a Stevens et al. (2006).

(B) Béhem generovani disruptivni formy INSIDE byla diky tomuto umisténi vzoru
cerna barva zhusténa ve stfedu atrapy, tim padem si mohla zpUsobit vyssi
napadnost a proto mohla prezivat |épe forma EDGE, kterd se svym vzorem i
hustotou vice podobala pozadi.

(C) Cervi byli umisténi na povrchu atrap, a proto je moiné, ze rozdil v relativnim
kontrastu mezi ¢ervem a kaidym typem zbarveni navnady hral béhem
testovani néjakou roli. Tento problém zaznamenal uz Cuthill et al. (2006) a
Schaefer & Stobbe (2006), obé skupiny védcl usoudily, Ze je efekt tohoto
kontrastu oproti efektu EDGE disruptivniho zbarveni zanedbatelny. Schaefer
& Stobbe (2006) ale méli ztohoto dlvodu cervi na atrapach z pllky kryté.
Tento nedostatek experimentu vsak stale zUstava jako potencionalni matouci
faktor.

(D) Béhem experimentu nebyla provddéna zadnad pfima kontrola predatord

v interakci s umeélou kofisti.

Kazdou tuto pochybnost chtéli ve svém experimentu Fraser et al. (2007) provéfit.
Test provadéli pomoci pocitacové aplikace a jako predatora poutzili ¢lovéka. Tvrdili, Ze pokud

jsou Cutthillovi teorie odolné, budou mit stejné vysledky i na tomto odliSném systému.
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PA SRS NPT A

Obr. 15 — Typy zbarveni atrapy pouZité v pocitacovém modelu experimentu. (A) disruptivni vysocekontrastni,
(B)jednobarevnad background-matching, (C) disruptivni EDGE, (D) nedisruptivni INSIDE podle Cuthill et al. (2005),
(E) nedisruptivni INSIDE ,,nezhusténd”. Fraser, (2007).

Pfes plvodni pochybnosti ohledné metodického usporadani Cuthillova experimentu
(2005), vsak Fraser et al. (2007) jejich vysledky v zasadé potvrdily (obr. 15). Nejlépe prezivaly
atrapy se vzorem EDGE (C). Celkové castéji prezivaly formy podobnéjsi podkladu, nez formy
disruptivni a vysoce kontrastni (A), které se podkladu nepodobaly. Jednobarevna atrapa
s background-matching zbarvenim (B) neprezivala lépe nez ¢ernd disruptivni forma (A). Je
tedy potreba brat v potaz, do jaké miry se vzor rlzni od svého podkladu, nemlze se
odliSovat ve velké mite. V pripadé vysokokontrastniho disruptivniho vzoru (A) zfejmé zaleZi i
na malém rozdilu v tom, kam atrapu umistime. Ukdazalo se, Ze disruptivni vzor je maximalné
efektivni, kdyZz se vSechny komponenty zbarveni odpovidaji prvkiim v podkladu, pokud se
barvy neshoduji s background-matching, fitness atrap se vyrazné snizi. Z toho vyplyva, Ze

disruptivni zbarveni a background-matching spolu Uzce koreluji.

Existuje fada dalSich studii, které braly v potaz nasledujici kriteria disruptivniho

zbarveni, podle kterych je i ja ve své praci rozdélim:

e VlivrozloZeni vzoru
e VIliv zbarveni a kontrastu vzoru
e Vliv komplexity

e Studie jednotlivych subprincip(
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VLIV ROZLOZENI VZORU

Stevens et al. (2009) relativni dlleZitost okrajovych vzorl v prerusovani opravdovych hranic
téla v porovnani s vnitfnimi vzory, které by mély tvofit iluzi pferusovani povrchu (subprincip
,Disguise of surface through falce edges”). Atrapy byly v experimentu pouZity vicebarevné
pro vytvoreni riznych kontrastnich kombinaci (viz obr. 16), i vtomto pfipadé byly podrobeny
predaci divokych ptakd a byly umistény na rGznych mistech s rlznym svételnym kontrastem.
V experimentu vyslo najevo, Ze vyrazné lépe oproti ostatnim prezivaly disruptivni atrapy
s vysokokontrastnimi prvky zbarveni uvnitf objektu a nizkokontrastni znaky na okrajich (B),
které tvorfily efektivni disrupci povrchu. Atrapy dvoubarevné s vysokokontrastnim
disruptivnim vzorem samy o sobé neprezivaly |épe nez dvoubarevné s nizkokontrastnim
vzorem. Tim padem se kamuflaz zfejmé nevytvari jen pouhymi faleSnymi hranicemi téla, jako
dilezitéjsi mechanismus se vtomto pripadé ukdazal rozdilny kontrast uvniti atrapy, ktery

rozrysoval celistvost povrchu. Uéinnost principu ,disguise of surface through falce edges” se

potvrdila.

Ao
Obr. 16 — Fotografie Ctyr druhi atrap, kaZdd na dvou riznych podkladech. disruptivni nizkokontrastni (A),
disruptivni vysokokontrastni uvnitf’ a nizkokontrastni vné (B), disruptivni vysokokontrastni (C), disruptivni
vysokokontrastni vné a nizkokontrastni uvnitr (D). Nejlépe preZivala varianta (B), Stevens et al. (2008).
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Dle subrincipu ,coicident disruptive coloration” disruptivné také plsobi vytvoreni linii
jinde po téle, které maji za ukol hlavné skryt externity téla. Tento subprincip testoval
v prvnim experimentu na divokém ptactvu a jejich predaci motylich atrap Cuthill & Székely
(2009), které mély rGizné zbarveni - koincidentni (tedy soubézné) ¢i nikoliv. V druhém
experimentu tato skupina védcu testovala na lidskych predatorech, zda dokazou najit urcity
objekt na pocitacové plose (Obr. 17). Oba experimenty ukazaly, Ze ,coicident disruptive
coloration” je efektivni mechanismus fungujici k zakryvani pravého tvaru téla kofisti, protoze
vice pretzivaly atrapy, jejich ,télicko” aspon v néjaké Casti barevné splyvalo s k¥idly, takze
tvofilo jiny tvar. Bylo zajimavé, Ze po tomto testu mohly porovnat plsobeni subprincipu na

predatorech s rozdilnymi vizualnimi schopnostmi

g h i

Obr. 17 — Priklad rizné zbarvenych atrap pouZitych v experimentu s lidskymi preddtory, (a), (b), (d), (e), (g), (h)
Z nich napodobujici subprincip , coincident disruptive coloration” na rozdil od (c), (f), (i), které nijak koincidentni
zbarveni nemély. , Cuthill & Székely (2009).

VLIV ZBARVENI VZORU A KONTRASTU

Jak predchozi vysledky napovidaji, dalezitou roli v efektivité disruptivniho zbarveni bude hrat
nejen umisténi, ale také barva vzoru a kontrastu vici podkladu a sousednim vzordm. Uz Cott
(1940) zdaraznoval, Ze disruptivni zbarveni je ,,nastavbou“na zbarveni background-matching.

Doslova tvrdil, Ze ,efekt disruptivniho vzoru je znac¢né posilen, kdyz se néjaky prvek blizce
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shoduje se vzorem v podkladu, ¢imZ dochazi k prolinani objektu s podkladem, tj. subprincip
ydifferential blending”. Pfi téchto podminkach ¢ast objektu zmizi a ¢ast zase dlrazné
vystupuje z povrchu, tim vytvari dojem jiného tvaru objektu. Na druhou stranu subprincip
»,maximum disruptive contrast” pfedpoklada, Ze disruptivni vzor by mél mit nejvyssi ucinost,
kdyz je kombinace barev nejkontrastnéjsi. Tento pozadavek vsak muze byt za urcitych

podminek v rozporu se subprincipem , differential blending”.

Otdzkou, zda efektivné fungujici disruptivni zbarveni musi nutné obsahovat barvy
pfitomné v podkladu, nebo zda disruptivni efekt mohou zpUsobit i barvy, které se na
podkladu nevyskytuji, se zabyvala fada studii, ale jejich vysledky nejsou Uplné jednoznacné.
Kupfikladu Schaefer & Stobbe (2006), testovali mortalitu background-matching, EDGE a
INSIDE vzor( na parech motylich kiidel umisténych na dvou riznych podkladech - klife btizy
a dubu s mechem. Prvni dva experimenty provadéli s neutrdlnimi background-matching a
s rlZzovo-hnédymi atrapami, které se podobaly redlnym motylim. Ve trfetim experimentu
pouZzili novou modrou barvu, kterd se vsak normalné v této kombinaci v pfirodé nevyskytuje.
Vysledkem pokusu bylo, Ze rGZzovo-modré barevné formy preZivaly stejné na brizovém
kmenu a nelisily se od riZzovo-hnédych a soucasné, Zze EDGE formy vykazovaly lepsi prezivani
nez INSIDE bez ohledu na barevnou kombinaci. ProtoZe riZzovo—modré EDGE formy atrap
prezivaly na brizovém kmenu stejné dobre jako rlZovo-hnédé, da se z toho vyvodit, Ze je
EDGE forma disruptivniho zbarveni osvobozena od omezeni background-matchingem a
subpricip differential blending neni timto pokusem podporen. Alternativni vysvétleni, ze by
v takovém pripadé kombinace rlZzové a modré mohla byt vnimdna jako aposematicka
kombinace, se ale nezdad pravdépodobné diky tomu, Zze EDGE varianty prezivaly lépe nez
INSIDE bez ohledu na to jestli byla pouzita kombinace rizové a hnédé, nebo rlizové a modré.
Kdyby o aposematické zbarveni Slo, tyto dvé varianty by mély nejspiSe fitness stejné, bez
ohledu na rozloZeni vzoru. Vzhledem k celkovym vysledk(im, disruptivni forma zbarveni
EDGE prezivala ze vSeho nejlépe, cozZ je v rozporu s vysledky Cuthill et al. (2005) a Fraser et

al. (2007).

Podobné jako Schaefer & Stobbe (2006) chtéli i Stevens et all. (2006) zjistit, zda je

disruptivni zbarveni stale efektivni, kdyZ se néjaky vzor na téle kofisti nepodoba vzoru na
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pozadi a je zaroven vysoce kontrastni oproti pozadi a i oproti sousednimu vzoru (subprincip
,maximum disruptive kontrast”). Na atrapy byly proto pouzity barvy kontrastni k pozadi, ale
ne barvy vystrazné (viz obr. 18). Vytvorili takto Sest rliznych atrap, které se bud’ s podkladem
barevné shodovaly (a, b, e), nebo byly kontrastnéjsi (c, d, f). Tvarem vzoru se bud dotykaly
okraji (EDGE), nebo, jako v minulém pfipadé, nedotykaly (INSIDE), nebo byly Uplné bez

vzoru (average).

(a)edge matching (b) inside matching

(¢) edge non-matching (d)inside non-matching
(e) average matching (f)average non-matching

Obr. 18 — Atrapy pouZité v experimentu Fraser et al. (2007)

Jejich vysledky, kdy lépe prezivaly atrapy s disruptivnim zpracovanim (EDGE) také
podporuje praci Cuthill et al. z roku 2005. Tento vzor byl maximalné ucinny, kdyz zbarveni
odpovidalo ptritomnym prvkim v pozadi (a). Nicméné ndvnady s disruptivnim zbarvenim,
avsak neshodujici se s pozadim (c), mély stejnou mortalitu, jako nedisruptivni ,ale shodujici
se s pozadim (b). To podporuje teorii, Ze disruptivni zbarveni je stale efektivni, i kdyz se
heterogennim prostiedi (Stevens et al. 2006). V poslednim pfipadé atrapy nedisruptivni a

nijak se neshoduijici s podkladem (d) pfezivaly stejné Spatné, jako ty jednobarevné (e).

25



V dalsi praci se stejni autofi Stobbe & Schaefer (2008) zaméfili na rozdilny
chromaticky kontrast, tentokrat mezi pruhované vzorovanymi atrapami napodobujici
Bélopaska dvouradého (Limenitis camilla), u kterého predpokladali, Ze také vyuziva
dusruptivniho zbarveni. Zjistili silnou negativni korelaci mezi prezivanim kofisti a silou
chromatického kontrastu. Zvyseny chromaticky kontrast v tomto pripadé zvysoval viditelnost
kofisti a tim i zvySoval jeji mortalitu. PfestoZe fada praci ukazuje, Ze zbarveni Zivo¢icha musi
byt kontrastni k dosazeni disruptivniho efektu, experiment Stobbe & Schaefer (2008)
naznacuje, Ze jeho hodnota ochrany pred preddatorem muze byt na jiném podkladu rusena
vysokym kontrastem barev vedoucim k zvyraznéni a odhaleni. Timto experimentem se
nepotvrdil efekt subprinipu ,maximum disruptive contrast”. Efekt rozdilu mezi chromatickym a

achromatickym kontrastem je potfeba dale testovat.
VLIV KOMPLEXITY PODKLADU

Pokud vezmeme v potaz jakoukoli formu krypse (background-matching, disruptivni
Merilaita 2010, 2012; Hall et al. 2013). Dimitrova a Merilaita (2010) méfili ¢as detekce atrap
s background-matching a disruptivnim zbarvenim na dvou jinak komplexnich podkladech,
které se liSily poc¢tem svych prvk( (viz. obr 20). Vysledkem se ukazalo, Ze komplexnéjsi
prostiedi zvySuje detekéni Cas kofisti a to nezavisle na jejim vzoru, background-matching i
disruptivni atrapy srozliSnym poctem a kontrastem vzor( prezivali na komplexnéjsim

podkladu stejné.

(A) . | SR A, (B ‘q = L )
| .' . s - .. .h’ L 3 ° .
» » v ' '3 A * ) ° .< < v . ¢ 4 .
-ol - . » ¥ - N x . &y *‘ =
et m ¢« XY s
. '~>’ s i -.%a 0\‘77 » *
4 v \J . b A ‘ -~ » . ° -+ ~
q-° . > o
e LAY S R 2 1x L TN
R N R N I RN oo #
‘ . 1 - . . - - i A -
LAY B A"ﬂ.‘.v \{ e o * . A,
©) High Low Marginal high  Marginal low
Series A v v v 7
eries v l. 4 ) -0 \4 —
L 4 L 4
Series B " | L e
< ) < A
N N lecm

Obr. 20 — Ndvnady a podklady pouZity v experimentu Dimitrova a Merilaita (2010)., (A) méné komplexni
podklad, (B) vice komplexni podklad, (C) riizné vzorované a kontrastni atrapy, (Dimitrova a Merilaita 2010).
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Zvysend efektivita kamufldze v prostiedi svice ruSivymi prvky byla dokdzana i
v dalSich studiich. Hall et al. (2013) provedli studii na pohybuijicich se atrapach v pocitacovém
programu a k testovani vyuZili lidské subjekty. Experiment byl rozdélen na tti faze. V prvni
testovali rzné formy krypse v klidu a ve vysledku byly Uspésnéjsi disruptivné zbarvené
atrapy neZ background-matching. Pozornost je rychle upoutana pohybem objektu (Rushton
2007), proto se v druhé fazi experimentu ukdzalo, Ze stejné zbarvené objekty, jako v prvni
Casti experimentu, ale pohybujici se na statickém pozadi, nemohou pomoci své kamuflaze
zabranit detekci nebo chyceni. Bez ohledu na typ krypse byly atrapy stejné polapeny. To
znamend, Ze vyhoda kterou maiji disruptivné zbarvené objekty oproti background-matching
formam se muzZe u pohybujicich se objektl stirat. Ve treti fazi bylo do pozadi pridano par
rusivych elementll a ukazalo se, Ze vtomto pripadé byla u krypticky zbarvenych atrap
zpomalena identifikace predatorem. Nicméné nezalezelo na konkrétnim zbarveni, efekt
vSech testovanych vzorQ byl pfi pohybu stejny. Pfirozené prostiedi zvirat vyuzivajicich
kryptického zbarveni obvykle takové rusivé objekty ma, napfiklad pohybuijici se listy, vétvicky

atd. (Hall et al. 2013).

TESTOVANI DALSICH SUBPRINCIPU

Cuthill et al. (2006a,b) proved| dvé studie zabyvajici se symetrii vzoru. Dle subprincipu
,regularity avoidance” by se kofist méla pravidelnych vzor( vyvarovat. Atrapy v Cuthill et al.
(2006a) obsahovaly barvy podkladu a byly bud' disruptivni, nebo nedisruptivni a lisily se i

v symetrii (viz obr. 21).
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Obr. 21 - Atrapy pouZity experimentu Cuthill et al. (2006a) : 1. disruptivni asymetricky, 2. disruptivni symetricky
s prvky bliZe k okraji, 2. nedisruptivni asymetricky, 4. nedisruptivni symetricky s prvky bliZe k okraji, 5. disruptivni
symetrickd s prvky bliZe k stfedové linii, 6. nedisruptivni symetricky s prvky bliZe k stfedové linii. V experimentu
mél kazdy model unikatni vzor (Cuthill et al. 2006a)

Na pfirozeném podkladu obecné vyrazné |épe prezivaly kofisti disruptivné vzorované
a veskeré asymetrické atrapy mély vyssi fitness nez symetrické, symetrie vtomto pripadé
zvySovala riziko predace. Disruptivni atrapy se symetrickym vzorem byly predovany stejné
Casto, jako nedisruptivni atrapy s asymetrickym vzorem. V experimentu Cuthill et al. (2006b)
byly testovany pouze dvé disruptivni navnady — jedna se vzorem bilateralné symetrickym a
druha se vzorem asymetrickym (viz obr. 3). | vtomto pfipadé se v experimentu vyznacovala
vys$si hodnotou fitness atrapa asymetricka. Z téchto vysledkU Ize vyvodit zavér, Ze je vyhodou
vyhybat se pravidelnosti ve vzorovani, tudiz i symetrii. Jisté ale mohu tvrdit, Ze bilateraini
symetrie je v prirodé béinym jevem, i kdyz ziejmé jejich nositeldm nepfinasi v rdmci
kamuflaze zadné vyhody. Dalo by se tedy predpokladat, Ze pokud je zvife symetrické, Sanci,
Zze ho predator objevi, mlze snizit prvky disruptivniho vzoru (Cuthill et al. 2006a). Tento
subprincip vSak neni dle Stevens a Merilaita (2009) platnym subprincipem disruptivniho
zbarveni, protoZe nezakryva pravé obrysy téla kofisti. Dfive ale mezi disruptivni subrincip

zahrnovan byl (Cott 1940).

Stejné tak to je s nasledujicim subprincipem. DalSi typ praci souvisi s vysoce
kontrastnimi znaky na téle kofisti, nazyvané distraktivni. Existuje teorie, Ze by mély zaujmout
predatorovu pozornost a odvadét ji tak od jeho celkovych obrys( téla kofisti, diky kterym by
mohla byt odhalena (Thayer 1909; Stevens 2007; Stevens & Merilaita 2009b). To otestovali

Dimitrova et al. (2009), ktefi chtéli navic védét, kdy mohou distraktivni znaky podporovat
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background-matching a jestli je vyhodnéjsi, pokud se kontrastni znaky objevuji i v pozadi,
nebo ne. Nejdfive porovndvali detekéni ¢asy vysokokontrastni (2) a nizkokontrastni (1) umélé
navnady v kontrastnéjsim (B), nebo méné kontrastnim pozadi (A). Potom porovnavali vysoce
kontrastni atrapu(2) s atrapou-generalistou (3), tedy takovou, kterd se nedala zaménit v

zadném ze dvou podkladi, byla seskladana z prvkd obsazenych v obou z nich (viz obr. 22).

(A) (B)

(1) (2) (3)

Obr. 22 — Atrapy a podklady pouZity v experimentu Dimitrova et al. (2009)

V testu se potvrdila hypotéza distraktivnich znak( dle Thayera (1909) - nejhure
detekovatelnd byla atrapa s vysokym kontrastnim vzorkem. A navic, vSechny tfi druhy
umélych navnad byly hlre objevitelné také v kontrastnéjSim pozadi, takze pozadi s
distraktivnimi znaky sniZovalo riziko predace, nezavisle na vzhledu kofisti. Vysokokontrastni
atrapa byla nejhire detekovatelna i na pozadi, s kterym nesdilela Zadné znaky nebo vzor. Jak
distraktivni tak i disruptivni typy kamufldZze vyuzivd vysokého kontrastu ve vzorovani a
mozZna pravé z tohoto divodu spolu byly tyto dva mechanismy spojovany (Cott 1940). Avsak
umisténi jejich vzoru je rozdilné — disruptivni by se ve vétsiné pfipadl mélo dle Dimitrova et
al. (2009) dotykat okraji téla (Cott 1940; Merilaita 1998; Cuthill et al. 2005; Fraser et al.
2007), kdezto distraktivni znaky by nemély, protoze jejich cil je pravé odvadéni pozornosti od

okrajl téla. Po porovnani definice disruptivnich znakl s definici background-matching by se
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dalo fici, Ze si odporuji. Existuje pravdépodobné néjaky limit, v jakém mnoiZstvi mlze byt
atrapa kontrastni a hlavné, jak obsahlé mizZe obsahovat distraktivni znaky, aniz by se nestala
pfilis ndpadnou (Dimitrova et al. 2009). Podle experimentu Stevens et al.(2006) by vzory na
kofisti mély byt optimalné v rozmezi barev nachazejicich se v pozadi prostfedi. Vtomto
experimentu (Dimitrova et al. (2009) se ale ukdazalo, Ze vzor byl efektivni, kdyz plné

kontrastoval s podkladem.

Na druhou stranu existuji i prace, které efektivitu distraktivnich vzorl neprokazuiji.
Napfriklad Stevens (2013) tuto teorii vyvratil pomoci podrobného experimentu na ptacich
predatorech i na lidskych subjektech. Navnady pouzival s distraktivnimi znaky rliznych barev
a rlizného mnoistvi a pouzil i ndvnady Uplné neoznacené. Ve vysledcich nakonec nenasel
zadny rozdil mezi barvami distraktivnich znakl a ani mezi atrapami oznacenymi i
neoznacenymi, ale jak sam tikd, je moiné, Ze byla velikost znak( pro ptaci predatory pfrilis
mald, tim padem nemohly ani nijak ovlivnit mortalitu. V pfipadé pocitacové aplikace
testované na lidskych subjektech, distraktivni znaky sniZzovaly detekéni ¢as kofisti a tak

mortalitu zvySovaly. Timto experimentem Stevens neprokazal efektivitu distraktivnich znak.

Problematikou distraktivnich vzorl se zabyva rozsahla literatura. Mym dmyslem
nebylo ji nijak obsahnout, ale zminit je tu pro ilustraci tohoto subprincipu. Distraktivni znaky,
se vmnoha pfipadech vyznacuji stejné efektivné jako jiné typy kontrastnich znakd -
disruptivni vzorovani, nebo napfiklad pruhovani, ¢i dazzle motivy (Stevens et al. 2011).
Ztejmé existuje jisty kompromis mezi pouzivanim signalndch barev (které se neshoduji
s barvami v pozadi, ale které maji mit pro predatora néjakou varovnou funkci) a mezi vzory

zajistujici efektivni kamuflaz (Stevens et al. 2013).
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4 UVAHA NAD DOSAVADNIM ZPUOBEM TESTOVANI A ZAVER

Vysledky svého studia experimentd jsem shrnula v tabulku (Tab. 1).

Dle této reserse se funkce kryptického zbarveni potvrdila. Jeho formy background-matching
a disruptivni zbarveni, které se v pfirodé nachazeji dle nékolika teorii nej¢astéji (Thayer 1909,
Cott 1940, Stevens & Cuthill 2006), se v experimentech jevily jako Uspésny antipredacni
mechanismus. Jak se ve vétsiné pripadl ukazalo, pokud je kofist v klidu, disruptivni zbarveni
ji pfindsi vyssi fitness nez zbarveni background-matching (Cuthill et al. 2005, Fraser et al.
2007, Hall et al. 2013, Schaefer & Stobbe 2006, Stevens et al. 2006). VSechny mnou
studované experimenty pfinasi néjakou podporu pro funkci disruptivniho zbarveni a zd3 se,
Ze disruptivni zbarveni umoznuje kofisti byt nendpadny na heterogenich podkladech
(Schaefer & Stobe 2006). Je tedy moziné, Ze v ptirodé funguje jakdsi rovnovdha mezi
barevnou specializaci se na prostredi, background-matching a disruptivni zbarveni (Stevens
at al. 2006). Komplexnéjsi prostfedi obéma variantdm mortalitu stejnym zplsobem

shizovalo.

Vétsina pokusl vsak byla vytvorena na umélych systémech, které maji metodické
nedostatky a vesmeés jsou vsechny uniformni. Neberou v potaz chovani kofisti - napf. u
nocnich motyld byl dokazan aktivni vybér podkladu a ,,pozi¢ni“ chovani, kdy se na podkladu
otaci a vyhledavaji sprdvnou pozici téla vici podkladu (Kang et al. 2012). Stejné tak vizualni a
kognitivni vnimani predatora nebylo v pfipadé lidskych subjektd plné zohlednéno. Déle byly
atrapy pouZité v modelech dvourozmérné, v pfirodé jsou zivé kofisti ¢asto trojrozmérné, a
proto se od jejich tél bude jinak odrazet paprsek svétla a tak mlzZou vytvaret jiny opticky
dojem. Méli bychom také brat v potaz, Ze vysledky mohou byt rozdilné v jiném prostoru, na
jiném pozadi, sjinou chromatickou komplexitou, nebo v jinych svételnych podminkach

(Cuthill et al. 2005).

Nicméné praci, které by pomoci kvantitativniho aparatu zkoumaly to, jak jsou disruptivni
vzory, ve smyslu maximalizace efektivity porusovani télnich kontur, v pfirodé rozsitrené, je
prekvapivé velmi malo. Pro potvrzeni teorie disruptivniho zbarveni jsou jisté nezbytné, proto

by se vtomto sméru badani mélo jisté pokracovat.
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Cilem této prace bylo shrnout dosavadni znalosti o disruptivnim zbarveni a usoudit, jaka
je empirickd podpora pro tento jev a pro jeho vyskyt v pfirodé. V tomto ohledu, diky malému
mnozstvi experimentl a nejednotnym vysledklim, jsem dospéla k zavéru, Ze je problematika
krypse a disruptivniho zbarveni natolik sloZitda a zatim nedostatecné probadana, Ze je
potfeba do ni investovat jesté daleko vic prace a studia, abychom si byli jisti, zda a jakym
zplUsobem disruptivni zbarveni v pfirodé funguje. ProtoZe je ale krypse natolik zajimavé
téma, ja osobné vérim tomu, Ze s vyvojem prostiedkd, které by nam pomohly lépe upravit

modelové situace, vyzkum v budoucnu pfinese jeSté zajimavé vysledky.
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RESENY
PRACE BM/DZ | EDGE/INSIDE BARVY KONTRAST | CROM/ACHROM SUBPRINCIP/PROBLEMATIKA POTVRZENO
Cuthill & Székely (2009) DZ (KOINCIDENTNI) / / / Coincident disruptive coloration ANO
Maximalni disruptivni kontrast, NE, ANO,
Cuthill et al. (2005) Dz EDGE Z PODKLADU VYSOKY ACHROM Differential blending, Marginal patterns | ANO
EDGE,
Cuthill et al. (20064, b) / ASYMETRICKE Z PODKLADU / / Regularity avoidance ANO
Dimitrova & Merilaita
(2010) STEJNE / Z PODKLADU STEINY / vyhoda komplexity podkladu ANO
Maximalni disruptvni kontrast, Differential
Fraser et al. (2007) Dz EDGE Z PODKLADU VYSOKY / blending, Marginal patterns NE, ANO,
Hall et al. (2013) DZ / / / / vyhoda komplexity podkladu ANO
Z PODKLADU +
Schaefer & Stobbe (2006) DZ EDGE MODRA NizZKY CHROM Differential blending NE
Dimitrova et al. (2009) / / Z PODKLADU STEJNY ACHOM Distraktivni znaky ANO
Stevens et al. (2006) DZ EDGE Z PODKLADU NizKY ACHROM Max. disrup. contrast NE
NIzZKY VNE,
VYSOKY
Stevens et al. (2009) DZ INSIDE VICEBAREVNE UVNITR / Disguise of surface ANO
Stevens et al. (2013) / / RUZNE VYSOKY CHROM Distraktivni znaky NE
Stobbe & Schaefer (2008) / PRUHY Z PODKLADU NizKY CHROM Max. disrup. contrast NE

Tabulka 1- Shrnuti vysledd: Tabulka shrnujici vysledné znaky, které se v experimentech ukazaly jako Uspésnéjsi. Napr.: pokud v experimentu lépe prezivala forma atrapy
s disruptivnim zbarvenim (DZ) nad zbarvenim background-matching (BM), v okénku se objevi DZ. Pokud informace neni vyplnéna, nebyl tento znak v experimentu testovany
nebo jsem toto kritérium nepovaZovala za dllezité.
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