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1 Uvod

1.1 Aposematismus

Napadného zbarveni Zivocicht si lidé vSimali od pradavna. Vysvétleni jeho existence bylo
vSak z pocatku nespravné. Darwin se ptivodné domnival, Ze je barevna variabilita a existence
vyraznych barev hmyzu disledkem pohlavniho vybéru. Pozd¢ji vSak objevil vystrazné
zbarvené housenky motylii, u kterych, vzhledem k faktu, ze se rozmnozovani neucastni,
pohlavni vybér zkratka fungovat nemtze. V roce 1866 vypracoval Alfred R. Wallace teorii
aposematického zbarveni (warning coloration) a tim Darwinovu teorii vyvratil. Wallaceovu
teorii pozd¢ji potvrdila fada dalSich védct, napt. A. G. Butler v roce 1868 se svymi pokusy
na zabach a jeStérkach zelenych a v letech 1869 a 1870 J. Weir s pokusy studujicimi reakci
nekterych zpévnych ptaka na pestrost housenek (Komarek 2003). Aposematismus je tedy
biologicky odborny termin pro vystrazné nebo varovné zbarveni (Cott 1940, Edmunds 1974,
Exnerova et al. 2006) a dalsi napadné viditelné vlastnosti kofisti (Cott 1940, Eisner a Grant
1981), které upozoriiuji na potencidlni nebezpeci a tak snizuji pravdépodobnost kontaktu
predatora s kofisti (Exnerova et al. 2003, Mappes et al. 2005). Byl zavedeny v roce 1890
E. B. Poultonem jako opak kryptického zbarveni, které je v populaci potencialni kofisti
nejrozSifenéjsi, a které ma naopak za Ukol ucinit kofist nenapadnou (Cott 1940).
Aposematické signaly pouziva kofist k signalizaci vlastni nevhodnosti ke konzumaci (Lynn
2005). Jde tedy o antipredacni strategii, pomoci niz se kofist snazi vyhnout napadeni
ze strany predatora. Samotna nevhodnost kofisti mlize byt dosaZzena nekolika zpiisoby.
Kofist mize byt nevhodna po chemické strance (Eisner a Grant 1981, Jetz et al. 2001,
Mappes et al. 2005, Skelhorn a Rowe 2006) prostiednictvim nechutnosti, toxicity, nebo
pachnoucich latek (Ropper a Marples 1997a) vylucovanych v piipadé ohroZeni
z nejruznéjSich zlaz (Socha 1993). Dalsi kvality, Cinici organismy nejedlymi jsou rizné
mechanické struktury (ostny, chlupy, tuha kutikula, Stitky, zihadla), které znemoziuji
samotné uchopeni kofisti predatorem (Cott 1940, Edmunds 1974, Ruxton et al. 2004, Speed
a Ruxton 2005). V poslednich nékolika letech byly také popsany varovné akustické signaly
(Barber a Conner 2007, Hauglund et al. 2006, Shestakov 2008), pfedevS§im v podob¢
nejriznéjSich zvuki vydavanych housenkami (Brown et al. 2007, Bura et al. 2011) nebo
riznymi druhy mar (Barber a Conner 2007, Corcoran et al. 2010, Hristov a Conner 2005).
V piipadé, ze jsou tyto signaly vysilany na dalku, ma predator Sanci zhodnotit kvalitu kofisti

jesté pred jejim bliz§im prozkoumanim a tak uSetfit energetické naklady s tim spojené (Jarvi
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et al. 1981, Sillén-Tullberg 1985). Problém je ale v tom, Ze mechanické a nékdy i chemické
atributy, kterymi dava kofist svou nevhodnost najevo, rozpoznd predator az z bezprostiedni
blizkosti nebo dokonce az po vzajemném kontaktu. V ptipad¢, Ze by tyto vlastnosti byly pro
predatora smrtelné, by se kyzeny efekt aposematismu nedostavil ani u jednoho
ze zacastnénych. Z takové zkusenosti se totiz predator neponauci a pro kofist samotnou byva
po kontaktu s predatorem rovnéz Casto pozd€. Ochrana dalsi kotisti disponujici obdobnymi
vystraznymi signaly by tudiz postradala smysl (Beckers et al. 1996, Jarvi et al. 1981, Ruxton
a Kennedy 2006). A to je pravdépodobn¢ jeden z diivodi, pro¢ se u takové kofisti vyvinulo
vystrazné zbarveni, vizualni signdl, ktery mé za ukol upozornit predatora jiz z dostatecné
vzdalenosti na mozna rizika spojend s jeji konzumaci. To vSak funguje pouze v ptipadé¢
predatora, ktery si je takového spojeni mezi vystraznym zbarvenim kofisti a jeji nevhodnosti
védom (Jarvi et al. 1981, Marples et al. 2005). Problém proto muze nastat u tak zvanych
naivnich predatort, ktefi nemaji s aposematickou kofisti zadné zkuSenosti. Naptiklad
Exnerové et al. (2007) prokazala, Ze se reakce n€kolika druhii sykor coby naivnich predatort
na aposematickou ruménici pospolnou (Pyrrhocoris apterus) mohou mezi jednotlivymi
druhy znac¢né lisit. Z jejich studie plyne, Ze se predatofi mohou naucit vyhybat aposematické
kofist, nebo se ji mohou vyhnout diky vrozené averzi. Tyto rozdily se tedy mohou
vyskytovat i mezi blizce pfibuznymi druhy predatord a mohou byt vysvétleny jejich
dosavadni evolu¢ni historii. Tyto vysledky byly rovnéZ potvrzeny v nésledujici studii, v niz
byly testovany reakce naivnich sykor (Parus major) na ¢tyfi druhy aposematickych plostic
tvorici mimeticky komplex: Lygaeus equestris, Spilostethus saxatilis, Pyrrhocoris apterus
a Graphosoma lineatum. Testovani naivni predatofi neprojevili téméf za&dnou vrozenou
averzi vici jakékoli predlozené kofisti. ZkuSenosti ptakt ziskané béhem nasledného uceni
ovlivnily jejich dalsi chovéani vici jinym druhlim kofisti, pfi€emz uceni jednotlivych druhi
sykor probihalo riznou rychlosti (Svadova et al. 2010, 2013). Rozhodovani predatora pii
vybéru kofisti je tedy také siln€é ovlivnéno piedchozi zkuSenosti s urcitym typem kofisti
(Exnerova et al. 2010, Lindstrom et al. 2001, Sherrat 2002). V neposledni fad¢ je reakce
na aposmeatickou kofist ovlivnéna i personalitou jednotlivych predatord, coz je soubor
dédiénych behavioralnich vlastnosti jedince lisicich se mezi jednotlivymi populacemi
a jedinci predatort jednoho druhu (Exnerova et al 2010).

K tvorbé vystraznych vizualnich signalt je nejCastéji uzito jasnych a kontrastnich
barev a vzori. Ty by mély byt co mozna nejjednodussi a umoznit tak predatorovi snadné,
rychlé a dlouhodobé zapamatovani (Guilford 1986, Guilford a Dawkins 1991, Ruxton et al.

2004). Zaroven plati, Zze ¢im je signal silngjsi, tim si jej predator zapamatuje rychleji
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anadelsi dobu. Nejcastéjsi barva uzivana pro vystraznou signalizaci je Cervend (Rowe
a Guilford 1999a). Tato barva je kontrastni vici valné vétSiné piirozené se vyskytujicich
podkladli a zaroven je pro opticky se orientujicich predatory snadno rozpoznatelna (Cott
1940, Roper a Marples 1997b). Avsak nékteti plodozravi, ¢i zrnozravi ptaci k Cervené barve
averzi nemaji (Exnerova et al. 2003, 2008). Dalsi hojné¢ vyuZivanou barvou ve vystrazné
signalizaci je zlutd barva (Forsman a Herrstrom 2004, Rowe a Guilford 1999a, Stevens
a Ruxton 2012) a v neposledni fad¢ bila, ktera je co do odpovédi predatori znacné
komplikovana (Exnerova et al. 2006, Lyytinen et al. 1999). Naopak za nevystrazné barvy
je povazovana predev§im hnéda, Sedd nebo zelena (Exnerova et al. 2003). Uvedené
vystrazné barvy jsou nejéastéji v kombinaci s ¢ernou a vytvaieji spolu rozmanité vzory, které
slouzi k identifikaci kofisti a rovnéz ke snadné&j$imu zapamatovani (Cott 1940, Merilaita
a Ruxton 2007). Existuje také pozitivni korelace mezi toxicitou a vystraznosti, coz bylo
prokdzano v praci Manna a Kummingsové (2012). Ti zkoumali vztah mezi toxicitou
a vystraznym zbarvenim pralesni¢ek (Dendrobates pumilio) z celedi Dendrobatidae.
A zjistili, Ze ¢im je zbarveni Zaby vyraznéjsi, tim je jeji toxicita vétsi. Ke stejnym vysledkim
dospél i Santos et al. (2003) ve svych pokusech na pralesnickach rodi Dendrobates,
Phyllobates a Epipedobates. Kromé barvy a vzoru, hraje ve vnimani vystrazné signalizace
neméné dulezitou roli také tvar téla (Alatalo a Mappes 1996), velikost signalu (Forsman
a Herrstrom 2004, Forsman a Merilaita 1999, Gamberale a Tullberg 1996, Kingsolver 1999,
Remmel a Tammaru 2011) nebo dokonce zptisob pohybu (Lyytinen et al. 1999) a chovani
kotisti (Mappes et al. 2005). Vyraznym faktorem, ktery mulze ovlivnit interakci
aposematické kofisti s predatorem je rovnéz mira symetrie barevného vzoru (Forsman
a Herrstrom 2004, Forsman a Merilaita 1999). Bylo zjiSténo, Ze se sniZujici se symetrii vzoru
roste pravdépodobnost napadeni ze strany predatora. Péknym piikladem symetrickych vzort
jsou tzv. oéni skvrny. Ty maji to¢nika bud’ zastrasit, nebo odvést jeho pozornost pfi utoku
na méné dulezité ¢asti téla (Yorzinski et al. 2015). Lyytinenova et al. (2003) vsak ve svych
pokusech prokazali, ze o¢ni skvrny motyld Bicyclus anynana (Satyrinae) nemaji na ptezivani
pii napadani predatory (Anolis carolinensis a Ficedula hypoleuca) zadny vliv.

Jak uz bylo naznaceno vySe, vzdalenost mezi kofisti a predatorem muze vyrazné
ovlivnit vnimani vystraznych signalti a tudiz 1 chovéani predatora vici kofisti (Kassarov
2003, Papageorgis 1975). Podle Tullbergove et al. (2005) se muze aposematicky vzor jevit
z vetsi vzdalenosti krypticky a zblizka naopak vystrazn€. Rovnéz velikost vzoru a tedy i sila
aposematického signalu méa zasadni vyznam (Remmel a Tammaru 2011). Rada vystrazné

zbarvené kofisti se proto s oblibou sdruzuje do velkych agregovanych skupin, coz velikost
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a silu vystrazného signalu znacné zvétSuje a tim 1 zvySuje pravdépodobnost preziti kofisti
(Alatalo a Mapes 1996, Gamberale a Tullberg 1996, Mappes a Alatalo 1997b, Prudic et al.
2008, Ruxton a Sherratt 2006). Cim je agregace aposematické kofisti v&tsi, tim je vystrazny
signal napadnéj$i a averze predatori vici takové kofisti siln€jSi (Gamberale a Tullberg
1998).

Vizudlni signél vysilany kofisti pomoci svého zbarveni je také zavisly na daném
kontextu. Napftiklad krypticky zbarvena kofist nachazejici se na kontrastnim podkladu mtze
pusobit vystrazné¢ a naopak vystrazné zbarvena kotist nachazejici se na shodn¢ barevném
podkladu se miiZe jevit jako krypticka (Aronsson a Gamberale-Stille 2009, Gamberale-Stille
2001, Merilaita a Ruxton 2007, Ruxton et al. 2004, Tullberg et al. 2005). Veskeré
aposematické signaly mohou byt ddvany najevo v né€kolika smyslovych kanalech najednou,
jsou tedy multimodalni (Hauglund et al. 2006, Jetz et al. 2001, Rowe a Guilford 1999a,b).
Tato multimodalita vystraznych signali zesiluje jejich uc¢inek a usnadiuje tak jejich
zapamatovani, coz vede k rychlejSimu uceni predatora vyhybani se této kofisti (Exnerova
et al. 2008). V ramci zivodi$né fiSe je aposematismus nejvice rozsifen u bezobratlych. Mezi
obratlovci je nejvice patrny u ryb, obojzivelnikii a plazii (Santos et al. 2003) Z vySe
uvedeného je patrné, Ze problematika funkce aposematismu je velice obséahla
a komplikovana. Obdobna situace se tyka vzniku aposematismu, jeho evoluce a udrzovani

v populaci.

1.1.1 Evoluce aposematismu

Vznik, evoluce a udrZzovani aposematismu v populaci jsou jiZ od vzniku samotné evolucni
teorie Casto feSenymi otazkami (Alatalo a Mappes 1996, Beaty et al. 2005, Cott 1940, Gohli
a Hogstedt 2009, Guilford 1988, Lynn 2005, Marples et al. 2005, Puurtinen a Kaitala 2006,
Rowe a Guilford 1999b, Ruxton a Sherratt 2006, Santos et al. 2003, Speed a Ruxton 2005,
Stevens a Ruxton 2012). Aposematismus je sam o sobé& velice komplikovanym tématem
a proto 1 teorii na jeho vznik je hned nékolik. Prvni, méné pravdépodobna navrhuje, Ze se
nejprve vyvinulo napadné zbarveni kofisti a pozdéji vlastnosti spojené s jeji nevhodnosti
(Marples et al. 2005). Druha teorie, kterd je povazovana rovnéz za méné pravdépodobnou,
ptredpoklada soucasny vznik obou téchto vlastnosti (Ruxton et al. 2004). Proti této teorii stoji
fakt, ze vznik dvou evolu¢nich novinek v ramci jedné generace je sice mozny, ale zaroven

velmi nepravdépodobny. Podle tfeti, nejpravdépodobnéjsi teorie se nejprve vyvinula



nevhodnost kofisti, ktera byla nasledovana vznikem napadného zbarveni (Guilford 1988,
Harvey a Paxton 1981, Harvey et al. 1982, Ruxton a Sherratt 2006, Sillén-Tullberg a Leimar
1988). Pokud kofist svou nechutnosti odrazuje predatora s dostateCnou ucinnosti, pak je
vznik vystrazného zbarveni velikou vyhodou, nebot’ tento znak zesiluje uceni a pamét’
predatora (Marples et al. 2005). T tato teorie vSak narazi na jista uskali. NezkuSeny predator
se 0 nevyhodach kofisti pfesvéd¢i az po jejim pozieni, tedy po jejim usmrceni a tak si lze jen
tézko predstavit, Ze by se tato obrand strategic mohla vibec kdy uplatnit. Pro vznik
apredevsim uplatnéni chemické obrany kofisti je také nezbytna piitomnost (vznik)
prislusnych receptort u predatori (Ruxton a Kennedy 2006). Obecné je tedy evoluce
vystrazného zbarveni povazovdna za velmi paradoxni jev, protoze nov¢ vzniklé
aposematické kofisti poskytuje selekéni nevyhodu ze strany predatorti, pro které je snaze
odhalitelnd (Marples et al. 2005). Tento problém lze objasnit pomoci ptibuzenské (kin)
selekce (Benson 1971, Fisher 1958, Harvey et al. 1982), ktera predpoklada vznik vystrazné
zbarvené kofisti v agregovanych skupinach sestdvajicich z ptibuznych jedinct. Neékteti
z nich se obé&tuji pro ostatni. Mohou byt napadeni nezkusenym predatorem, ktery se tak
pfesvéd¢i a pouci o nevhodnosti kofisti. VéEtSina ostatnich €lend skupiny piezije, a tudiz
se mohou geny pro nevhodnost a napadné zbarveni S§ifit dal v populaci a zlepsit tak
obranyschopnost svych stavajicich i budoucich ptibuznych.

Ani vznik aposematismu prostiednictvim individudlni selekce nelze zcela vyloucit,
¢1 nezkuSeny predator, manipuluje s ni vZdy opatrné a tak ma dostatek Casu zjistit, zda je
¢ineni vyhodnd (Sillén-Tullberg a Bryant 1983, Wiklund a Jérvi 1982). Navic bylo
prokdzano, ze v castych pfipadech napadeni vystrazné¢ zbarvené kofisti predatorem
nedochazi k jejimu usmrceni, coz teorii individualni selekce podporuje (Boyden 1976,
Exnerova et al. 2003, Marples et al. 2005, Sillén-Tullberg 1985, Wiklund a Jarvi 1982).
Koncem minulého stoleti se do studia vzniku aposematismu vnesl zcela novy pfistup.
Alatalo a Mappes (1996) piisli s konceptem “Novel World“. Jejich studie byla zalozena
na vytvofeni zcela nové Kkofisti, ktera nebyla predatorim (Parus major) zndma ani
z evoluéniho hlediska. Z vysledkil jejich prace vyplyva mozny zplsob inicidlni evoluce
aposematismu v prostfedi s evoluéné naivnimi predatory. Z vysledkl plyne, ze vytvareni
agregovanych skupin, je hnaci silou pro vznik aposematického zbarveni v populaci vhodné
I nevhodné kofisti a jakmile je predator se spojenim nevhodnosti s vystraznym signalem
jednou sezndmen, je zvyhodnéna i solitérné se vyskytujici kofist. A podle Gohli a Hogstedta

(2009) je vznik vystrazného zbarveni u solitérné Zijici kofisti podpofen chemickou obranou.
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K podobnym zavérim dospéli i Speed a Ruxton (2005), jen s tim rozdilem, Ze ke vzniku
aposematismu na Urovni individualni selekce mohlo dojit na zakladé mechanické obrany
kotisti. Mappesova a Alatalo (1997b) zase prokazali, ze pro vznik novych vystraznych
signalii je vyhodné agregované uspotadani. Je tedy patrné, ze v evoluci aposematismu
se uplatiluji oba typy selekce, o cemz svédci 1 redlny vyskyt agregovanych i solitérnich
aposematiki. Kromé¢ toho bylo zjisténo, Ze agregace vystrazné zbarvené kofisti nejsou
tvofeny pouze piibuznymi jedinci, ale muize se jednat o agregaci podobnych jedinct
(Guilford 1986). V takovém piipadé se jedna o tzv. ,,green beard” selekci. Vyse popsané
aspekty evoluce aposematismu se tykaji spise vlastnosti kofisti. OvS§em na vznik a udrzovani
aposematismu v populaci nelze nahlizet jen z jedné strany. Vyznamnou mérou se totiz

vvvvvv

faktorem pii evoluci aposematismu (Puurtinen a Kaitala 2006).

1.1.2 Psychologie predatora

Vztah predatora a kofisti je neustdle regulovan riznymi vlastnostmi obou zucéastnénych
stran. Jakymi v§emi moznymi zpusoby miize plsobit kofist na predatora, jsme si priblizili
které pftistup predatora ke Kkofisti znaéné ovliviiuji (souhrnné nazyvané ,receiver
psychology*). Jednim z téchto procest je tzv. neofobie (Coppinger 1969, 1970). Neofobicka
reakce nastava v ptipad¢, kdy se predator setkd s novou neznamou kofisti a ma za ukol
predejit predaci témito nezkusenymi, naivnimi predatory (Lindstrom et al. 2001). Projevuje
se jako zcela zietelné vahani. Predator béhem této reakce kofist ohodnoti a podle toho, zdali
je €1 neni vhodna, ji zatfadi ¢i nezatadi do svého jidelnicku (Marples a Kelly 1999). Postupné
(minuty az dny) tak tato reakce odezniva (Exnerova et al. 2006). Odeznéni neofobické
reakce je pravdépodobné dosaZzeno pomoci tzv. generalizace s jinym zndmym typem kofisti
(Schlenoff 1984). Vliv a funkce generalizace byl demonstrovan napiiklad na pokusech
s kofisti s rliznou intenzitou zbarveni. Z téchto pokust vyplyva, ze ma-li predator zkuSenost
s nevhodnou kofisti s niZ§i intenzitou vystraZzného signalu, nasledujici kofisti
s intenzivn&j$im signalem se vyhyba (Gamberale-Stille a Tullberg 1999). Cim je vsak nova
Tato reakce skytd jist¢ vyhody pro kofist i pro predatora. Kofist béhem predatorova

rozhodovani ziskd dostatek Casu na Unik. Miize se déale rozmnozovat a dal Sifit geny



pro nevhodnost a napadné zbarveni v populaci nevhodné kofisti. A predator se vyvaruje
zbrklého jednani a neuvazlivému napadeni potencidlné nebezpecné koftisti. Neofobie byla
pozorovana u ruznych skupin zivocichl: plzi, ryby, obojzivelnici, plazi, ptaci a savci
(Mappes et al. 2005).

Kromé neofobie se muze projevit tzv. potravni konzervatismus, ktery se stejné jako
neofobie podili na udrzovani aposematismu v populaci. Jednd se o nastaveni parametri
vhodné kofisti, které muze byt vrozené nebo vznikd az béhem zivota predatora. Ma
dlouhodoby charakter a je jen téZko odbouratelny (Kelly a Marples 2004). Bylo prokazano
(Kelly a Marples 2004, Marples a Kelly 1999), ze se jedna o az n¢kolik mésict pretrvavajici
averzi, kterd ma Ctyfi stddia vyhasinani: i) optické prozkoumévani nové kofisti, ii) obcasné
ochutnani az pozieni nové Kofisti, iii) pravidelna konzumace nové Kkofisti, iv) pfijmuti nové
kofisti mezi b&znou potravu. Podle Marplesové et al. (2005) ukazuje ptezivani nové
vzniklych aposematikl, zZe potravni preference predatortt mohou vést k ukotveni a nariistu
poctu takovych jedinct v populaci bézné vhodné (kryptické) kofisti a to i v ptipadé, Ze je
vystrazné zbarveni mize vyvinout snadno a opakované jako duisledek potravniho
konzervatismu predatora. Predator miiZze ziskat averzi k nové kofisti (a nejen ke kofisti)
ttemi moznymi zpusoby: i) vrozena averze (Lindstrom et al. 1999), ii) averze spusténa
v okamziku konfrontace s novou, neznamou kofisti (Schuler a Roper 1992), tedy neofobie,
iii) averze naucend béhem predatorova zivota (Exnerova et al. 2007, Shettleworth 1972,
Tinbergen 1960), tedy potravni konzervatismus. Mira neofobie i potravniho konzervatismu
jsou velmi specifické a to jak na mezidruhové, tak i vnitrodruhové urovni. Mezidruhové
rozdily v potravnim konzervatismu mohou byt dany jiz zminénou personalitou predatora
(Exnerova et al. 2010) a zaroven jsou Uzce spjaty s potravni a ekologickou specializaci
predatora. V ramci potravniho konzervatizmu je totiz predator nastaven pro vybér uréitého
typu kofisti, coz mnozstvi potencidlni kofisti snizuje. Vnitrodruhové rozdily predatort
pii vybéru kofisti nejsou tak markantni a jsou ovlivnény spiSe pifedchozi zkuSenosti
predatora (Exnerova et al. 2010, Svadova et al. 2010, 2013, Lindstrom et al. 2001).
Rozhodovani predatora pii vybéru kofisti miize ovlivnit i jeho momentalni fyzicky stav.
Barnett et al. (2007) pii svém vyzkumu totiz zjistili, ze vyhladovéli Spacci obecni (Sturnus
vulgaris) napadaji a pojidaji aposematickou kofist a toleruji jeji toxicitu za ti¢elem ziskani
energie v dobé¢ jejiho nedostatku. Podobnych vysledki dosahl i Boyden (1976) v pokusech
s jestéry druhu Ameiva ameiva. Je tedy patrné, Ze existuje jisty trade-off mezi nevhodnosti

kofisti a jeji nutricni hodnotou. Z toho plyne, Zze energetické potieby predatora se rovnéz
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vyznamnou meérou podili na utvéfeni selekéniho tlaku predatory na vystrazné zbarvenou
kotist. Kromé& toho hraje svou roli i velikost predatora. U vétSich druhii se po pozieni
aposematické kofisti zpravidla nedostavi nevolnost jako u mensich predator. To naznacuje,
7e vetsi predatofi mohou do ur¢ité miry tolerovat toxicitu kofisti (Exnerova et al. 2003,
2008, Sillén-Tullberg et al. 1982). Vytvoieni si pfedstavy o vhodnosti kofisti je, jak vyplyva
z vyse uvedeného, zcela zavislé na kognitivnich schopnostech predatora (Lindstrom et al.
2001). Tedy na jeho schopnostech ucit se a pamatovat si (Speed 2000). Predator, ktery neni
schopen se naucit a pamatovat si parametry vypovidajici o vhodnosti kofisti, mtze snadno

napadat nevhodnou nebo dokonce Zivotu nebezpecnou koftist. Proto je schopnost spolehliveé

[ 24

1.2 Search image

Cilem kazdého predatora je co nejefektivnéji identifikovat vhodnou koftist. Vhodna kofist
byva zpravidla krypticka, a tudiz jeji odhaleni neni snadné (Bond 2007). Navic vétSina
predatort musi umét rozeznavat vice druhti kofisti (Yumiko a Masakazu 2010). Usp&snost
detekce vhodné kofisti 1ze zvysit tim, Ze si predator zafixuje parametry charakteristické pro
dany typ vyhledavané kofisti. Jinymi slovy si predator vytvoii search image (Pietrewicz
a Kamil 1979, Van Leeuwen a Jansen 2010), neboli ,,selective attention* (Bond a Kamil
1999, Dukas a Kamil 2001, Tinbergen 1960). Predatofi, alespon ti ptaci, umi efektivné
pouzivat soucasné pouze omezeny pocet ruznych search image (Dukas 2002), neboli
rozdéleni pozornosti mezi vice typd kofisti zptisobi zhorSeni schopnosti detekovat kofist
(Dukas 2004). Proto se predatofi mohou zaméfit na nejcastéji se vyskytujici vhodnou koftist
ve svém okoli a méné pocetnou kofist piehlizet (Bond 2007, Fitzpatrick et al. 2009,
Tinbergen 1960, Vesely a Fuchs 2009, Yumiko a Masakazu 2010). Vytvaieni search image
I vybér kofisti je tedy zavisly na jeji hustoté (Fitzpatrick et al. 2009, Tinbergen 1960)
a search image tedy slouzi k efektivnéjSimu vyhledavani kotisti (Dukas 2002, Tinbergen
1960). Existence a princip search image byl experimentalné testovan na nékolika druzich
ptacich predatord. Jednim z nich byly konadry (Vesely a Fuchs 2009, viz niZe), dalSimi
ptac¢imi predatory hojné vyuzivanymi pro studium search image jsou holubi. S témi pracoval
naptiklad Bond (1983) ve svych experimentech zamétenych na aspekty hledani a vybéru

vvvvvv

druhy potravy. Je tedy patrné, Ze predatofi mohou vénovat pozornost jednomu typu kofisti,



zatimco ty ostatni jeho pozornosti unikaji (Dukas 2002, 2004, Tinbergen 1960). Je vSak
mozné piepinat z jednoho search image pro dany typ kofisti na druhy. Na tuto skutecnost
poukazal jiz Tinbergen (1960), ktery studoval potravni chovani divoce zijicich
hmyzozravych ptaka. Vybér jejich kofisti byl zcela zéavisly na jeji frekvenci. Kdyz
se objevila nova pocetné pievazujici kofist, byla zaclenéna do jidelnicku az po nékolikatém
stietnuti s touto kofisti (2 — 3 dny). Sdm Tinbergen navrhnul, zZe rapidni nartst nové pocetné
koftisti v potravé ptakt byl zptisoben vytvofenim search image pro tuto kofist. Jinymi slovy,
populace nejéastéji se vyskytujici kofisti se vlivem predace zaéne zmenSovat, coz vede
k popula¢nimu nardstu doposud piehlizené vhodné kofisti a to nuti dravce ji vénovat vétsi
pozornost (Tinbergen 1960). A to je mechanismus odpovédny za vznik a udrzovani
polymorfismu v populaci nékterych druhu kofisti (Bond 2007, Clarke 1962, Fitzpatrick et al.
2009, Merilaita 2006). S holuby pracovali také Bond a Riley (1991), kteti ve svych
experimentech potvrdili, Ze search image skutecné funguje na zaklad¢ znalosti typickych
rystt vyhledavané kofisti. Search image u holubl prokéazala také Langleyova (1996). Zjistila
také, ze search image je kratkodoby. Podle ni mohou uz tfiminutové odstupy v predkladani
kofisti search image zrusit. Pietrewiczova a Kamil (1979) prokazali ptitomnost search image
u sojek chocholatych (Cyanocitta cristata). Sojkam ptedkladali obrazky kryptickych mur,
nejprve s jednim druhem a potom se dvéma odlisSnymi druhy. V ptipadé obrazkl s jednim
druhem, oproti tém se dvéma druhy, schopnost detekce nartiistala, coz autofi povazuji
za pfimy dlikaz existence search image u téchto ptaich predatorti. Bond a Kamil (1999),
také v pokusech se sojkami chocholatymi, zjistili, Ze search image je vyvolan teprve
opakovanym vjemem ur¢itého stimulu, na ¢emz zavisela i GspéSnost detekce Kkryptické
kofisti. Uspé&snost sojek se zvySovala s naristajicim poétem odhalené kofisti. Z vysledki
prace Dukase a Kamila (2001) vyplyva, Ze patraci schopnosti a tedy i tvorba search image je
ovliviiovana jevem zvanym ,limited attention®. Jejich pokusné sojky byly v pétrani
v kratkych Casovych intervalech. S nartistajicim poctem druht kofisti a prodluzujicim se
intervalem mezi jednotlivou kofisti se jejich patraci UspéSnost snizovala. Search image byl
prokazan také u bezobratlych. Crossova a Jackson (2010) prokazali, ze pavouci (Evarcha
culicivora) pouzivaji olfaktorické search image k vyhledavani kofisti a partnerd. Pavouci
nachazeli kofist i partnery snaze, pokud mé¢li predchozi zkusenost s jejich pachem, coz podle
autord pfitomnost olfaktorického search image potvrzuje. Mnoho druhd hmyzu klade své
vajicka na hostitelskou rostlinu, kterou se pozdéji zivi vylihlé larvy, které si b&hem

ontogeneze zapamatuji jeji pach. Zajimavé je, Ze se tato pamétova stopa zachova i béhem
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metamorfozy (Barron 2001). Cooper (1991) ptedpokladd schopnost vytvaret chemické
search image také u jestérd. Celd fada jestérd (Anguidae, Helodermatidae, Lacertidae,
Scincidae, Teiidae, Varanidae, Cordylidac a dalsi) totiz vyhledava Kkofist pomoci

vyplazovani jazyka a chemické search image by jim vyhledavani kofisti znacné usnadnilo.

1.3  Mimikry

Termin mimikry neboli mimeze (z feckého slova mimésis — napodobeni) byl pivodné pouzit
pro napodobovani ¢asti rostlin hmyzem. Dnes tento termin oznacuje podobnost mezi dvéma
zvitaty, kterd neni zpisobena pfibuznosti nebo konvergentni evoluci, ale je obvykle
formou mimeze je nendpadnost tedy krypse. Jedna se o antipredacni strategii, pomoci niz
se koftist stavd nendpadnou a tudiz hife odhalitelnou (Cott 1940, Edmunds 1991). Prvnim,
nejbéznéjSim a zaroven nejjednodussim zplsobem jak se stat nendpadnym je pouzivani
kryptického zbarveni (Cott 1940, Komarek 2003). Kryptické zbarveni umoziuje svému
majiteli splynout s pozadim, ¢imz dojde ke snizeni jeho zranitelnosti, nebot’ je pro ptipadné
vizudln€ se orientujici predatory hife viditelny (Cott 1940). Takovy organismus se snazi
bud’ barevné splynout s pozadim, na kterém se bézné vyskytuje nebo se cilené zdrzuje
na vhodném substratu, na kterém bude co mozna nejméné napadny (Merilaita et al. 1999).
Krypse je tedy podminéna mirou kontrastu vici pozadi. Proto se krypticky zbarvend kofist
mize na kontrastnim pozadi jevit jako vyraznd a naopak a to i ve vztahu k predatorovi
(Merilaita a Lind 2005, Ruxton et al. 2004). Vyznam a funkce kryptického zbarveni
se naplno projevi ve stabilnim a ne pfili§ slozitém prostfedi. Nicméné i1 v prostiedi
s proménlivymi podminkami se krypse béZné uplatituje, nebot’ se organismy mohou zménam
prostiedi lehce pfizpisobit. To se s jistou pravidelnosti d€je v oblastech s cyklicky
se ménicim podnebim. Klasickym ptikladem proménlivosti zbarveni v ramci jednotlivych
rocnich obdobi jsou naptiklad néktefi savci (liska polarni, zajic bélak, lasice hranostaj)
jejichz srst je béhem 1éta v odstinech hnédé, Sedé nebo cerné (Feldhamer at al. 2007).
S nastupem zimy linaji a méni letni tmavou srst za bilou, ktera je na sné¢hu ¢i ledu méné
napadna. Podobné méni barvu svého peti napiiklad nektefi ptaci (bélokurové). Kromé téchto
dlouhodobych zmén zbarveni se miizeme casto setkat s rychlou akutni barvoménou.
Tou disponuji naptiklad nckteti zastupci plazli, predevSim pak jestéii. Mezi jesStéry

disponujici rychlou barvoménou patii neodmyslitelné chameleoni. Jejich zbarveni neni
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zavislé pouze na barveé okoli, coz jim poskytuje neustdlé ochranné zbarveni, ale rovnéz
na aktudlnim  psychicko-fyziologickém rozpolozeni jedince. Chameleoni pouZivaji
barvoménu vyznamnou mérou také ke komunikaci mezi jedinci stejného i opa¢ného pohlavi
(samice nékterych druhii pomoci specifického zbarveni signalizuji samciim bfezost
aneochotu k pareni), k zastrasSeni nepfitele, tedy jako vystrazny signdl nebo dokonce
k termoregulaci (Necas 2003). Kromé chameleonti najdeme barvoménu jesté u nékterych,
agam, leguankt a gekona (Vergner 2001). Mistry ve schopnosti ménit barvy jsou ovSem
hlavonoZci (chobotnice, olihn€, sépie). Barvoménu jim umoznuji specializované bunky
tzv. chromatofory, pomoci nichz mohou meénit barvy ve zlomku vtefiny. Tuto schopnost
vyuzivaji nejen ke kamuflazi, ale také ke komunikaci, lovu nebo zastraSovani (Cott 1940).
Zvlastnim piikladem kryptického zbarveni je tzv. disruptivni zbarveni. Takové zbarveni
je dosazeno pomoci kombinace nepravidelnych svétlych a tmavych (kontrastnich) skvrn,
které zpiisobuji rozruSeni siluety téla zivocicha, ktery jimi disponuje. Tim je znesnadnéna
jeho detekce a takovy organismus je prakticky neviditelny (Cott 1940). Pravé asymetrie
kryptickych vzorti déla tuto strategii tak ucinnou (Merilaita a Lind 2006). Velice péknym
ptikladem Zivocichi, ktefi vyuZzivaji této taktiky, jsou néktetfi zastupci gekonl z rodu
Uroplatus (ploskorep). Ti kromé& kryptického disruptivniho zbarveni vyuZivaji jesté
barvoménu a dalS$i pomocné morfologické struktury. V jejich ptipadé€ se jedna o kozni fasu,
ktera vytvafti jakysi lem po obvodu celého téla. Navic okraj tohoto lemu neni celistvy,
coz naruSeni siluety jeSté podtrhuje. Krom¢ maskovani jim tato kozni struktura slouzi
k ¢aste¢nému plachténi pii skocich z jednoho stromu na druhy. K dokonalosti kamuflaze
téchto tvorh pfispiva jesté fakt, Ze maji maskované 1 o€ni duhovky. Ty nejen zZe jsou stejné
barevné jako podklad, na kterém se bézné pohybuji, ale rovnéz byvaji ¢astecné prekryté
kozni tasou (Vergner 2001). Disruptivni zbarveni bylo popsdno u fady dalSich skupin
zivocichti napfi¢ celou zivocisnou fisi. Jsou to naptiklad ryby (Armbruster a Page 1996,
Kelman et al. 2006), jestéti (Necas 2003), hadi (Beatson 1976), korysi (Merilaita 1998)
a n¢ktefi hlavonozci (Hanlon a Messenger 1988, Chiao et al. 2005, Kelman et al. 2007).
K efektivnimu maskovéani mohou zivocichové také vyuzit predméty a materidl nachazejici se
b&zné v jejich okoli. Casto to byvaji riizné fragmenty rostlinnych t&l (vétvicky, kousky kiry,
¢asti listi apod.) nebo prach, pisek a puda (Cott 1940, Komarek 2003). Ilustrativnim
ptikladem mohou byt africké zaketnice, které si své télo zdobi rostlinnym materidlem
a zbytky tél jiného hmyzu. Bylo také prokazéno, ze odhozenim pfedmétd, kterymi
se maskuji, si mohou tyto ploStice v pfipadé napadeni zachranit Zivot. Predator totiz ¢asto

svou pozornost vénuje odhozenému predmétu a ne prchajici kofisti (Brandt a Mahsberg
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2002). Velmi podobnou, casto uzivanou formou maskovani je tzv. maSkarada. Tato
strategie nema za tkol jeho vlastnika ucinit nendpadnym, ale spiSe nedtlezitym. Jde o vérné
napodobovani barvy, vzoru a tvaru riiznych casti rostlin (vétvicka, list, trn) nebo predméti
nezivé piirody, jako jsou kameny nebo tieba ptaci trus (Cott 1940, Skelhorn et al. 2010).
Pieborniky v této strategii jsou napiiklad pakobylky a straSilky (Phasmatodea), které
maskarady vyuzivaji k ochrané pted predatory. Rovnéz mnozi zastupci rovnokiidlého hmyzu
(kobylky) vyuzivaji této ochranné strategie. Kromé bezobratlych tuto strategii vyuzivaji jesté
ryby naptiklad moisky konik fasovnik rozedrany napodobujici svymi ploutvemi moiské fasy
(Ruxton et al. 2004), n¢kteti hadi z ¢eledi Colubridae, ktefi maji velmi tenké a dlouhé télo
napodobujici popinavé rostliny (Caro 2014) nebo nékteti ptaci, mezi néz patii napiiklad
lelkové napodobujici pahyly vétvi (Burnie a Hoare 2007). Coutershading je dal$i moznost
jak minimalizovat riziko napadeni. Tento jev napomaha snizit rozdily mezi osvétlenou
a neosvétlenou Casti téla neboli rozrusit prechodovou hranici mezi svétlejsi a tmavsi Casti
téla. To zplsobi, ze se kofist predatorovi jevi méné plastickd a tudiz je coby trojrozmérny
objekt hlfe rozeznatelnd. Této vlastnosti hojné vyuzivaji vodni zivocichové, ktefi svym
svétlej$im bfisSnim a tmavSim hibetnim zbarvenim matou predatory pozorujici tyto Zivo€ichy
shora 1 zespodu. VySe popsané aspekty krypse probihaji na optické trovni. Krypse vSak
muze byt dosazeno i na ostatnich Urovni (akustickda, chemickd mimeze) smyslového vnimani
(Ruxton 2009). Z vySe uvedeného se da vyvodit, Ze nejCastéji se vyskytujicimi barvami
Vv pfirod¢ a tedy 1 univerzaln€ pouZzivanymi barvami v ramci mimeze jsou tmavé barvy
piedevsim pak hnéda, Seda, zelena a jejich odstiny (Exnerova et al. 2003). Ovsem opticky
vyznamna mimeze se neomezuje pouze na kryptické zbarveni a jeho dil¢i aspekty. Mimezi
totiz UspéSné vyuziva celd fada vystrazné zbarvenych Zivocichil, ktefi napodobuji svym
zbarvenim jiné vystrazné zbarvené organismy.

Mullerovskd mimeze je jednim z piikladu této strategie. Jedna se o piipad, kdy jeden
nebo vice nebezpecnych ¢i jinak ke konzumaci nevhodnych druht (mimik) napodobuje
vystrazné zbarveni jiného aposematického druhu (modelu) za ucelem zvySeni
pravdépodobnosti preziti obou lovenych druhli. Naivni predator se totiz snadnéji a rychleji
nau¢i rozeznavat vice druhd kofisti na zéklad¢ stejného vystrazného znaku (viz vyse),
pomoci ne¢hoz jednotlivé druhy nevhodné kofisti snadno zaméni. Navic, vzhledem k tomu,
ze je model 1 mimik opatfen chemickou obranou, je jedno, se kterym se setka diive.
Na zaklad€ generalizace se tak po predchozi Spatné zkuSenosti s jednim ze zucastnénych
mimikt bude vyhybat i tém ostatnim (Speed 1993). Tento vztah je tedy vyhodny jak pro

kofist (model a mimik), tak pro predatora (Huheey 1976). Miillerovska mimeze je velice
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rozsifenou strategii. Najdeme ji naptiklad u motyld, ¢meldkd, plostic, ryb, obojzivelniki,
plazii a ptakt (Sherrat 2008).

Batesovska mimeze je dal$im typem mimeze. V tomto piipadé napodobuje pravého
aposematika zcela neSkodny druh kofisti bez jakékoliv chemické obrany (Bates 1862
ex Gamberale-Stille et al. 2012). To je pro samotného mimika velmi vyhodné, nebot’ nemusi
investovat drahocennou energii do vytvaieni chemické obrany a zaroven je chranén pied
utoky predatorti na zaklad¢ shodného vystrazného signalu, ktery sdili s aposematickym
modelem. Predator tim pfijde o zdroj chutné potravy, ale sim model muze byt zaroven
v nevyhod¢ (Huheey 1976, Mapes a Alatalo 1997a). Pokud se totiz naivni predator setka
nejdiive s chutnym mimikem, mize pozdéji napadat i aposematicky model. Z toho vyplyva
predpoklad, ze pocetnost mimikd by méla byt niz§i nez pocetnost modelu (Pfennig et al.
2001). Jinymi slovy mimik musi byt vzacnéj$i neZ model (Komarek 2003). Tento
piedpoklad byl potvrzen naptiklad v praci Lindstromové et al. (1997). Ti zjistili, Ze prezivani
mimiki i modelu samotného je silné zavislé na podetnosti modelu. Cim byl model podetngjsi
(mimik vzacngjsi), tim byla ochrana modelu i mimika proti predatoram (Parus major)
ucinngj$i. Nizka pocetnost mimikd neni oproti pocetnosti modelu nezbytné nutna.
V nékterych ptfipadech muze rozsifeni Batesovského mimika sahat mimo aredl
aposematického modelu a tak se ¢ast mimikovy populace muize vyskytovat alopatricky.
V takovych oblastech je pak vzacnéjsi model. I v téchto ptipadech v§ak mimikové piezivaji.
Otéazkou tedy je jakym zplisobem Batesovsti mimikové vznikaji. Prvni moznosti je vznik
z chutné, kryptické kofisti. K tomu je ale zapotiebi jednorazové skokové mutace, ktera by
z kryptické koftisti béhem jedné generace vytvofila co nejvérohodnéjSiho mimika svého
modelu. Lze pfedpokladat, Ze pokud by mimik vznikal postupnymi mutacemi, byl by hned
v prvni fazi tohoto vyvoje v nevyhod¢. Takovy mimik nemd chemickou obranu, ztraci
puvodni ochranu (kryptické zbarveni) a zaroven neziskd novou ochranu v podob¢ imitace
vystrazného zbarveni modelu. Lindstromova et al. 1997 demonstrovali pozitivni korelaci
mezi nevhodnosti modelu a pfezivanim Batesovskych mimikt. Sila mimikovy ochrany
zévisi také na mife napodobeni modelova aposematického signalu. Cim jsou si model
a mimik podobnéjsi, tim je mimik chrdnénéjsi (Sherratt 2002). Bylo vSak prokéazano, Ze
i nedokonali mimikové mohou byt dobife chranéni, obzvlasté jsou-li aposematické signaly
modelu opravdu silné (Mapes a Alatalo 1997a). Druha moznost vzniku Batesovské mimeze
je vyvoj z Miullerovské mimeze ztratou chemické obrany pii soucasném zachovani
vystrazného signalu. V této cesté nestoji zadné piekazky a dokonce umoziuje novému

Batesovskému mimikovi pfejit na jiny nejedovaty zdroj potravy, kdyz uz nakladna tvorba
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chemické obrany neni nadale potfebna. V redlném svété vSak neni hranice mezi Batesovskou
a Mulleroskou mimezi tak ostra. Lze konstatovat, Zze v piirod¢ existuje soubor navzajem
podobnych druhii vystrazné zbarvené kofisti, jejichz ochrana nabyva rtizné intenzity. Vice
chranéné druhy tak poskytuji ochranu méné chranénym druhim. Toto Batesovsko-
Muillerovské kontinuum se také nazyva quasi-Batesovskd mimeze (Speed 2001, Speed
etal. 2000). Avsak vzhledem k faktu, ze se v pfirodé vyskytuji druhy ,cCistych®
Batesovskych mimiki, ktefi pochazeji z neSkodnych piedkl, jsou obé tyto cesty mozné.
Ptikladem Cistych Batesovskych mimikd jsou napfiklad nckteré druhy pestfenek
(Syrphidae), které ve své praci uvadi Dittrich et al. (1993). Nicméné i mezi pestfenkami
je vétsina druhi spiSe nedokonalou napodobeninou svého modelu (Howarth a Edmunds
2000). Na zaklad¢ vzacného vyskytu ¢istych Batesovskych mimiki Ize tedy usuzovat, ze pti
evoluci téchto mimikt bude hrat roli, pravdépodobné ze strany predatora, néjaké evolucni
omezeni (Turner a Speed 1999). Vliv takového omezeni (search image) na u¢innost obrany
nové vzniklého Batesovského mimika zkoumali naptiklad Vesely a Fuchs (2009). Predatoti
(sykory konadry) odchyceni z ptirody byly v ramci jejich studie rozdéleny do dvou skupin.
Jedna skupina bez ptedchozi zkuSenosti se Svdbem argentinskym (Blaptica dubia) a druha
se zkuSenosti s touto chutnou kryptickou potravou. Jako aposematicky model poslouzila
ruménice pospolna (Pyrrhocoris apterus) a Batesovsky mimik byl vytvofen z nymfy §vaba
argentinského nalepenim samolepky v barvé a vzoru ruménice. Obéma skupindm sykor pak
byli predkladani takto vytvofeni Batesov§ti mimici. Sykory bez piedchozi zkuSenosti
se Svabem vykazovali stejnou averzi viici modelu 1 mimikiim, ochrana modelu 1 mimika byla
shodna. Oproti tomu zkuSené sykory napadaly mimiky Ccastéji, mimikové (Svabi
se samolepkou ruménice) nebyli chranéni proti Gtokim sykor, které byly sezndmeny
s nezménénym Svabem lépe, nez §vabi se samolepkou Svéba. V zéveéru své prace proto autofi
navrhuji, Ze trénované sykory si vytvofily search image Svdba, coz jim umoznilo odhalit
podvodného Batesovského mimika. Takové evolucni ,,constraint ucinnosti Batesovskeé
mimeze by skute¢né¢ mohlo snizit pravdépodobnost evoluce Cistych Batesovskych mimiki.
Prace Veselého a Fuchse (2009) byla piedlohou i pro mou diplomovou préci. Na praci
Veselého a Fuchse (2009) navazuje také studie Turiniové et al. (2016). Ve své praci
srovnavaji reakce péti ptadich predatori (Parus caeruleus — sykora modfinka, Erithacus
rubecula — cervenka obecnd, Phoenicurus ochruros — rehek doméci, Sylvia atricapilla —
pénice cernohlavd a sykora konadra) na Batesovského mimika ruménice pospolné
vytvofené¢ho z nymfy Svaba argentinského. Reakce jednotlivych druhl ptakl se vyrazné

lisily. Sykory konadry, které mély piedchozi zkuSenost se §vabem, napadaly Batesovske
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mimiky castéji nez nezkuSené sykory. Rychlost 1utoku nezkuSenych konader
na Batesovského mimika byla pomalejsi neZ rychlost utoku na §vaba. Svaby napadaly obé
skupiny se stejnou rychlosti. Stejné tomu bylo v pfipadé Cervenky obecné. Témét podobné
reakce vykazovaly také sykory modfinky, jen rychlost Utoku na Batesovského mimika
a Svaba byla shodna. Zkuseni rehkové domaci napadali Batesovského mimika 1 Svaba Castéji
nez nezkuSeni rehkové, nicméné rychlost utoki se mezi Batesovskymi mimiky a $vaby
nelisila. Pénice Cernohlavé vykazovaly ponékud uniformni reakce. Jak zkusSené, tak
nezkusené peénice napadaly Batesovské mimiky i Svaby shodné a zaroveii mnohem mén¢ nez
ostatni druhy ptakt. Pénice tedy vykazovaly averzni (neofobickou) reakci jak k
Batesovskému mimikovi, tak k jedlému S$vabovi. Z téchto vysledki tedy plyne, ze
Batesovskému mimikovi jeho zbarveni poskytovalo ochranu pouze proti sykoram konadram
a ¢ervenkdm obecnym. Ostatni tfi druhy ptaka vykazovaly vysoky stupeil neofobie a tudiz
neni v jejich pfipadé jisté, jaky vliv mélo vystrazné zbarveni Batesovskych mimikt. VSichni
zkuSeni ptaci vSech druht, kromé pénice Cernohlavé, napadaly Batesovské mimiky Castéji
nez nezkuSeni ptaci. To bylo pravdépodobné zplsobeno naucenim search image jedlého

Svéaba argentinského.

1.4 Plazi jako modelovi predatori

Naprosta vétSina praci zabyvajicich se vztahem predatora k aposematické kofisti byla
provadéna na ptacich (Coppinger 1969, Exnerova et al. 2003, 2006, 2007, 2008, 2010,
Gamberale-Stille 2001, Hauglund et al. 2006, Svadova et al. 2010, 2013, Lindstrom et al.
1999, 2001, Vesely a Fuchs 2009). Tyto prace nam poskytuji relativné ucelenou piedstavu
reaguji. Nespornou vyhodou vyuzivani ptaich predatorti pro studium aposematismu je,
Ze ptaci jsou obecné dobie prozkoumanou skupinou Zivocichl. Na zéklad¢ znalosti jejich
biologie lze s velkou pravdépodobnosti piredpokladat mnohé aspekty tykajici se projevi
jejich chovani. Zarovenn nam ale nemuseji vzdy poskytnout dostatecné velky vzorek pro
srovnani s ostatnimi predatory v ramci celé zivocisné fise. Na rozdil od mnohych plazl jsou
také relativné snadny odchyt, chov, trénovani a manipulace s ptdky v ramci behavioralnich
studii nejCastéjsi divody, pro¢ jsou ptaci tak Casto vyuzivanou skupinou ke studiu
aposematismu. Ptaci jsou vizualn€ se orientujici predatofi a tak by se znalosti ziskané jejich

studiem daly pouzit pfi studiu jinych opticky se orientujicich predatort. Takovymi predatory

15



jsou naptiklad plazi. K tomu abychom pochopili, jaké jsou rozdily ve vnimani aposematické
koftisti mezi ptaky a plazy, je nutné si udélat ptedstavu o funkci a vyuziti smyslt, pomoci

nichZ se oba typy predatora orientuji.

1.5 Plazi smysly

vvvvvv

Vv mnohych zivotnich situacich véetné vyhledavani potravy a hodnoceni jeji kvality, je zrak.
Zakladni stavba oka je u vSech obratlovcli podobna. Sitnice obsahuje nejcastéji dva typy
svétloCivnych fotoreceptort. Jsou to tyCinky, které se uplatnuji za snizené intenzity svétla
(za Sera) a Cipky, které zprostiedkovavaji barevné vidéni ve dne. VétSina suchozemskych
obratlovct veetné ptakl a plazd vidi barevné. Kandidatem na nejvice komplexni sitnici mezi
plazy a dokonce mezi v§emi obratlovci je sitnice v oku Zelvy nadherné (Trachemys scripta
elegans), ktera obsahuje jeden tyCinkovy pigment a Ctyfi druhy cipkovych pigmentd
s citlivosti i v UV a vzdalené infradervené (FR = far-red) oblasti svételného spektra. Cipky
jsou navic opatfeny rizné barevnymi (Cervené, oranzoveé, Zluté, svétle zelené a bezbarveé)
olejovymi kapic¢kami. Tyto kapicky zvySuji kontrast jednotlivych vnimanych barev a diky
prevaze Cipkil v sitnici je vnimany obraz dokonale barevny. Podobn¢ je tomu také v ptipadé
ptaci sitnice. Sitnice vétSiny dennich plazi vSak obsahuje pouze Cipky rovnéz se Ctyimi
druhy pigmentd. Cipky mohou byt jednoduché nebo dvojité a rovnéz obsahuji barevné
olejové kapiCky. Oproti Zelvam a ptakiim nejsou vSak jejich barvy tak rozmanité, jsou
nejcastéji zelené, zluté nebo bezbarvé. Ukazalo se, ze mnoho druhti plazt, stejné jako ptaci,
je schopno vnimat i ultrafialovou ¢ast svételného spektra (Helmer a Whiteside 2005, Vitt
a Caldwell 2009). Naprosta vétSina plazli, na rozdil od ptakl, postradd nebo ma jen slab¢
vyvinuté binokuldrni vidéni. Nejlépe vyvinuty zrak mezi plazy maji bezesporu chameleoni,
maji velice dobré monokulérni i binokuldrni vidéni, které chameleonim poskytuje Siroké
zorné pole (Necas 2003). Akomodace Cocky je u ptaka 1 plazi zplisobena zménou tvaru
¢ocky pomoci ciliarnich svalti (Kardong 2006). Vyjimkou jsou hadi, kde probiha akomodace
posunem cocky. Lze konstatovat, Ze ptaci i plazi jsou vizudln€ se orientujici Zivocichové,
jejichz zrakové schopnosti jsou velmi dobfe rozvinuté a v mnohych aspektech znacné
podobné.

Krom¢ zraku je Casto vyuzivanym smyslem také ¢ich. Analyza prosttedi, vyhledadvani

kofisti a identifikace jedinct vlastniho druhu pomoci €ichu jsou vysoce rozvinuté schopnosti
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pfedev§im u plazl. Zatimco se vétSina bylozravych a ,sit and wait“ plazich predatort
spoléha pii identifikaci potravy piedevSim na svij zrak, hmyzozravi a vSezravi, potravu
aktivné vyhledavajici plazi se kromé zraku spoléhaji mnohem vice také na sviij ¢ich (Cooper
2003, Cooper et al. 1996, 2000, 2002, Enders 1975, Evans 1961, Huey a Pianka 1981, Regal
1978, Simon 1983). Rada plazii tedy obou hlavnich smyslt pii patrani po potravé vyuziva
Vv soucinnosti (Sword et al. 2000). Pachové stopy jsou u plazii vnimany pomoci nosnich
dutin, na jejichz stropé se nachazeji senzorické ¢ichové buiky. Vyznamnou ¢ichovou funkci
zastava také jazyk spolecné s tzv. Jacobsonovym (vomeronasalnim) organem. Jde o analyzu
chemickych podnétt pomoci vyplazovani (kmitani) jazyka (tongue-flicking). Tato schopnost
je dobie znama predevsim u prislusnika ¢eledi Varanidae, Anguidae a Scincidae a vétsiny
hadti (Burghardt 1973, Garrett a Card 1993, Von Achen a Rakestraw 1984). Jazyk piendsi
pachové molekuly na patro Ustni dutiny, kde se vomeronasalni orgadn nachazi (Kardong
2006, Vitt a Caldwell 2009). Tento mechanismus ma nezastupitelnou funkci pii vyhledavani
kofisti predev§im u aktivné lovicich, hmyzozravych jestéra (Cooper 1991, Cooper et al.
2000). Analyza prostiedi (orientace, partnefi, potrava) pomoci vyplazovani jazyka je natolik
zasadnim smyslovym néstrojem plazich predatort, Ze byla vytvofena stupnice, pomoci niz je
mozné mefit rychlost samotného vyplazovéani a tak urcit odpovéd’ plaziho predatora na
chemicky podnét (Smith et al. 2015). Mezi plazy s nejlépe vyvinutym ¢ichem patii hadi a
varani, nejhiife vyvinutym ¢ichem disponuji Zelvy nebo krokodyli, u kterych je Jacobsoniv
organ pfitomen jen v rané fazi embryonalniho vyvoje (Helmer a Whiteside 2005, Vitt a
Caldwell 2009) a také chameleoni (Necas 2003). U ptakd je Cich v riizné mife také vyvinut.
Obecné vSak mnohem méné nez zrak a sluch. Stavba ptaciho ¢ichového aparatu je podobna
plazimu. Na rozdil od plazl neni u ptakl pfitomen vomeronasalni organ, ptaci Cich je tedy
ve srovnani s plazim o néco hor§i. Nicméné¢ mnoho druhii ptakti pouziva ¢ich k hledani
potravy. Jsou to naptiklad mrchozrouti (kondofi, supi) nebo kiviové, ktefi maji, jako jedini
ptaci, nozdry umisténé az na samém konci zobaku. U mnohych zastupct slouzi ¢ich také k
identifikaci mladd’at nebo pfi hledani hnizda (holubi). Nejméné vyvinuty ¢ich mezi opetenci
maji naptiklad papousci nebo pévci, obzvlasteé ti zrnozravi (Kardong 2006). S ¢ichem je uzce
spojena také chut. Stejné jako u ptakd neni chut u plazi dobfe vyvinutym smyslem.
Nasvédcuje tomu naptiklad nizky pocet chutovych poharkd ve srovnani se savci. Chutové
pohérky plazt jsou velmi citlivé na soli, kyseliny, chinony (hotké) a Cistou vodu (Vitt a
Caldwell 2009). Ackoliv neni chut’ u plazti moc dobie vyvinuta, Stanger-Hallovd (2001)

dokazala, ze se anolisové (Anolis carolinensis) mohou pfi vybéru kofisti rozhodovat pouze
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na zéklad¢ jeji chuti. Ze dvou moznych chutové odlisnych druhi vhodné kofisti (sladké a
hotk4) odmitali pravé tu hotkou.

I sluch je u mnohych predatord hojné¢ vyuzivanym smyslem. Ackoliv je zakladni
stavba sluchového Ustroji v ramci tetrapodl znacné podobna, existuji ve schopnosti vnimat
zvuky mezi jednotlivymi skupinami ¢tyinozct vyrazné rozdily. Co se plazl tyka, lze fici,
ze sluch u vétsiny plazt neni dobfe vyvinuty. Krokodyli, vétSina gekonti a néktefi scinkové
jsou jedini plazi, ktefi maji vnéjsi ucho. Ostatni plazi vnéj$i ucho postradaji, u vétSiny plaza
je zvukovod od vnéjsiho prostfedi odd€len piimo bubinkem, ktery je Casto jesté piekryty
kazi. U nekterych plazi (hadi, haterie, chameleoni) muze bubinek chybét (Helmer
a Whiteside 2005, Vitt a Caldwell 2009). Stfedni ucho je stejné jako u ptakd tvotfeno
sluchovou kustkou (stapes) a chrupavc€itou extracolumellou (Kardong 2006). Mezi plazy
s nejlépe vyvinutym sluchem patii krokodyli, nékteré Zelvy a gekoni, ktefi jej vyuZivaji
predevsim ke komunikaci. Nejhtife vyvinuty sluch maji hadi (Vitt a Caldwell 2009). Sluch
nebo spiSe vnimani substratem Sificich se vibraci mize byt v nékterych ptipadech také
vyuzivano k hledani potravy ukryt¢é pod povrchem. To pozorovali naptiklad Young
a Morainova (2002) ve své praci se zmijemi Cerastes cerastes. Toto chovani potvrzuje
i prace Hetheringtona (1989), ktery experimentoval se scinky druhu Scincus scincus.
Na zakladé svych pozorovani zjistil, Ze v pisku zahrabani scinkové byli schopni vypatrat
a ulovit hmyz (cvrcky) pohybujici se na povrchu s mnohem vétsi GspéSnosti, neZ nehybnou
mrtvou kofist. Podobné chovéani jsem pozoroval v rdmci mych experimentd. Scinkové
(Chalcides sexlineatus) byli schopni spolehlivé detekovat a vyhrabat pohybujici se mouéné
Cervy zahrabané v pisku na dné pokusné nadrze. Naopak je tomu vSak v ptipadé ptakd,
ti maji sluchové schopnosti na podobné urovni jako lidé (denni ptaci) nebo jesté na mnohem
ktery hraje pii vyhledavani potravy vyznamnou roli. To je znamo napiiklad u sov (Helmer
a Whiteside 2005). Velice pékny piehled smyslového vnimani plazt a ptaka vytvofiila ve své
disertani praci také Gregorovicova (2015). Na zakladé vySe uvedenych charakteristik
je patrné, ze mnohé aspekty smyslového vnimani plazii a ptakl jsou spolecné. Zrakové
schopnosti u obou skupin predatorti jsou do jisté miry podobné. Rozdily najdeme predevsim
ve vnimani zvukl a pacht, pfi€emZ ptaci lépe slysi a plazi 1épe citi. To miZe mit vliv 1

na reakce plazich predatori na aposematickou kofist.
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1.5.1 Plazi kognice

Naprosta vétSina praci zabyvajicich se kognitivnimi schopnostmi plazii byla provadéna
na zelvach (Wilkinson a Huber 2012). Tomu, Ze plazi maji rozvinuté kognitivni schopnosti,
nasvédcuje napiiklad vysoka turoven jejich smyslového vnimani. Jednou ze zakladnich
kognitivnich schopnosti vSech predatori je schopnost uceni. To muze probihat rGznymi
zpusoby. Jednim z nich je napiiklad socidlni uceni, tedy uceni opakovanim toho, co d¢la
druhy, neboli napodobovani. Tento zplisob uceni je zndmy napiiklad u agam vousatych
(Pogona viticeps). Kisova et al. (2015) naudili jednu agamu otevirat hlavou dviika,
za kterymi byla ukryta potrava. Ostatni agamy, které pozorovaly jeji chovani, okoukaly
stejny postup a naucily se dvitka bez problémi otevirat. K podobnym vysledkiim dospél
i Boyden (1976) ve svych experimentech s jestéry Ameiva ameiva. Ti odmitali nevhodnou
kofist na zaklad¢ toho, Ze napodobovali averzni reakci jinych jestéri stejného druhu. Nékolik
praci zkoumajicich kognitivni schopnosti plazi bylo provedeno také s jestéry rodu Anolis.
Anolis evermanni a jeho kognitivni schopnosti byly testovany stejnym zpisobem
pouzivanym k testovani ptacich schopnosti pii feSeni problémii. Anolisové si v testu
s otevienim viCka, pod kterym byla ukrytd potrava, vedli dokonce lépe nez ptaci druhu
Progne chalybea. V tomto testu byla provérena také pamét’ jestéri. Anolisové potiebovali
K pfesnému nauceni a zapamatovani (do druhého dne) méné pokust nez ptaci. Pfi téchto
testech byli Anolisové schopni pouZit né€kolik rGznych strategii, a velmi prekvapivé byli
schopni témét okamzité zvratit pribeh feseni problémi odnauc¢ovanim nespravnych postupt,
coz je obtizné i pro fadu savcl (Leal a Powell 2012).

To, Ze jsou plazi schopni se naucit zvratit podminéné chovani, naznacuje, Ze by mohli
mit behavioralni plasticitu na trovni, ktera je podobnd jako u savci (Wilkinson a Huber
2012). Naucené postupy je zapotiebi si také dobfe zapamatovat. Tsengova et al. (2014)
prokazali, ze agamy Japalura swinhonis si dokazou pamatovat nevhodnou kofist nejméné
23 dni. U jestért, stejné jako u ptakti byla prokdzana napiiklad prostorova pamét.
LaDageova et al. (2012) ovéfovali prostorovou pamét u jeStéra Uta stansburiana.
Na zaklad¢ svych experimentl zjistili, Ze tito jeStéti a mozna se da fici, ze vSichni plazi, maji
pomérné rozvinutou prostorovou pamét. Tim dokdzali, Ze 1 ektotermni Zivocichové maji
kognitivni schopnosti na podobné drovni jako ptaci a savci. Plazi byli dlouho povazovani
za tupa, nepremyslejici zvitata, jejichz chovani je fizeno pouze pomoci zakladnich instinktt.

Védci véri, ze se u zvirat s komplexnimi sociadlnimi strukturami ¢i s ménicim se potravnim
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spektrem b&hem evoluce vyvinula vétsi flexibilita a mozna 1 vyssi uroven kognitivnich
schopnosti. Ve skuteCnosti témét vSichni plazi vykazuji pokrocilé spolecenské chovani
zahrnujici vytvareni trvalych part, rozpoznavani piibuznych jedincti a pé¢i o potomstvo.
V posledni dobé¢ se také ukazalo, Ze jestéti, Zelvy a krokodyli maji vysoce rozvinuté socialni
uceni, hravé chovani, kooperaci a také jsou schopni fesit na vysoké trovni ruzné problémy

a ukoly (Wilkinson a Huber 2012).

1.5.2 Reakce plazii na aposematickou korist

Praci, které se zabyvaji reakcemi plazich predatori na vystrazné zbarvenou Kkofist,
je pomérné malo. Timto tématem se zabyval napiiklad Sexton et al. (1966), kteti ve svych
experimentech s anolisi (Anolis carolinensis) a dvéma druhy aposematické Kkofisti
(svétluskou Photinus pyralis a plostici Oncopeltus fasciatus) zjistili, Ze anolisové mohou
tuto aposematickou kofist v ptipadé velkého vyhladovéni napadat a pojidat. V zavéru své
prace proto konstatuji, ze u praci podobného typu je dulezité kontrolovat a brat v potaz také
miru vyhladovéni.

V roce 1976 provadel Thomas C. Boyden srovnavaci studii, jejimz cilem bylo srovnat
potravni preference ptaki a jestérd (Ameiva ameiva). Sledovani probihalo u dvou volné
zijicich populaci jestéri, kterym byli pomoci rybarského nacini prfedkladani zivi motyli rodu
Anartia (palatabilni) a Heliconius (nepalatabilni) vyskytujici se na stejném Uzemi jako
ameivy. Pro jednu populaci jestért byla uméle (zaménou kiidel dvou druhti Anartia fatima
a Heliconius erato) vytvofena mimeticka forma obou druhd motylt, s kterymi je$téti neméli
Zadnou ptfedchozi zkuSenost a tudiZz byli povaZovani za naivni predatory. Potravni chovani
jestéra bylo srovnatelné s chovanim ptakl, které sdm autor pozoroval. Naivni predatofi
napadali 1 nevhodnou kofist, zatimco zkuSeni jeStéfi ji napadali mnohem ménég, ¢imZ byla
prokdzana také schopnost uceni u jestért. Uceni u jeStéra probihalo velice rychle, nevhodnou
kofist odmitaly jiz po prvnim nebo druhém setkani. Autor rovnéz pozoroval, Ze se jeStéii uci
jeden od druhého, pokud se jeden kofisti vyhnul, ostatni, ktefi ho pfi tom vidéli, se kofisti
stejného typu také vyhybali. Napadena kofist nebyla vzdy usmrcena, coz podle autora
dokazuje, Ze evoluce aposematismu je mozna i skrze individudlni selekci plazy. Také bylo
vV ramci této studie prokdzano, ze ameivy se rozhoduji nejen na zakladé optickych vjemil,
ale i na zaklad¢ ¢ichu a chuti. Bylo také zjisténo, ze pokud je predator ptili§ vyhladovély,

muZze napadat kofist, kterou by za normalnich okolnosti povazoval za zcela nevhodnou.
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Reznick et al. (1981) ve svych pokusech s leguanky (Sceloporus malachiticus) zjistili,
ze vylihla mlad’ata téchto jesStérG maji vrozenou averzi k aposematické kofisti v podobé
plostic (Oncopeltus fasciatus). Vystraznost plostic neni zptisobena pouze barvou, ale je diana
také dalSimi charakteristikami. Averze mlad’at leguankii viici t€émto charakteristikam vSak
Vv pribehu dospivani a se zkusenostmi slébne.

Larsen (1992) pozoroval potravni chovani u jednoho druhu chameleona (Chamaeleo
dilepis). Samici chameleona umistil do plastového boxu (pradelni kos) a predkladal ji rizné
druhy aposematickych motyli (Danaus chrysippus a pét druhti rodu Acrea) a jejich
mimetické druhy (Hypolimnas misippus a Byblia ilithyia). Kromé tfech druht motylt rodu
Acrea se ostatni kofist vyskytuje na stejném uzemi jako chameleon. Chameleon odmital
vSechny motyly druhu Danaus chrysippus i motyly rodu Acrea, v¢etné téch, se kterymi
se nikdy nesetkal. Chameleon umél tedy mezi jednotlivymi druhy motyld rodu Acrea
generalizovat. Motyli Hypolimnas misippus byli také odmitani a to i samci (kromé& jednoho),
ktefi nejsou mimeti¢ti. Také vSichni jedinci Byblia ilithyia byli odmitnuti. Naopak
bélaskoviti (Pieridae) byli povazovani za chutnou kofist. Zajimavé je, ze chameleon
se rozhodoval pouze na zékladé zraku a to vétSinou jen jednim okem.

Bonacciova et al. (2008), provadéla experimenty s jeStérkou Podarcis sicula a ¢tyfmi
druhy stfevlikovitych brouk. Dva z téchto druhti (Anchomenus dorzalis a Brachinus
sclopeta) ptedstavovaly aposematickou kofist a dal$i dva druhy (Amara aenea a Amara
anthobia) predstavovaly zastupce nevystrazné zbarvené kofisti bez chemické obrany.
Postupné, ve dvoudennich odstupech, byly jednotlivé druhy kofisti jeStérkam nabizeny.
Nevystrazn€¢ zbarvené druhy kofisti byly napadany a pojiddny mnohem cast&ji neZzli
aposematické, piicemz zde nebyl rozdil v napadini obou nevystraznych druht.
Aposematické druhy byly napadany mnohem méné. V piipad€é napadeni je jestérky vzdy
nejprve uchopily za hlavu a ihned vyplivly a zacaly si otirat tlamu o substrat. To bylo
pravdépodobné zplisobeno nechutnosti kofisti. Tyto vysledky ukazuji, ze se jeStérky
rozhodovali pfi vybéru kofisti na zdklad€ ¢ichové a chutové analyzy kofisti.

Tsengova et al. (2014) testovali reakce stromovych agam (Japalura swinhonis) na dva
druhy podobé vystrazné zbarvenych nosatcti (Pachyrhynchus tobafolius a Kashotonus
multipunctatus) a také na jejich nevystrazné varianty (pfetiené Cernym fixem). Samotné
agamy pochazely ze tii raznych lokalit (ostrovil). Na prvni lokalité se spolu s agamami
nevyskytoval zaddny z nosatcti a na druhé lokalit¢ se spolecné s agamami vyskytoval
Kashotonus multipunctatus a na treti lokalit¢ Pachyrhynchus tobafolius i Kashotonus

multipunctatus. Nejprve bylo tieba zjistit, jak agamy reaguji na kofist (pfirozenou
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i modifikovanou), ktera se vyskytuje na jejich Uzemi. Bylo zjisténo, ze se mnozstvi utokl
na stejny druh ptirozené koftisti P. tobafolius mezi druhou a tieti populaci agam zna¢né lisi.
V druhé populaci napadlo vystrazné¢ zbarvené nosatce jen 26% agam, zatimco ve tieti
populaci 51,8% agam. V napadani modifikovaného P. tobafolius vSak nebyl mezi témito
populacemi agam témét zadny rozdil (48% v druhé populaci a 52,5% ve tieti). Je vSak
zajimavé, ze agamy z tfeti populace napadaly stejnou mérou vystrazné zbarvené (51,8%)
i Cerné (52,5%) nosatce. Druha cast experimentu byla zaméfena na geografické rozdily
v reakci zkuSenych a nezkuSenych agam na pfirozenou formu obou druhli nosatct.
Predpokladany rozdil v poctu utokli mezi zkusenymi a nezkuSenymi jeStéry byl potvrzen.
NezkuSené agamy z prvni a druhé lokality napadaly nosatce K. multipunctatus mnohem
Castéji nez zkuSené agamy ze tfeti lokality, kde se vyskytuji oba druhy nosatcli. Naprosta
vétSina vSech napadenych nosatct (97,1%) nebyla nasledné zkonzumovana. Podle autorii
jeto pravdépodobné zptisobeno tvrdym exoskeletem t&chto broukd. Ukolem tieti &asti
experimentu bylo otestovat, zda si agamy z prvni populace zapamatuji vystrazny signal
neznamé kofisti. JiZ po prvnim setkani s vystrazn€ zbarvenymi nosatci bylo jen 14,3% agam
ochotnych znovu napadnout stejny druh kofisti. Tuto ziskanou (naucenou) averzi si byli
jesteti schopni uchovat nejméné 23 dni. Tato prace také ukézala, ze se jeStéfi mohou
pii vybéru potravy rozhodovat ptedev§im na zéklad¢ svych zrakovych schopnosti, protoze
oba druhy vystrazné zbarvenych nosatcli nevlastni zddnou chemickou obranu.

K tomuto zavéru dospéli také Baruch et al. (2015) ve svych experimentech s anolisi
(Anolis humilis) a hlinénymi modely aposematické a kryptické kofisti. Pomoci téchto
hlinénych modelt byli schopni odstranit vSechny pachové podnéty, které jestéfi mohou
pouzivat pii vybéru kofisti. Anolisové spolehlivé rozliSovali aposematickou kofist
od kryptické, tedy nejedlou od jedlé. Tato studie ukazuje, ze A. humilis je schopen si vybirat
koftist pouze na zaklad¢ vizudlnich podnéti. K podobnym vysledkiim dospéli také Hasegawa
a Taniguchi (1994) v pokusech s jestéry Eumeces okadae a stievlikovitymi brouky druhi
Harpalus spp. a Dischissus mirandus.

Reakce na aposematickou kofist byly studovany i u hadd. Napiiklad Terrick et al.
(1995) provadély pokusy s uzovkami Thamnophis radix. Uzovky rozdé€lili do dvou skupin,
jednu krmili pfirozen€ zbarvenymi rybami a druhou rybami s vystraZznym (¢erno-Zlutym)
zbarvenim. Do obou typil kofisti navic injikovali latku vyvoldvajici ithned po poziti
nevolnost. Obé& skupiny uzovek vykazovaly vici rybam znacnou averzi. AvSak uZovky
krmené aposematickymi rybami vykazovaly od poc¢atku mnohem vétsi averzi. Neboli averze

se vytvoii rychleji, je-li nevhodna kofist vystrazn¢ zbarvena. Samotné rozeznani nevhodné
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kofisti probihalo spiSe na zaklad¢ chemorecepce nez na zaklad¢é vystrazného zbarveni.
Odpovéd” na nechutnou kofist je tedy ovlivnéna slozitou interakci vizualnich
a chemosensorickych informaci ziskanych béhem tivodniho setkani s nevhodnou kofisti.
Naprosta vétSina praci zabyvajicich se vztahem plazii ke své kofisti je zaméfena
pfedev§im na studium identifikace kofisti pomoci ¢ichu a/nebo chuti (Cooper 1991, 1995,
2003, Cooper a Burghart 1990, Cooper et al. 1996, 2000, Garrett a Card 1993,
Gregorovitova a Cernikova 2015a,b). Praci, které se zabyvaji vnimanim vystraznych signalt
plazimi predatory pomoci optického aparatu, neni mnoho. | z toho méla lze vsak usoudit,
ze v pristupu ke kofisti a v rozhodovani ptfi vybéru kofisti jsou si plazi a ptaci znaéné
podobni. Oba typy dravci jsou schopni rozeznat aposematickou kofist na zaklad¢ jejiho
vystrazného zbarveni poptipadé jinych opticky vnimanych charakteristik. VéEtSina plazi, ale 1
nektefi ptaci jsou schopni posuzovat vhodnost kofisti také na zdklad€ Cichovych a/nebo
chutovych vjemi. Pficemz plazi se n€ékdy mohou vétsi mérou spoléhat na sviij ¢ich a/nebo
chut. Kromé toho jsou schopni ucit se a pamatovat si spojeni mezi vystraznym zbarvenim
a nechutnosti kofisti. To naznacuje, Ze plazi maji pomérné¢ dobfe rozvinuté kognitivni

schopnosti.
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Effect of the search image on the lizard ability to

reveal a Batesian mimic
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Czech Republic
ABSTRACT

Lizards are without doubt ones of predators, which play an important role in the evolution
of aposematic signals and mimicry. Despite this fact, the experimental evidence observing
lizard’s responses to aposematic prey is very poor compared to birds. Lizards possess very
similar sensory and cognitive abilities as birds and their response to aposematic prey may
thus be affected by very similar processes. We investigated lizard (Gran Canaria skink
Chalcides sexlineatus) reactions to aposematic prey and its Batesian mimic. Further,
we tested if there is any effect of the search image on the lizard ability to reveal a Batesian
mimic. The two groups of predators differed in prior experience with the prey from which
the mimic evolved. The Guyana spotted roach (Blaptica dubia) was used as a palatable prey,
from which the mimic emerged, and a red firebug (Pyrrhocoris apterus) was used as an
aposematic model. Appearance of the roach was modified by a paper sticker placed on its
back. The skinks showed high aversion towards the model firebug. They also avoided
attacking the cockroaches with the firebug pattern sticker when having no prior experience
with cockroaches. The protection of the firebug sticker was little less effective when skinks
were familiar with unmodified cockroaches. We suppose that some pre-trained skinks
acquired the search image of a cockroach, which helped them to reveal the ‘‘fake’” Batesian

mimic. Nevertheless, this ability was not common in skinks.
INTRODUCTION

Anti-predatory strategies operating on the basis of the warning coloration are numerous. One

of them is the Batesian mimicry. The owner of this strategy mimics the coloration of its
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model and benefits from its chemical defence. However the mimic itself does not possess
any chemical defence (Bates 1862 ex Gamberale-Stille et al. 2012). An example of such
pure Batesian mimics is e.g. hoverflies (Syrphidae; Dittrich et al. 1993). However, most
species of hoverflies are rather imperfect imitation of their models (Howarth and Edmunds
2000). It shows that the pure Batesian mimics are not common in fact. Moreover, the
evolution of pure Batesian mimics can be affected by numerous predator parameters like the
ability to learn and memorize, called together the receiver psychology (Turner and Speed
1999). Vesely and Fuchs (2009) showed the effect of the predator cognitive processes on the
evolution of Batesian mimicry. They showed that great tit (Parus major) trained to prey
on edible cryptic cockroaches were able to detect the fraudulent Batesian mimic prepared
from these cockroaches. Such evolutionary constraint (predator ability) could effectively
reduce the probability of evolution of new pure Batesian mimics.

Vesely and Fuchs (2009) suggested search image to allow the tits to reveal the fake
of the Batesian mimic in this study. The goal of every predator is to find the most effective
way to identify a palatable prey, which is usually cryptic and therefore less detectable (Bond
2007). Successful detection of the suitable prey can be increased by a predator fixed on the
parameters characteristic for a particular type of prey. In other words, a predator creates
search image (Pietrewicz and Kamil 1979, Van Leeuwen and Jansen 2010), or "selective
attention™ (Bond and Kamil 1999, Dukas and Kamil 2001, Tinbergen 1960) for the preferred
prey. As a result, predators can focus on the most common suitable prey in their
surroundings and less numerous prey is overlooked (Bond 2007, Fitzpatrick et al. 20009,
Tinbergen 1960, Vesely and Fuchs 2009, Yumiko and Masakazu 2010). Vesely and Fuchs
(2009) showed that the searched cryptic prey may be identified even in when covered by
a warning visual signal.

The existence and a principle of search image were experimentally tested on several
species of bird predators (Bond 1983, Bond and Kamil 1999, Bond and Riley 1991, Langley
1996, Pietrewicz and Kamil 1979, Tinbergen 1960, Vesely and Fuchs 2009) and also
in some invertebrates (Barron 2001, Cross and Jackson 2010). Cooper (1991) assumes the
ability to create search image also in lizards. Lizards can recognize aposematic signals, and
possess quite well developed cognitive abilities at the same time (Boyden 1976, Kis et al.
2015, LaDage et al. 2012, Leal and Powell 2012, Tseng et al. 2014, Wilkinson and Huber
2012). Due to advanced cognitive abilities, lizards can be supposed to be able to create
a search image which serves for more effective searching for prey (Dukas 2002, Tinbergen

1960). The question remains if the search image affects also the reactions of predators to
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awarningly coloured prey. Turini et al. (2016) have shown that the effect of the search
image of the various bird species can vary significantly due to the differences in their
foraging ecology.

The present study is focused on the reactions of lizard predators to aposematic prey
and on influence of the search image on the lizard’s ability to detect Batesian mimic. As an
aposematic model a red firebug was used, which is very well protected against several bird
predators (Exnerova et al. 2003, 2008, Svadova et al. 2010, Turini et al. 2016, Vesely et al.
2012, 2013). Batesian mimic was created from a palatable Guyana spotted roach by putting
a paper sticker of the same colour and pattern of the red firebug on its back. As lizard
predators we chose captive-bred Gran Canaria skinks. We tested the following hypotheses:

H1 Skinks refuse the aposematic model, the red firebug.
H2 Skinks refuse the Batesian mimic, the roach carrying the pattern of the model.
H3 Skinks familiar with roaches as food (possessing the search image of a roach) do not

refuse Batesian mimic.

MATERIALS AND METHODS

Experimental prey

Aposematic model

We chose the Red firebug (Pyrrhocoris apterus L., 1758; Fig. 1a) as an aposematic prey
for our experiments. Firebugs emit characteristic smell, which was shown to affect predator
responses (Skelhorn and Rowe 2006, Whitman et al. 1990) and possess conspicuous black
and red colour, which warns the predator against the potential risk (Bohlin et al. 2012,
Exnerova et al. 2003, 2006, Prokopova et al. 2010, Vesely and Fuchs 2009). Firebugs used
in this study were collected in 2014 and 2015 in the surroundings of CeskéBudgjovice.
For experimental purposes the firebugs were reared in plastic boxes of size 20x20x12 c¢cm
(length x width x height). They were fed by dry seeds of small-leaf linden (Tillia cordata

Mill., 1768). Water was administered in Petri dishes with soaked cellulose wadding.

Batesian mimic
To create a Batesian mimic we used Guyana spotted roach nymphs (Blaptica dubia Audinet-

servile, 1838; Fig. 1b) in the second and third larval instars (8-12 mm), which
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is approximately the size of an adult firebug. It is a brown-grey coloured cockroach with
darker spots, which does not have any chemical protection and is commonly used as food
for terrarium animals. Cockroaches were kept in a glass terrarium measuring 50x50x40cm
(length x width x height). As food for roaches we served dry bread, oatmeal, dry food
for dogs and cats and apples. Water was administered in Petri dishes with soaked cellulose
wadding. A Batesian mimic was formed by placing paper stickers on the upper side of the
roach body (Fig. 1c). The paper stickers possessed the same colour and pattern as a firebug,
covering the entire upper side of the body, except antennae and legs. This method were used
in previous experiments with birds (Turini et al. 2016, Vesely and Fuchs 2009) and proved

to be well applicable in works modifying the colour of prey.

Motivational prey

As the first type of the motivational prey in experiments we used midsized mealworm beetle
larvae (Tenebrio molitor L., 1758; Fig. 1d). They were kept in large plastic box in a layer
of oatmeal. As a source of water we provided slices of apples and vegetables. As the second
type of motivational prey, we used the already mentioned Guyana spotted roaches. These
two types of motivational prey were administered to predators throughout the whole period
spent in laboratory (about three individuals per day, excluding the period of starvation),
and thus, we assumed, we created the search image of the preferred prey in the respective

manner (see Vesely and Fuchs 2009 for details).

Control prey

In the experiments with this prey type, we tested the influence of a paper sticker used
to create a Batesian mimic on the behaviour of a predator. We again used the Guyana spotted
roach with paper sticker in this type of experiment, but this time the sticker possessed
the same colour and pattern as Guyana spotted roach (Fig. 1e). This prey was equipped only
with the paper sticker on its back and bore no warning signal. All types of prey were housed
in a room conditioned to a temperature of 26°C under long-day conditions (16 hours light
and 8 hours dark).
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a

Figure 1 — Experimental prey, a — unmodified red firebug (Pyrrhocoris apterus), b —
unmodified Guyana spotted roach (Blaptica dubia), c — Batesian mimic — Guyana spotted
roach with the firebug shield, d — unmodified mealworm (Tenebrio molitor), e — control

prey — Guyana spotted roach with roach shield.

Predator

As a predator we chose brown form of Gran Canaria skink (Chalcides sexlineatus
Steindachner, 1891), sometimes referred to a subspecies Chalcides sexlineatus bistriatus
(Steindachner, 1891). Its advantage was the availability and low price, as this species is not
listed in any annexes of the CITES. All individuals were bought from a single breeder.
The founder specimens were brought a few decades ago from the Gran Canaria Island.
Individuals that we have for research purposes were already countless generations bred
in captivity. We have also received information that they were fed mainly by mealworms,
and sometimes by crickets and grasshoppers, but never by swept (wild) insect. However,
they have never been fed by cockroaches. Before starting the experiments, it was always
necessary to keep a period of time, about one month to recover skinks from transport
and adapt to new conditions. All skinks were bred in the same room and conditions as the
prey (26 ° C, day length 16 hours) in five-member groups in larger glass terrariums with
dimensions of 60x30x30cm (length x width x height). Within these terrariums, there was
a layer of sand, numerous shelters made from large pieces of oak bark, flat and dark stone
above which a 40W source of light and heat was installed. A Petri dish with water and
a Petri dish with mealworms were provided ad libitum. One week before the experiment,
the skinks were separated into the experimental transparent plastic boxes with dimensions
of 20x20x20cm (length x width x height). At the bottom of each box, there was a thin layer
of sand and a small plastic Petri dish for water with a diameter of 6 cm. Above each box,
there was suspended a 40W spotlight bulb, which served as a source of light and heat.

Individual types of prey were presented to skinks by placing at the bottom of the box.

42



Experiments
Skinks were divided into three groups, depending on the type of experiment (see below).

Altogether 30 individuals were tested (10 individuals in each type of experiment). Two days

prior to the experiment no food was provided to induce the motivation to forage but not

stress of starvation. During each experiment, we always presented the motivational prey,

followed by the experimental prey. The pre-condition for presenting an experimental prey

was successful consuming of the motivational prey. In this sequence, the trials repeated until

the predator became satiated (started rejecting the motivational prey). In most experiments,

the satiation occurred after three repetitions, sometimes after four or five repetitions.

All trials were recorded on video camera and lasted five minutes.

Group no. 1

Skinks with the experience with mealworms only were in this group.

Experiment with the firebug: As a motivational prey we used mealworms.
After swallowing the worm the unmodified firebug followed.

Experiment with the Batesian mimic with no previous experience with Guyana
spotted roach: The experiment followed after 1-2 days after previous experiment
with aposematic prey during which skink did not get any food. The motivational
prey (mealworms) was presented first again. The mealworm was followed by the
Batesian mimic (a cockroach nymph with paper sticker with the image of a firebug
on its back). After finishing these experiments, this group of skinks was

not involved in other experiments.

Group no. 2

Skinks with the experience with roaches were in this group.

Experiment with the firebug: see Group no. 1.

Experiment with the Batesian mimic, after a roach experience: The experiment
followed 1-2 days after previous experiment with the aposematic prey during which
skinks did not get any food. The motivational prey has been always presented first.
It was the unmodified Guyana spotted roach nymph in the second or third larval
instar. After its ingestion the Batesian mimic followed. After finishing these

experiments, this group of skinks was not involved in other experiments.
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Group no. 3

Skinks with the experience with mealworms only were in this group.

e Experiment testing the impact of a paper sticker: Motivational prey
(mealworms) was presented first. After its ingestion we presented a control prey
(Guyana spotted roach nymph with paper sticker with the image of a Guyana
spotted roach on its back). After finishing these experiments, this group of skinks

was not involved in other experiments.

Statistical analyzes

The video records of all experiments were analyzed using ethological software (Observer
ver. 3, 1989-1992, © Noldus). The trials with the motivational prey were not analyzed.
For the analysis we used three measures describing the relationship of skinks to the
experimental prey.

Firstly, we measured latency to the first attack (taking the prey into the mouth
or pecking it) in each trial. These data did not follow the Gaussian distribution so we
transformed them by log function. Linear mixed effect model was used to assess the effect
of the interaction of the main factors experimental prey (unmodified firebug, Batesian mimic
and control prey) and motivational prey (mealworm, roach) on the latency to the first attack
of the offered prey in particular trials. The skink identity entered the model as a random
factor.

Secondly, we assessed the effect of the interaction of factors experimental prey
and motivational prey on the occurrence of any attack in particular trials (binomially coded)
using generalized linear mixed effects model with skink identity as a random factor. Lastly,
we assessed the effect of the interaction of factors experimental prey and motivational prey
on the occurrence of eating the prey in particular trials (binomially coded) using generalized
linear mixed effects model with skink identity as a random factor.

In all models, the pairwise comparisons were conducted using post hoc tests (Tukey HSD
for gaussian data and Fisher LSD for binomial data) with Tukey correction. All analyses

were computed using R 3.2.1 software.
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RESULTS

Latency to the first attack

The latency of the attack to particular prey was significantly affected by the interaction
of factors experimental prey and motivational prey (LMM, DF = 6, F = 89.9, P << 0.001;
Fig. 2). The post hoc analyses showed that the control prey (roach with a roach sticker
presented to skinks with no roach experience) was attacked significantly faster than the
unmodified firebug (Tukey HSD, z = 12.872, P << 0.001) as well as Batesian mimic and this
was true in case when the motivational prey was a mealworm (Tukey HSD, z = 10.783, P <<
0.001) as well as a roach (Tukey HSD, z = 7.267, P << 0.001). Moreover, the latency time
to attack the Batesian mimic by skinks experienced with the roach was significantly lower
than the latency time to attack the Batesian mimic (Tukey HSD, z = 3.567, P = 0.022)
as well as unmodified firebugs (Tukey HSD, z = 5.212, P = 0.013) by skinks inexperienced
with the roach. There was no difference between the attack latency to the unmodified firebug
and the Batesian mimic by the skinks without experience with the roach (Tukey HSD, z =
0.914, P =0.794).
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Figure 2 — Latency to the first attack of particular prey types. X axis labels: worm.firebug —
unmodified red firebug presented to skinks with experience with the mealworm,
worm.mimic — Batesian mimic presented to skinks with experience with the mealworm,
roach.mimic — Batesian mimic presented to skinks with experience with the roach,

worm.roach — control prey presented to skinks with experience with the mealworm.

Occurrence of an attack

The occurrence of any attack in particular trials was significantly affected by the interaction
of factors experimental prey and motivational prey (GLMM, DF = 6, Chi = 73.9, P <<
0.001; Fig. 3). The post hoc analyses showed that the control prey (roach with a roach sticker
presented to skinks with no roach experience) was attacked significantly more than
the unmodified firebug (Tukey HSD, z = 15.046, P << 0.001) as well as Batesian mimic
and this was true in case when the motivational prey was a mealworm (Tukey HSD, z =
10.045, P << 0.001) as well as a roach (Tukey HSD, z = 7.042, P << 0.001). The attack rate
to the Batesian mimic by skinks experienced with the roach did not differ from the attack
rate to the Batesian mimic by inexperienced skinks (Tukey HSD, z = 2.181, P = 0.100) but
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it differed from the attack rate to the unmodified firebugs (Tukey HSD, z = 3.641, P = 0.001)
by skinks inexperienced with the roach. There was no difference between the attack rate
to the unmodified firebug and the Batesian mimic by the skinks without experience with
the roach (Tukey HSD, z = 1.617, P = 0.318).
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Figure 3 — The number of trials in which the attacking (empty bars) or eating (stripped bars)
the prey occurred. X axis labels: worm.firebug — unmodified red firebug presented to skinks
with experience with the mealworm, worm.mimic — Batesian mimic presented to skinks with
experience with the mealworm, roach.mimic — Batesian mimic presented to skinks with
experience with the roach, worm.roach — control prey presented to skinks with experience

with the mealworm.

Occurrence of eating

The occurrence of eating the prey in particular trials was significantly affected by the
interaction of factors experimental prey and motivational prey (GLMM, DF = 6, Chi = 82.7,
P << 0.001; Fig. 3). The post hoc analyses showed that the control prey (roach with a roach
sticker presented to skinks with no roach experience) was eaten significantly more than the
unmodified firebug (Tukey HSD, z = 25.002, P << 0.001) as well as Batesian mimic and this
was true in case when the motivational prey was a mealworm (Tukey HSD, z = 10.045, P <<
0.001) as well as a roach (Tukey HSD, z = 7.042, P << 0.001). The eating rate to the

Batesian mimic by skinks experienced with the roach did not differ from the eating rate
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to the Batesian mimic by inexperienced skinks (Tukey HSD, z = 2.181, P = 0.100) but
it differed from the eating rate to the unmodified firebugs (Tukey HSD, z = 4.264, P < 0.001)
by skinks inexperienced with the roach. There was also a marginally significant difference
between the eating rate to the unmodified firebug and the Batesian mimic by the skinks
without experience with the roach (Tukey HSD, z = 2.418, P = 0.056).

DISCUSSION

Most of skinks refused attacking the aposematic model, the red firebug (Pyrrhocoris
apterus). Only five of twenty skinks (25%) attacked at least one offered red firebug. Of the
sixty firebugs offered, only six (10%) were attacked, of which only three were consumed.
We can thus conclude that the red firebug is well protected against some lizards in the same
manner as they are protected against some birds (Exnerova et al. 2003, 2008, Svadova et al.
2010, Turini et al. 2016, Vesely et al. 2012, 2013). This is in concordance with previous
works examining the reaction of reptiles on aposematic prey. They showed aversive
reactions of lizards towards warningly coloured prey. Reptiles avoided attacking butterflies
(Ameiva ameiva vs. Anartia and Heliconius — Boyden 1976; Chamaeleo dilepis vs. Danaus
chrysippus, Acrea, Hypolimnas misippus and Byblia ilithyia — Larsen 1992), beetles
(Eumeces okadae vs. Harpalus spp. and Dischissus mirandus — Hasegawa and Taniguchi
1994; Podarcis sicula vs. Anchomenus dorzalis and Brachinus sclopeta — Bonacci et al.
2008, Japalura swinhonis vs. Pachyrhynchus tobafolius and Kashotonus multipunctatus —
Tseng et al. 2014) and true bugs (Sceloporus malachiticus vs. Oncopeltus fasciatus —
Reznick et al. 1981) but also clay models of conspicuous insect (Anolis humilis — Baruch
et al. 2015).

Of the three attacked but not eaten red firebugs two were killed immediately after
the attack, one died the next day after the attack, so that all attacked firebugs were killed.
This is in contrast to studies using avian predators, in which the aposematic prey often
survives the attack (Boyden 1976, Exnerova et al. 2003, Marples et al. 2005, Sillén-Tullberg
1985, Wiklund a Jarvi 1982). The survival of the attacked aposematic prey is even one of the
possible explanations of the initial evolution of aposematism (Lindstrom et al. 2001,
Marples et al. 2005). Similarly to our results, other reptiles also commonly Killed
the attacked aposematic insects (Boyden 1976, Larsen 1992, Sexton et al. 1966, Tseng et al.
2014), which could suggest that reptiles generally are quite harsh when attacking prey
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and would thus not enable evolving new conspicuous prey. On the other hand, in all
mentioned studies, reptiles quickly learned to avoid the prey according to their gustative
qualities.

The occurrence of the attacking of red firebugs could be caused by too long starvation
(Barnett et al. 2007, Boyden, 1976, Sexton et al. 1966). All skinks were hungered for 2 days.
Nevertheless, equal time of food deprivation may have different effect on skinks with
various body size and condition. Moreover, different body sizes (weight) of skinks may
directly cause the difference in the acceptance of the firebug as prey. The average weight
of skinks that did not attack the red firebug was 8.5 grams (min-max / 6.0-16.8 grams), while
the average weight of skinks that attacked the red firebug was 14.05 grams (min-max / 11.3-
17.0 grams), while the average weight of all skinks was 9.9 grams (min-max / 6.0-17.0
grams). The bigger skinks could possibly better tolerate the toxicity of the aposematic prey,
as shown in birds (Exnerova et al. 2003, 2008, Sillen-Tullberg et al. 1982).

Gran Canaria skinks used for our research did not have any individual experience with
the red firebug. The evolutionary experience of this species with such prey remains
debatable, because the red firebug does not occur on the Canary Islands (Awad and Onder
1997), but a very similar species of the true bug Scantius aegyptius does (Awad and Onder
1997, Kerzhner 2001 ex. Bryant 2009). The visual appearance of these two species is very
similar but the chemical composition is probably different. Raska (2011) showed that
jumping spiders avoid attacking the familiar Pyrrhocoris apterus and quickly learn to avoid
attacking the unfamiliar Scantius. Nevertheless, Scantius is attacked again the next day,
probably, for the lower level of chemical protection and thus weakly learned avoidance to it.
Thus, it is possible that Gran Canaria skinks are familiar with the Pyrrhocoris type
of aposematic signal. They could possess a connection of this visual signal and lower level
of protection, but our results do not support this.

On the other hand, we used a countless generation (at least 20th) of skinks bred
in captivity and therefore they may no longer remember this warning signal from their
motherland. Because red is a common warning colour in insects, this aversion may be
an adaptation for avoiding aposematically coloured prey and thus Gran Canaria skinks may
show a completely general wariness to an aposematic prey and/or a warning signal as shown
in Mastrota and Mench (1995) in their experiments with northern bobwhite (Colinus
virginianus).

Batesian mimics were also relatively well protected against skinks. Five of ten

inexperienced skinks (50%) attacked and ate seven of thirty offered Batesian mimics
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(23.3%). Some works suggest that lizards are able to reveal the “fake” of the mimics
(Boyden 1976). Therefore, it is surprising that artificially prepared Batesian mimic: Guyana
spotted roach with paper sticker with colour and pattern of a firebug on its back, is seen as
an aposematic prey by skinks. Guyana spotted roach has no chemical defence and therefore
we may presume that the aposematic signal of Batesian mimics is evaluated on the basis
of skink’s visual abilities (Tseng et al. 2014). Chemical signal is therefore not necessary
for skinks to recognize the aposematic prey. The significance of the red firebug warning
coloration is supported by the fact that Guyana spotted roach with paper sticker with colour
and pattern of Guyana spotted roach has been unhesitatingly accepted as palatable prey.
Thus the paper sticker had no effect on the reaction of skinks to any experimental prey.
It suggests that the reactions of skinks to the modified prey were not influenced
by neophobia (Marples and Kelly 1999). Strength of Batesian mimic protection depends also
on the degree of perfection of the imitation of model’s visual signal. The more the model
and mimic are similar, the better the mimic is protected (Sherratt 2002). The "Novel World"
experiments with birds have shown, however, that even imperfect mimic can be well
protected, especially if aposematic signals of the model are really strong (Mappes
and Alatalo 1997). Our roaches could be potentially distinguished from the firebugs
by the shape of legs and antennae, body posture and way of locomotion, as shown
in experiments with great tits (Karlikovd et al. 2016). Obviously, skinks neglect
this difference.

All ten experienced skinks attacked fourteen of thirty offered Batesian mimics
(46.6%). The increase in the number of attacking skinks and attacked Batesian mimics
compared to experiments with inexperienced skinks is indeed 100%, but more than half
of Batesian mimics were still protected against experienced skinks, which is in contrast
to experiments with great tits (Vesely and Fuchs 2009). Additionally, the attack latency
of inexperienced and experienced skinks is almost the same. Search image in experienced
skinks did not cancel the aversion against aposematic signal of the red firebug. Almost half
of experienced skinks attacked the Batesian mimic but those were very hesitant in the
attacking as shown in the analysis of the attack latencies. The possible explanation is that
the search image was not created in skinks, or was created only by some of those skinks
who attacked the Batesian mimic. This might be caused by insufficiently developed
cognitive abilities preventing skinks to use the search image in prey searching. However,
this is quite unlikely, because the search image formation was also demonstrated in some

invertebrates like spiders Evarcha culicivora (Cross and Jackson 2010) or bumblebees
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Bombus pascuorum (Goulson 2000) and is generally supposed to be a commonly used
strategy of most predators searching for a cryptic prey despite their cognitive abilities
(Dukas and Kamil 2001, Pietrewicz and Kamil 1979, Tinbergen 1960). In addition, further
work confirms that reptile’s cognitive abilities are developed at a sufficiently high level,
comparable to birds (Boyden 1976, Kis et al. 2015, LaDage et al. 2012, Leal and Powell
2012, Wilkinson and Huber 2012).

An alternative explanation for not using the search image in at least some skinks in our
experiments may rely in their foraging ecology. Turini et al. (2016) showed that the effect
of search image may vary between different species of avian predators significantly.
Blackcap, compared to the other four tested bird species, showed a comparably aversive
reaction to the Batesian mimic when possessing or not possessing the experience with
cockroaches. This reaction was probably a result of the dietary conservatism of this
insectivorous bird species. Dietary conservatism is learned aversion or limitation in the terms
of food and prey selection (Marples et al. 1998, Marples and Kelly 1999), which has a long-
term character and is hardly degradable (Kelly and Marples 2004). Dietary conservatism
may result in interspecific and intraspecific differences as well and is closely tied to the food
and environmental specialization of the predator (Bessinger et al. 1994, Mettke-Hofmann
etal. 2002, Greenberg 1983, Webster a Lefebvre 2000). Within the dietary conservatism,
predator is set to select a certain type of prey, which greatly affects also the reaction
of predator to aposematic prey and makes the predator more aversive. Thus dietary
conservatism could prevent skinks to accept a warningly coloured prey and therefore
to attack the Batesian mimics, even when experienced with the roaches. To create a search
image by skinks would probably need more experience with a Guyana spotted roach
than just one week of being fed by them. On the other hand, this low willingness to form
search images makes skinks quite ideal predators for experiments with an aposematic prey.
Results of studies using e.g. mealworm as a control prey during the course of trials
(Cibulkové et al. 2014; Dolenska et al. 2009; Exnerova et al. 2003, 2007, 2008, 2010,
Prokopova et al. 2010; Prichova et al. 2014; Sexton et al. 1966, Tesatrova et al. 2013; Turini
et al. 2016; Vesely and Fuchs 2009; Vesely et al. 2006, 2012, 2013) might be biased by
the search image for mealworms that the predator created.

To conclude, skinks showed high aversion towards the model firebug. They also avoided
attacking the artificially prepared Batesian mimic of the firebug when having no prior
experience with cockroaches. When familiar with cockroaches, part of the skinks acquired

the search image of a cockroach, which helped them to reveal the ‘‘fake’” the Batesian
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mimic. Nevertheless, this ability was not common in skinks and the Batesian mimic was still

quite well protected.
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