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Abstrakt

Zmény antipredacnich strategii jsou aktudlnim tématem, protoze nam pomahaji
porozumét vyhoddm a omezenim jednotlivych strategi. Také mohou pomoci vysvétlit urcité
chovani zivocichii v daném ontogenetickém stadiu.

Ma prace shrnuje dosavadni poznatky o tomto fenoménu. Prvni kapitola poskytuje
piehled taxonti, u kterych byla zména antipredacni strategie v ontogenezi popsana. Poté se
zamétuji na antipredaéni mechanismy podléhajici zmén€. Déle uvadim hypotézy vysvétlujici
vznik zmén antipredacni strategie a benefity, které zivocichlim pfinasi. Na konci jsou uvedeny

faktory, které mohou zmeénu strategie ovliviiovat.

Kli¢ova slova: antipredacni strategie, predace, aposematismus, krypse, mimikry

Abstract

Changes in antipredatory strategies are a timely topic because they help us understand
the benefits and limitations of each strategy. They can also help explain certain behaviors of
animals at a given ontogenetic stage.

My thesis summarizes the existing knowledge on this phenomenon. The first chapter
provides an overview of taxa in which the change of antipredatory strategy during ontogeny
has been described. I then focus on the antipredatory mechanisms subject to change. I then
present hypotheses explaining the origin of antipredatory strategy change and the benefits it

confers on animals. Finally, factors that may influence strategy change are discussed.

Keywords: antipredatory strategy, predation, aposematism, crypsis, mimicry
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Uvod

Antipredacni strategie je souhrn mechanismil, pouzivanych zivo¢ichem k zabranéni
predace. Nemusi byt stabilni po cely zivot jedince, ale mohou se ménit na zaklad¢ vnéjsich i
vnittnich vlivii. Témét kazdy jedinec néjakym zpisobem roste a vyviji se a je tedy
pravdépodobné, Ze v riznych fazich zivota bude muset elit rozdilnym predatorim. Zména
jeho dosavadni antipredacni strategie mu miize pomoci prezit.

Fenomén zmény antipredacni strategie v ontogenezi je poméerné rozsireny napiic
riiznymi taxony. Zména miize prob&hnout v ramci jedné $ir3i strategie, nebo mezi nimi. Sirsi
strategie jsou krypse a aposematismus (Ruxton et al., 2018). Krypse je antipredacni strategie
zabranujici detekci predatorem (Cott, 1940). Aposematismus je strategie, kdy Zivoc¢ich
signalizuje svou nevhodnost k predaci (toxicita, energeticka naro¢nost lovu) (Poulton, 1890).

Posun antipredacni strategie miize nastat v mnoha faktorech, nejcastéjSim je zména
zbarveni a odli$né chovani od piedeslého vyvojového stadia. Dale se miize zména tykat
napiiklad chemické ¢i mechanické obrany.

Porozuméni zménam antipredacich strategii v ontogenezi je diilezité pro pochopeni
vzorcl chovani zvitat v riznych vyvojovych stadiich, a také naznacuje, jak prostiedi
ovliviluje vyvoj jedince.

V této bakalafské praci shrnuji nékteré dosavadni poznatky o zménach antipredacni
strategie v ontogenezi zivocichi a hypotézy je vysvétlujici. Mym cilem bylo vytvoteni
piehledu taxond, u kterych byl tento fenomén popsan a nasledné shrnuti mechanismu
podléhajicich zméné strategie. Nakonec jsem vytvoftila piehled faktort, které mohou do

zmény anipredacnich strategii zasahovat.



2. Prehled vyskytu zmén strategie u riznych taxoni

Vyzkum zmén antipredacnich strategii v ontogenezi je zaméien piredevSim na hmyz

(zejména Hemiptera, Lepidoptera) a plazy, ale byl popsan také u dalsich taxont.
2.1. Mékkysi

U moftskych plzii (Gastropoda) byla popsana zména barvy ve vztahu ke zméné habitatu
(Faulkner & Ghiselin, 1983). Mensi (mladsi) jedinci Aplysia parvula méli rizové zbarveni
téla a nachazeli se a stravovali na razovych fasach Asparagopsis taxiformis. S ristem se
jedinci pfesouvali na zelené tasy Laurencia johnstonii a barva jejich téla se ménila na
zelenou. Jedinciim 4. parvula se nejspiSe ukladala v téle barviva z potravy, coz jim poskytlo
kryptické zbarveni (Faulkner & Ghiselin, 1983).

Ttida hlavonozci (Cephalopoda) neni pfili§ prozkoumana z hlediska zmén
antipredacnich strategii. York a Bartol (2016) popsali zménu strategie u sépii, kde se
konkrétné€ jedné o rozdilné chovéni paralarvy a juvenilii/dospélct. Rozdil je patrny ve
zpusobu pohybu, barve téla a pouziti sépiového inkoustu. Paralarvy na predatora reagovaly
unikem, nebo stereotypnim chovanim (napft. plavanim v kruhu ¢i ve spirale). Pti ohrozeni
predatorem mé&ly nejcastéji prithledné télo, a jelikoZ jsou planktonni, byly ve vod¢ Spatné
detektovatelné (Zylinski & Johnsen, 2011). Reakce juvenilti a dospélcti se liSila podle
vzdalenosti predatora. Pti krat§i vzdalenosti Castéji vypousteli inkoust a nasledné unikli, pii
delsi vzdalenosti zaujimali vystrazné postoje. Inkoust obvykle vypoustéli ve formée tzv.
,pseudomorph*, coz je tvar pfiblizné€ stejny, jako je télo sépie. Pfi pouZiti inkoustu byli
nejcastéji pruhledni, ale pfi zaujmuti vystrazného postoje byl nejvice pozorovan pruhovany
vzor téla. Paralarvy vétSinou nepouzivaji sekreci inkoustu k uniku pravdépodobné proto, Ze je
pro n¢ syntéza inkoustu energeticky narocna. Nezaujimaji vystrazny postoj, protoze by

vzhledem k jejich malé velikosti nebyl Gi€inny.
2.2. Pavoukovci

U pavoukovct byla popsana mimeze fadu Hymenoptera, konkrétné vcel, vos a
mravencu, kterd se vyviji v pritbé¢hu ontogeneze.
Skakavka Habronattus pyrrithrix méni svou barvu v priabéhu svého zivota,

pravdépodobné je tim signalizovana pohlavni dospélost (samci) (Taylor et al., 2014). Zaroven



je vsak mozné, ze vyrazné dorzalni zbarveni samcti miize spolu s pohybem noh slouzit

k mimezi v¢el a vos. Rozdil zbarveni a mimeze u pohlavi by mohl byt vysledkem rozdilné
aktivity samcil a samic. Samci se pohybuji vice, protoze aktivn¢ hledaji samicky (Taylor,
2012).

Edmunds (1977) popisuje skakavky z rodu Myrmarachne (M. foenisex, M. legon a M.
elongata), kteti mimetizuji mravence. Maji protahlé télo, pfednimi nohami nahrazuji opticky
tykadla (Mathew, 1954) a pohybuji se podobnym zpiisobem jako mravenci. Barvu téla maji
stejnou jako konkrétni druh, ktery mimetizuji. Ranna stddia napodobuji jiné druhy mravenct
nez dospélci (velikostné blizsi) a béhem svého vyvoje méni barvu téla. Zmeéna modell pro
napodobovani se nazyva ,transformacni mimikry* (Mathew, 1934). Kazdy z téchto druhti
pavoukl se obvykle vyskytuje pouze spolecné s mravencem, kterého napodobuje. Neni vSak
jasné, zda aktivné vyhledavaji kolonie stejné zbarvenych mravenct, nebo pouze pavouci Zijici
v ,,nespravné* kolonii jsou Castéji predovani a je jich tedy mén¢. Mravenci, které napodobuji,
jsou bézné chranéni jedem a predatofi se jim vyhybaji. M. foenisex mimetizuje ve vSech
stadiich druhy mravenct, kteti se vyskytuji dohromady a jsou spolu pozitivné asociovani. M.
legon napodobuje v prib¢hu Zivota tfi druhy mravenct. V ranném stadiu napodobuje
mravence, ktery je hojné rozsifen a nevylucuje se s dal$Simi dvéma druhy mravenct, které
pavouk napodobuje, a tedy je pravdépodobné, Ze se bude nachazet 1 v misté jejich vyskytu.

V dalSich stadiich napodobuje mravence spolu pozitivné asociované. M. elongata v ranném
stddiu napodobuje mravence, ktery se sice nevyskytuje vyhradn€ s druhem, kterého
napodobuje dospélec, ale zaroven se nevylu€uji. Proto né€ktefi jedici budou Zit v misté vyskytu
obou druhti mravenct a antipredacni strategie tak mtize byt uspésna. Z téchto prikladu je
nazorng, ze je mozne, aby skakavky béhem svého zivota zménili sviij model pro
napodobovani, aniZ by museli opoustét své teritorium.

Dalsi skakavka, u které byly popsany transformacni mimikry riznych druhii mravenct,
je Leptochestes berolinensis (Pekar et al., 2020). Dospélci napodobovali model pfesnéji nez
juvenilové. Maximalni pfesnosti dosahovali dospéli samci, a to nejspise pro to, Ze jsou
aktivngj$i nez samice a tedy napadnéjsi (Taylor, 2012).

Stejny fenomén byl popséan i u pavouka Castianeira rica (Reiskind, 1970), ktery také
meéni svou barvu v pritbéhu Zivota z divodu napodobeni velikostné odpovidajiciho mravence.

V dospélosti navic vykazuje pohlavni dimorfismus.



2.3. Hmyz

Vyzkum zmén antipredacni strategie hmyzu se zamétuje jak na hemimetabolni, tak na
holometabolni taxony. Holometabola ziskaji v priibehu zivota zcela novy télni plan a je tedy
mozn¢é predpokladat, Zze zmény antipredacni strategie budou zasadnéjsi.

Existuje mnozstvi studii zamétujich se pfedevsim na Hemiptera (hemimetabolni)
(Gamberale-Stille et al., 2010; Johansen et al., 2010; Raska et al., 2023; Song et al., 2018) a
Lepidoptera (holometabolni) (Gaitonde et al., 2018; Medina, Vega-Trejo, Wallenius,
Symonds, et al., 2020; Valkonen et al., 2014), dale byl vSak tento fenomén popsan i u dalSich
radt hemimetabolniho hmyzu: Mantodea (Jackson & Drummond, 1974), Odonata (Hopkins
et al., 2011; Khan & Herberstein, 2020; Richardson & Anholt, 1995), Orhoptera (Schultz,
1981), Homoptera (Sutton, 1983) a Phasmatodea (Carlberg, 1981, podle Booth, 1990).

Polokiidli (Hemiptera) maji proménu nedokonalou a €asto se u nich vyskytuje chemicka
obrana. Proto maji n¢které druhy vystrazné ndpadné zbarveni, ¢imz znaci svou nevhodnost
k predaci. Chemicka obrana se mlize mezi stadii lisit, protoze kazdé ¢eli jinym predatorim
(Raska et al., 2023).

Motyli (Lepidoptera) maji proménu dokonalou. Housenky jsou kryptické 1
aposematické, kukla je zpravidla krypticka (Gaitonde et al., 2018). Barvu dospélce
determinuje pfedev§im pohlavni vybér (Medina, Vega-Trejo, Wallenius, Symonds, et al.,
2020).

Prace porovnavajici barvu larvy a dospélce knéZic (Pentatomoidea) (Medina, Vega-
Trejo, Wallenius, Esquerré, et al., 2020) a australskych motylt (Medina, Vega-Trejo,
Wallenius, Symonds, et al., 2020) dospély k zavéru, Ze zbarveni larev a dospélci knézic ma
vyssi fylogeneticky signal nez zbarveni housenek a dospélctt motyli. Dospélei motylt (hlavné
samci) maji vétsi barevnou variabilitu, coz ukazuje na velky vliv pohlavniho vybéru motylt
na jejich zbarveni. Samice se budou pravdépodobnéji pafit s vyrazné zbarvenymi samci, coz
ovlivni selekci barev.

Zmeéna antipredacni strategie hmyzu miiZe také souviset s potravni specializaci. Svitilky
Lycorma delicatula méni svoji barvu z kryptické ¢ernobilé v prvnich tiech larvalnich
instarech na aposematickou ¢ervenou. Dé&je se tak ve stejném instaru, ve kterém se za¢nou
potravné specializovat na pajasan zlaznaty (Ailanthus altissima). Ten produkuje toxické
quassinoidy, které z n¢j svitilky ziskdvaji, a pak pouzivaji ke své obran¢. Tato latka je pro
ptaky, ktefi svitilky preduji, chutové odpudiva. Cim déle se na stromé Zivi, tim vétsi

koncentraci latky v téle maji. I dospélci Lycorma delicatula, kteti se Zivili na sekundarni
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hostitelské rostlin€ (Salix pieroti), ktera neobsahuje quassinoidy, byli pro ptaky odpudivi. Je
mozné, ze tito jedinci z rostliny ziskavali jinou latku, kterou pouzivali ke své obrang, nebo za
odpudivosti pro ptaky stoji jind chemikéalie nez quassinoidy. (Song et al., 2018)

Kudlanka Mantoida maya mimetizuje blanokiidly hmyz, ktery je antipreda¢né chranény
svou jedovatosti (Jackson & Drummond, 1974). Béhem ontogeneze méni sviij model
z mravence Camponotus planatus na vosu (Obr.1), této zméné modelu se fika ,.transformacni
mimikry* (Mathew, 1934). Krom¢ zmény zbarveni z oranzovo-hnédé na ¢erno-zlutou nastava
1 odliSnost v pohybu, kdy starsi jedinci se pohybuji méné freneticky. Zmeéna nastava
pravdépodobné z ditvodu velikosti kudlanky, nebot’ starsi jedinci jsou pirilis velci na

presvédcivé napodobeni mravence.

A

Obr.1 A - Camponotus planatus; B - Mantoida maya, ranny instar napodobujici mravence; C - Mantoida maya, pozdni instar
napodobujici vosu
(pfevzato a upraveno z Jackson & Drummond, 1974)

Nymfy §idla Anax junius méni své antipredacni chovani v zavislosti na velikosti
(Hopkins et al., 2011). Mensi nymfy v pfitomnosti predatora omezily svou aktivitu, a byly tim
hife detekovatelné pro opticky se orientujiciho predatora (v tomto piipad€ axolotl tygrovany
(Ambystoma tigrinum)). VEtsi nymfy se v ptipadé€ chyceni predatorem vzdy dokézaly dostat

zpét do bezpeci a neomezovaly proto svou aktivitu. Mensi nymfy nebyly se svym



antipredacnim chovani tolik Gspésné, proto pro n¢ bylo vyhodnéjsi primarni zabranéni
detekce predatorem.

U orthopter byla popsana zména chovani u druhu Astroma riojanum (Schultz, 1981). Pti
piiblizeni predatora (ptaka) mensi nymfy a samci seskakovali z kfovin na zem, kde bylo t¢zsi
je rozlisit od podrostu. VEtsi samice naopak ziistavaly, protoze by na sebe svou velikosti spisSe
upozornily. Ptaci ¢astéji preduji mensi jedince A.riojanum, a ti jsou tak vice ohrozeni. VEtsi
jedinci nejsou pro ptaky vyhodni, nebot’ jejich ¢as straveny manipulaci s nimi je vyssi. Navic
z nich ptaci odstranovali vnitinosti, coz miize svédcit o jejich odpudivé chuti.

Sezonni zménu zbarveni podstupuje mera Psylla peregrina (Sutton, 1983), kdy mladsi
jedinci jsou zeleni a na konci Iéta méni zbarveni na hnédou (Hodkinson & White, 1979).
Zmeéna barvy jim poskytuje antipredacni ochranu, protoze zeleni jedinci se vyskytuji v listovi,
zatimco hnédi na kiife hostitelské rostliny. Pfesun habitatu pravdépodobné souvisi s pohlavni
dospelosti, kdy pohlavné dospéli hnédi jedinci kladou na konci 1éta vajicka k bazi vétvi, aby
pfes zimu nezmrzla.

Dalsim ptikladem sezoénni zmény zbarveni je pakobylka oktidlena (Sipyloidea sipylus),
jejiz barva se méni ze zelené na hnédou (Carlberg, 1981, podle Booth, 1990). Zistava tim

kryptickd na podlozi usychajici travy.

2.4. Rakovci

Rakovci (Malacostraca) méni svou barvu v priubéhu Zivota, coZ jim umoZziuje byt
krypticky na ur¢itém podkladu (Lee, 1966; Nokelainen et al., 2019; Wenner, 1972).
Prikladem mtiZe byt Hippa pacifica, kterd ma prihlednou planktonni larvu a dospélce, ktery
je vzdy krypticky na pobtezi, na kterém se pravé vyskytuje (Wenner, 1972). Dospélec je
schopen ménit svou barvu diky svlékani exoskeletu a ptizptsobit se diky tomu barve podlozi.

Krab pobtezni (Carcinus maenas) v prabéhu ontogeneze ziskava tmavé zelenou
jednolitou barvu, kterd mu poskytuje krypsi na vice riznych podkladech (Nokelainen et al.,
2019). Mladsi jedinci jsou ve zbarveni vice variabilni. Je mozné, Ze diky tomu plsobi
krypticky na riiznych podloZich (Nokelainen et al., 2017), nebo Ze roli hraje frekvencné
zavisla predace, kdy predator lovi vice hojnéjsi kofist (Bond & Kamil, 2002). DalSim
vysvétlenim muze byt, Ze jejich zbarveni je disruptivni na kamenitém dné a kryptické na
bahnitém dné¢. Mladsi jedinci se vyskytuji predevsim v Usti fek (Amaral et al., 2009), kde je

dno variabilng€j$i. Dospélci se presouvaji do vétSich hloubek (McGaw et al., 1992), kde je



pravdépodobné vice nevyrazné podloZi a jejich zbarveni jim tam poskytuje kryptickou

ochranu.
2.5. Obratlovci

U obratlovci je fenomén rozsifen mezi vSechny skupiny, ale nejcastéji je popisovan u

plaza.
2.5.1. Ryby

U ryb byla pozorovana zména barvy téla v riznych Zivotnich stadiich (Cortesi et al.,
2016) a zména reakce na chemické varovné signaly juvenilll a dospélct (Lonnstedt &
McCormick, 2011; Mitchell & McCormick, 2013).

Posun antipredacni strategie ryb je vétSinou spjat s ristem télesné velikosti a s tim
souvisejici zménou habitatu, potravni specializace, nebo predatora. Velikost téla determinuje,
zda jedinec bude predovan, ¢i sdm bude predatorem (Brown et al., 2002).

Pseudochromis fuscus méni své zbarveni v prubéhu ontogeneze (Cortesi et al., 2016).
Nejprve se vyskytuje jako prihledna pelagicka larva, ktera je krypticka. Poté se pifesouva na
koralovy utes a méni své zbarveni na kryptické Sedé. Dospélci mimetizuji rod sapinti
(Pomacentrus spp.) a podle toho, jaky druh se vyskytuje v jejich okoli, ziskavaji Zlutou nebo
hnédou barvu (Obr.2) (Cortesi et al., 2015). Také mohou flexibilné¢ ménit své zbarveni mezi
témito dvéma barvami. Primarné tim ziskavaji agresivni mimikry, protoze preduji juvenily
Pomacentrus spp., sekundarné tim viak ziskavaji kryptickou ochranu. Zluty fenotyp se

vyskytuje na zivych koralech a hnédy na koralové suti (Cortesi et al., 2015).

'.h Ay
Pseudochromis fuscus

Obr.2 A — zluta Pseudochromis fuscusse s modelem; B — hnéda Pseudochromis fuscusse s modelem
(pfevzato a upraveno z Cortesi et al., 2016)



U Pomacentrus amboinensis (Lonnstedt & McCormick, 2011) a Acanthochromis
polyacanthus (Mitchell & McCormick, 2013) byla popsana rozdilné reakce na chemické
varovné signaly od rizné starych piislusnikti druhu, kdy vzdy reagovali pouze na signal
pochazejici od stejné starych jedincti. Divodem muzou byt odlisni predatoti juvenilt a

dospélct.

2.5.2. Obojzivelnici

U obojzivelnikli byla popsdna zména barvy téla (Barnett et al., 2023; Garcia et al.,
2003).

U zab byl fenomén popsan naptiklad u Lithodytes lineatus (Barnett et al., 2023), kde
juvenilové jsou vyrazngji zbarveni nez starsi (vetsi) jedinci, ktefi jsou spise krypticti (Obr.3).
Tyka se to dorzolateralnich pruhti a ¢ervenych skvrn na nohou, takzvanych ,,femoral spots®.
V¢tsi jedinci jsou obvykle vice napadni, proto je béZzné, oproti této studii, Ze velci jedinci jsou
aposematicni — maji vétsi plochu na vystaveni vystrazného zbarveni (Forsman & Merilaita,
1999). Juvenilové Lithodytes lineatus jsou aktivnéjsi, a proto by u nich krypse nebyla ucinna,
1 kdyz vzhledem ke své velikosti by mohli byt hiife detekovatelni nez vétsi jedinci. Naopak
7aby s vétsim télesnym objemem mohou mit mensi koncentraci toxickych latek a byt tedy pro
predatora méné jedovaté. Studie sice potvrdily, ze vétsi jedinci maji vétsi mnozstvi jedu
(Jeckel et al., 2015), ale také maji relativné mensi povrch téla, na ktery usti jedové Zlazy
(Prates et al., 2012), proto mohou byt vzhledem ke svému objemu méné jedovaté. Dale je také
mozné, Ze mensi jedinci Lithodytes lineatus mimetizuji dalsi jedovaté Zaby podobné velikosti

a tvofi s nimi mimeticky komplex.

A B

Obr.3 Vyraznost zbarveni Lithodytes lineatus zavisla na velikosti; A— 19 mm; B — 38 mm; C — 58 mm
(pfevzato a upraveno z Barnett et al., 2023)



U ocasatych obojzivelnikll se prace zamétuji na vztah zmény barvy téla, termoregulace,
napadnosti, sezonality a ochrany pted UV (Garcia et al., 2003). Ptibuzné larvy Ambystoma
barbouri a Ambystoma texanum obyvaji rozdilné ekologické niky. A. barbouri Zije
v pramenech, kde je vystavena vice UV (oproti 4. texanum, ktera Zije v jezirkach) a ma
tmavsi barvu (Garcia & Sih, 2003). Tmava pigmentace chrani bunky proti poskozeni UV
zafenim a je to jedno z moznych vysvétleni tmavého zbarveni, protoze larvy se mohou
vyhiivat na m€l¢inach (Blaustein et al., 1994). V experimentu byly nejmladsi larvy svétlejsi
pii teploté 20°C nez pti 10°C. To by mohlo ukazovat na vyznam zbarveni pii termoregulaci,
nebot’ tmava pigmentace vstiebava vice tepla a pomaha zahtivat organismus. V pribéhu
ontogeneze larvy obou druht ziskévaly svétlejsi barvu. S postupem roku se zvysuje teplota
vody a zaroven roste hojnéjsi vegetace, ktera stini jejich stanovisté pred UV zafenim. Z toho
vyplyva, Ze roli ve zméné barvy miize hrat 1 sezonalita. Pfi teploté 20°C vSak byly starsi larvy
A. texanum tmavsi, nez pti 10°C. Naopak A. barbouri na teplotu piestaly barvou téla reagovat
a zistavaly svétlejsi. Tento jev pravdépodobné souvisi s antipredaéni strategii. Jelikoz se 4.
barboury vyskytuje v pramenech, kde je €asto svétlé dno, byla by tmava pigmentace napadna
a larvam by hrozila zvySena predace (Storfer et al., 1999). Na zacatku Zivota larvy je
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byt vyhodnéjsi zbarveni omezujici predaci.
2.5.3. Supinati plazi

Plazi jsou jednou z nejvice studovanych skupin zivo€ichii z hlediska zmén antipredacni
strategie v ontogenezi.

Mlad’ata a dospélci Casto reaguji na potencialni predatory jinym zptisobem, piikladem
muze byt ploskolebec vodni (Agkistrodon piscivorus) (Glaudas et al., 2006), nebo jestérka
iberska (Lacerta monticola) (Martin & Lopez, 1995).

Mlad’ata maji vétsi Skalu predatorti a jsou zraniteln€jsi (Ford, 2002), proto je pro né
velmi nebezpecné myln¢ identifikovat predatora jako neskodného (Glaudas et al., 2006).
Experiment s A. piscivorus potvrdil, ze dospé€lci po nékolika vystavenich neskodné simulaci
predatora prestali na stimul Gtoc€it. Vystrazné chovani stale vykazovali. Naopak mlad’ata na
stimul Gtocila neustale. Také tnikova rychlost mlad’at bude mensi, nez rychlost vétsich
(star$ich) jedincii. Nekteré prace tedy naznacuji, ze u mladsich jedinct pro jejich rychlostni

handicap muzeme predpokladat spiSe zastraSovani nez unik (Landova et al., 2013; Nelson et

9



al., 2006). Nekteré prace vsak s touto hypotézou nesouhlasi (Creer, 2005; Martin & Lopez,
1995) a tvrdi, Ze antipredacni taktiky nezavisi tolik na rychlosti a je potfeba zaméfit se 1 na
jiné faktory.

Také byla popséana u n€kolika druhli zména zbarveni v priab&hu ontogeneze. Krajta
zelena (Morelia viridis) se vyskytuje jako juvenil ve zbarveni zlutém a ¢erveném, avSak
kolem 55 cm délky méni zbarveni na zelené (Wilson et al., 2006). Kazdé¢ zbarveni odpovida
habitatu, ve kterém je nejméné napadné, ¢imz se snizuje riziko predace ptaky. Zluté zbarveni
jedinci M. viridis jsou omezeni velikosti na lov drobnych plazi a bezobratlych, kteii se
vyskytuji v podrostu na okraji pralesa a na mytinach (Vitt et al., 1998). S vétsi velikosti se
meéni zbarveni na zelenou, protoze jedinci se piesouvaji do pralesa a lovi ptaky na stromech a
v noci hlodavce na zemi (Wilson et al., 2006). Zelena barva jim poméha splynout s listy na
korunach stromil a v noci, kdy lovi na zemi, neni zbarveni tolik dilezité. Cervené zbarveni
juvenill je spiSe vzacné (Wilson et al., 2007).

U gekoncika no¢niho (Eublepharis macularius) byla popsana zména reakce na
predatora, souvisejici s ontogeneticky ménicim se zbarvenim (Landova et al., 2013). Jeho
zbarveni se méni z pruhovani typického pro juvenily (Obr.4 A) na skvrnity vzor v dospélosti
(Obr.4 B). Subadult ma pruhy rozruSené, ale jesté ne do takové miry jako dospélec (Obr.4 B).
S velikosti a zbarvenim koresponduje jejich reakce na simulaci predatora. Vokalizace ustupuje
s narustajicim vékem, a naopak pravdépodobnost tinikové reakce s vékem stoupa. Vokalizace
byla pouzivana u malych jedincti a u jedinct ve $patné kondici ke zmateni a odrazeni
predatora. Rychlost tniku zavisi na velikosti (Nelson et al., 2006), proto by juvenilové E.
macularius nebyli dost rychli a jejich Sance niku by byla nizk4. Tuto hypotézu podporuje 1
fakt, Ze pokud byli jedinci stejné stafi, ale jinak velci, ti vétsi se pokusili o Uinik Castéji. Je
mozné, Ze juvenil mimetizuje druhy jedovatych hadii se sympatrickym vyskytem. Mimezi
muze zesilit 1 vystraZznym postojem a vokalizaci. Dospélci E. macularius jsou povazovani za
kryptické (Marcellini, 1977), piesto jejich nejcastéji reakci byl unik. Tim se stali napadni
(Cooper Jr & Sherbrooke, 2010), avSak v experimentu uz stejn¢ byli detekovani simulovanym
predatorem. Je také mozné, Ze jejich zbarveni ma byt disruptivni (Cott, 1940) a znesnadnit
zaméteni obrysl. Zbarveni subadulta miize byt podobné modroocasym Eumeces fasciatus a
Eumeces laticeps, protoze pruhy na ocase E. macularius zstavaji kontrastni a rozrusuji se az
jako posledni. Mavanim ocasu mohou tyto druhy pfesmerovat pozornost predatora na ocas,
ktery mize byt autotomizovan, nebo to mize slouzit jako signal proti toku od ptislusniki

stejného druhu (Clark, Jr. & Hall, 1970; Cooper & Vitt, 1985).
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Obr.4 Zbarveni gekonéika no¢niho (Eublepharis macularius); A — juvenil; B — subadult; C — dospélec
(pfevzato z Landova et al., 2013)

Zména barvy se také mize tykat jen n¢kterych télnich ¢asti, konkrétné ocasu (Hawlena,
2009). Mensi (mladsi) jedinci z rodu Acanthodactylus se v porovnani s dospélci chovaji
riskantn€ji — mohou mit zvySenou aktivitu, nebo travit vice ¢asu v nechranénych
mikrohabitatech. Chovaji se tak, protoze oproti vétSim jedinciim maji naptiklad vyssi
metabolickou aktivitu (Nagy, 2000), nebo maji vétsi vymeénu tepla s prostiedim (Herczeg et
al., 2007). Mensi jedinci maji vyrazné zbarvené ocasy schopné autotomie, které vystavuji
predatorovi. Zameéteni predatorovy pozornosti na Spi¢ku ocasu odvede jeho pozornost od
zivotn€ dillezitych ¢asti téla. Jakmile se jedinci piestanou chovat riskantné, ocas se stane
kryptickym, coz sniZi pravdépodobnost detekce jeStérky. Zména barvy tedy zcela nezavisi na
stafi jedince, ale spisSe na riskantnosti jeho chovani.

Huey a Pianka (1977) popsali mimezi jedovatého brouka juvenily Eremias lugubris.
Dospélci maji kryptickou barvu shodnou s podlozim, ale juvenilové jsou napadné Cernobili
s kryptickym ocasem. Také oproti dospélcum, kteti se pohybuji typickou chlizi vétSiny
jestérek, juvenilové se pohybuji s ohnutymi zady a ocasem pfitisknutym k substratu.
Napodobuji sympatrické jedovaté brouky z rodu Anthia, kteti vysttikuji na predatory
kyselinu. Jakmile E. lugubris pteroste velikost brouka (cca 5 cm), jeho zbarveni se zméni na
kryptické dospé€lé. Brouci, které napodobuje, jsou rozsitené;jsi a cetnéjsi nez E. lugubris.
Jedna se pravdépodobné o Batesovskou mimezi, kdy nejedovaty druh napodobuje druh

jedovaty, ¢imz se snizi pravdépodobnost jeho predace.
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2.5.4. Ptaci

Ptacata maji Casto n¢jaky obranny mechanismus. Obecné juvenilové byvaji krypticti a
pozd¢ji ziskavaji vyrazné zbarveni (Baker & Parker, 1979). Vyrazn¢ zbarveni jedinci Celi
lakani samic (Procter-Gray & Holmes, 1981; Selander, 1965). Vzacné se u nékterych druhti
vyvinula mimeze.

Naptiklad mlad’ata z podceledi Laniisominae napodobuji nezivé objekty a jedovaté
zivoCichy vyskytujici se v jejich prosttedi (Londofo et al., 2022). Mlad’ata Laniocera
hypopyrra mimetizuji jedovatou housenku svym zptisobem pohybu a oranzovym prachovym
pefim (Obr.5 A,B). Jedna se o Batesovskou mimezi, modelem je jedovaty druh. Mlad’ata
Schiffornis turdina napodobuji sympatricky vyskytujici se houbu (Obr.5 C,D). Obecné maji
ptacata z této podceledi redukovanou aktivitu Zadani rodicli o potravu, ¢imz sniZuji svou

napadnost.

Obr.5 A —mladé Laniocera hypopyrra (fotografie od Santiaga Davida); B — napodobovana housenka; C — mladeé Schiffornis
turdina; D — napodobovana houba
(fotografie od JSH, pfevzato z Londofio et al., 2022)

Nektera ptacata (napt. rod Estrilda a Cuculus) maji vyraznou kresbu na otevieném
zobdku (Swynnerton, 1916). V ptipadé ohrozeni ji vystavi predatorovi, jazyk drzi vzpiimené,
coz umozni viditelnost kresby 1 na spodni ¢elisti. Kresba ma nékdy podobu ocni skvrny

(deimatismus). Tento vzor predatory zastrasi, aniz by se se stejnym jevem setkali dfive.
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Poskytuje tedy ochranu i proti nezkusenym predatoram (Umbers et al., 2017). V dospélosti

takové chovani (vystavovani kresby na vnitini strané¢ zobaku) nebylo pozorovano.

2.5.5. Savcei

Zména chovani savcl byla popsana u skunkii (Mephitis mephitis) (Medill et al., 2011),
zména zbarveni u geparda (Acinonyx jubatus) (Eaton, 1976) a u rypose lysého
(Heterocephalus glaber) (Braude et al., 2001).

Mephitis mephitis vykazuje v prubéhu ontogeneze rizné vyuziti antipredacni obrany
v zavislosti na mobilit¢ a schopnosti orientace (Medill et al., 2011). Dospé¢lci pfi setkani
s predatorem nejprve zaujmou vystrazny postoj se zdvizenym ocasem, sy¢i, Skrabou a
schovavaji se, a az nakonec dochazi k vystiiknuti pizma (Lartviere & Messier, 1996).
Produkce pizma je energeticky naro¢na a dospé€lci omezuji jeho pouziti (Lartviere & Messier,
1996). U mlad’at se jako prvni objevuje vystrazna reakce se zdvizenym ocasem, protoze
k tomuto postoji nepotfebuji mit pfili§ vyvinutou koordinaci a je energeticky malo naro¢ny.
Stiikani pizmem se u jedinct zacalo objevovat kolem 17. dne Zivota jesté pted otevienim oci
a bylo nemifené. Kdyz mlad’ata zacala dobfe chodit a orientovat se v prostoru (cca 27. den),
vykazovala komplexné&j$i chovani zahrnujici unik, Skrabani, schovani se pfed predatorem a
utok. Také pocet vystiikil pizma byl redukovéan. Jakmile mlad’ata byla schopna se orientovat,
piesla na strategii tcku a skryti se. Diky jejich vysoké mortalité a zranitelnosti je to pro né
vyhodnéjsi a méné nakladna strategie. Dalsim diivodem pro pokles vystiikil pizma
v experimentu muZe byt i habituace na interakci s chovatelem.

Mlad’ata Acinonyx jubatus napodobuji svym zbarvenim medojeda kapského (Mellivora
capensis) (Obr.6) (Eaton, 1976). Do cca 2,5 mésict maji svétle Sedy hibet a tmavé nohy a
spodek bticha (Eaton, 1973). Jedna se o Batesovskou mimezi, protoze zranitelna mlad’ata A.
Jjubatus napodobuji nebezpecny utocny druh, ktery nemd témét zadné predatory a Zije
sympatricky (Pienaar, 1969). Predatoii mlad’at 4. jubatus (napt. lev (Panthera leo), hyeny
(Crocuta crocuta)) se orientuji predevsim zrakem (Eaton, 1973), proto je moznég, ze z urcité
vzdalenosti budou mlad’ata diky svému zbarveni zaménéna s M. capensis. Dal§sim divodem
mimeze by mohlo byt zabranéni predace samotnym M. capensis. KdyZ zacnou byt mlad’ata
dostatecné mobilni, a jsou schopna utéct a skryt se, je pro né¢ vyhodné&jsi mit kryptické

zbarveni nez byt vyrazna.
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Obr.6 Medojed kapsky (Mellivora capensis) a mladé geparda $tihlého (Acinonyx jubatus)
(pfevzato z Eaton, 1976)

Zména maskovani protistinem byla popsana u Heterocephalus glaber (Braude et al.,
2001). Protistin je specifické zbarveni, kdy jedinec mé svétlé bricho a tmavy hibet. Slouzi
jako antipredacni strategie proti vzdusnym predatoriim (Thayer, 1896). Mlad’ata H. glaber se
rodi riZova bez protistinu. S narGstajicim vékem se za¢ina nejprve jejich ocas, pak i cely
hibet, pigmentovat. Pfi starnuti se ale naopak jejich pigmentace zacne vytracet. Vyjimkou
jsou rozmnozujici se kralovny kolonii, které jsou vzdy svétle rizové bez protistinu. Bylo
navrzeno né€kolik hypotéz, vysvétlujicich toto zbarveni u H. glaber. Ptikladem miiZe byt tfeba
hypotéza, Ze pigmentace souvisi s termoregulaci (Daly & Buffenstein, 1998). Tim se ale
nevysvétluje, proc je kralovna svétla, protoze pro téhotenstvi a kojeni potiebuje naopak
nejvice tepla. Nejpravdépodobnéjsi hypotézou se jevi, ze protistin slouzi jako kamuflaz pred
zrakem se orientujicimi predatory. RozSifovani H. glaber se déje v noci okolo uplitku na
povrchu. Je tedy mozné, Ze tmavy hibet jim poméha byt krypticky na podloZi jejich vyskytu.
Navic jedinci dosahuji nejvyssi pigmentace zhruba ve véku, ve kterém byla pozorovana jejich
disperze. Mlad’ata, stafi jedinci a kralovny se nejspiSe nad povrchem piesouvat nebudou, a

proto kamuflaZz protistinem nepotiebuji.
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3. Antipreda¢ni mechanismy, kterych se zmény tykaji

3.1. Antipreda¢ni mechanismy

Krypse a aposematismus jsou dvé z moznych antipredacnich strategii zivo¢icht. Kazda
z téchto strategii poskytuje Zivoc¢ichovi urcité vyhody, zaroven s sebou vSak pfinasi n¢jaka
omezeni ¢i nevyhody (Bohlin et al., 2008). Pro zivoCichy muze byt v riznych stadiich Zivota
kazda strategie jinak nakladna, a proto mohou v pribéhu ontogeneze strategie ménit (Nylin et
al., 2001). Hranice mezi krypsi a aposematismem neni jednozna¢na, vyskytuji se zbarveni,

ktera jsou z blizka aposematicka, ale z dalky krypticka (Bohlin et al., 2008; Jarvi et al., 1981).

3.1.1. Krypse

Krypse je antipredacni strategie, kterd zivoc¢ichovi umoznuje splynout s pozadim, ¢imz
je snizovana pravdépodobnost nalezeni predatorem (Endler, 1988). Vétsinou se jedna o
v daném biotopu nenapadné zbarveni v kombinaci s omezenou aktivitou, protoze kdyby byl
zivo€ich vysoce mobilni, byl by napadny i s kryptickym zbarvenim a strategie by nebyla
ucinna (Speed & Ruxton, 2005). Problémem zbarveni mliZe nastat v pfipadé, ze se zivocCich
vyskytuje ve vice odliSnych mikrohabitatech, ale nemtiZe dokonale napodobit vice stanovist’
najednou. VéEtsinou dochazi ke vzniku disruptivniho zbarveni (optické rozbiti obryst zvifete),
které je funkéni v riznych mikrohabitatech (Orton & McBrayer, 2019).

Nevyhodou krypse (oproti aposematismu) je snizend zapamatovatelnost predatorem,
z ¢ehoZ vyplyva, Ze pokud ma Zivocich sekundarni obranu, je mensi pravdépodobnost, Ze si
jeho nevhodnost k predaci predator zapamatuje do dalsiho stfetnuti (Ruxton et al., 2018). Dale
také kvuli sniZzené aktivité mize Zivo€ich pfichazet o dalsi ptileZitosti, jako je naptiklad

rozmnozovani, nebo obstaravani si potravy (Moses & Sih, 1998).
3.1.2. Aposematismus

Strategie zalozend na sekundarni obran€ a jeji signalizaci predatorim se nazyva
aposematismus (Ruxton et al., 2018). V¢&tSinou se jedna o vyrazné zbarveni, ale aposematicky
signal mize byt mifeny na jakykoliv smysl predatora (Ruxton et al., 2018) . Barvy
aposematickych zivocichll jsou naptiklad Cervena, bila ¢i zlutd doplnéné ¢ernou pro zvyseni

kontrastu (Cott, 1940). Vyrazné zbarveni je pro predatora snaze zapamatovatelné a jeho
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asociace s nevhodnosti kofisti ochrani zivoc¢icha 1 pti dal§im stietu (Merilaita & Tullberg,
2005). Navic antipreda¢ni zbarveni poméha odliSovat jedince od bézné kofisti predatora a u
potravné konzervativnich predatorti miize dojit k odmitani tohoto zivocicha jako potravy
(Marples & Kelly, 1999).

Studie ukazaly, ze ¢im je vystrazny vzor vétsi, tim je vice ucinny (Bohlin et al., 2008;
Gamberale-Stille & Tullberg, 1999). Vyhodou pro aposematické zivocichy tedy mize byt
vetsi velikost téla, nebo agregace do skupin (Gamberale & Tullberg, 1998). Symetrie vzoru
ma také vliv na ucinnost signalu, nebot” asymetrické vzory jsou hilife zapamatovatelné a
poskytuji tedy nostiteli nizs§i ochranu nez symetrické vzory (Forsman & Merilaita, 1999).

Nevyhodou aposematismu je zvySend napadnost jedince (Endler, 1988). Proto je tato
strategie vyhodna naptiklad u druhi, které jsou uz napadné svym chovanim a vystrazné
zbarveni jejich detekovatelnost vyrazné nezvysi (Speed & Ruxton, 2005). Také jsou Castéji
vyrazng zbarveni samci nez samice a juvenilové (Booth, 1990), protoze jsou aktivnéjsi (napf.
pfi hledani samice). Sekrece pigmentti byva nakladna, coz bylo popsano naptiklad ve studii
Grilla a Moorea (1998). Dokazali, ze pokud je slunécko vychodni (Harmonia axyridis)
potravné omezeno, vyvine se svétlejsi zbarveni krovek, které jsou aposematickym signalem.

Zbarveni dosp€lci mize ovliviiovat také pohlavni vybér.

3.1.3. Zmény v ontogenezi

Ke zméng¢ strategie v prib&hu ontogeneze muize dochazet z mnoha divodd, jako je

napfiiklad pfesun do jiného habitatu, ¢i sezonalita (Booth, 1990). Také v priib&éhu riistu jedince
mohou byt rozdilné strategie jinak nakladné, a tedy jinak vyhodné (Grant, 2007). Napiiklad
krypse s sebou miize pfinaset ,,opportunity cost®, coz znamena ze zviie mize v disledku
kryptického chovani ptichazet o n€které ptilezitosti, jako je napiiklad rozmnoZovani, nebo
shanéni potravy (Speed & Ruxton, 2005). V urcité zivotni fazi mize byt pro Zivocicha krypse
vyhodna, ackoliv pfichézi o ptilezitosti. Kdyz je vSak potieba napiiklad investovat do rlstu,
piestane byt tato strategie vyhodnd. Piikladem mtZou byt housenky Saucrobotys futilalis,
které jsou v prvich dvou instarech kryptické, a poté se stadvaji stale vice aposematicke,
s maximem napadnosti v poslednim instaru, tésné€ pied zakuklenim (Grant, 2007). V tomto
instaru by pfevazila cena ztracenych pfilezitosti, a proto je vyhodné&jsi byt aposematicky.
Zména strategie tedy nastava, pokud se zméni jeji vyhodnost.

Zména muize probéhnout v ramci jedné Sirsi strategie (napt. Wilson et al., 2007) nebo

mezi krypsi a aposematismem (napt. Johansen et al., 2010). Na modelu zalozeném na
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motylech bylo demonstrovano, ze pokud ke zmén¢ dochazi, je pravdépodobné vyhodné;jsi
zména mezi strategiemi (Higginson & Ruxton, 2010). Krypse je nejvyhodnéjsi pro malo
mobilni larvy, které by z vystrazného zbarveni nemély takovy profit, a navic by zvysilo jejich
napadnost. Naopak aposematické zbarveni je nejucinnéjsi, pokud je velké. Je tedy vyhodné
pro starsi (veétsi) jedince, ktefi navic jsou vice aktivni, a tedy ndpadni uz svym chovéanim.
(Higginson & Ruxton, 2010). Dale také velikost jedince ovlivituje jeho detekovatelnost
predatorem, a tedy pro velké zivocichy neni tolik vyhodné byt kryptickymi (Barnett et al.,
2023). Pokud dochazi k této zméné z krypse na aposematismus, vyplati se investice do
sekundarni obrany, kterd zapoc¢ne jiz v kryptickém stadiu, Az se strategie zméni, bude mit

zivocich sekundarni obranu ihned k dispozici (Higginson & Ruxton, 2010).

3.2. Ménici se antipreda¢ni mechanismy v ontogenezi

3.2.1. Zbarveni

Jednim z nejcastéji se meénicich faktorti antipredacni obrany je zbarveni. Ke zméné
zbarveni mize dochazet z divodu zmény habitatu (napt. Wilson et al., 2007), mobility, kdy se
predpoklada, Ze starsi jedinci budou vice aktivni a tedy napadné;jsi (Grant, 2007; Johansen et
al., 2011), sezonality, pti které se meéni vegetace a slozeni predatorti (Johansen et al., 2010) a z
davodu ristu, protoze napadnost roste s velikosti téla (Barnett et al., 2023). Vliv na zbarveni
budou mit i cirkadialni rytmy zvitete, kdy u v noci aktivnich zvitat nebude jejich barva tak
dilezita (Wilson et al., 2007). Roli pii selekci zbarveni dospélct hraje u n€kterych druhi i
pohlavni vybér. U australskych motylii bylo demonstrovano, ze hlavnim selek¢nim faktorem
majicim vliv na zbarveni dospé€lych samct je pravé pohlavni vybér (Medina, Vega-Trejo,
Wallenius, Symonds, et al., 2020). Zména zbarveni také mize souviset se zacatkem
sekretovani obrannych latek, jako naptiklad u svitilky Lycorma delicatula, kdy zména jeji
zbarveni souvisi s potravni specializaci a vytvoifenim chemické obrany z latek z potravy

(Song et al., 2018).
3.2.2. Chemicka obrana
Chemicka obrana se u zivo¢icha mlize zménit v pribéhu vyvoje (napf. Prudic et al.,

2008; Raska et al., 2023), nebo se muze vyskytnout az v urcité fazi zivota (Song et al., 2018).
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Zména muZze nastat jako obrana proti rozdilnym predatortim v ontogenezi, vici kterym
jsou ucinné razné chemické latky. Prikladem mutze byt Thasus neocalifornicus, ktery
v ontogenezi méni slozeni svého obranného sekretu (Prudic et al., 2008). Jako nymfy sekretuji
latky u¢inné v ochrané proti ¢lenovctiim, ale jako dospé€lci maji jiné sloZeni sekretu, protoze
jejich hlavnimi predatory jsou obratlovci (Olsen, 2004, podle Prudic et al., 2008).

Chemicka signalizace také mize slouzit k upozornéni prislusnikii druhu na predétora.
Jelikoz je mozné, ze dospélci a juvenilové maji odlisné predatory, mize se liSit i reakce
jedinct zavisla na jejich véku. Tento fenomén byl popséan u fadu Hemiptera (Prudic et al.,
2008) a u ryb (Lonnstedt & McCormick, 2011; Mitchell & McCormick, 2013). V téchto
experimentech jedinci reagovali pouze na signalizaci stejné starych jedinci.

Muze se lisit i mnozstvi toxinl ve zvifeti. VEtsi jedinci ropuchy Melanophryniscus
moreirae maji v té€le vét§i mnozstvi toxickych latek a jsou tedy 1épe sekundarne chranéni nez
mensi jedinci (Jeckel et al., 2015).

Zapocnuti sekrece toxinl v ur¢itém zivotnim stadiu bylo popsano ve vztahu ke zméné
potravy, kdy se zivocich zac¢ne specializovat na potravu, ze které ziskava obranné latky (Song
et al., 2018). Svitilka Lycorma delicatula se stala toxickou po specializaci na jedovaty
hostitelsky strom pajasan zladznaty (Ailanthus altissima). Ziskanou toxicitu zacala signalizovat

aposematickym zbarvenim.
3.2.3. Mechanicka obrana

O zméné mechanické obrany v ontogenezi je velmi omezeny pocet praci. Jedna
z dostupnych studii popisuje zménu u babocky bilé C (Polygonia c-album) (Nylin et al.,
2001). Prvni tf1 larvalni instary maji disruptivni zbarveni, a 1 kdyZ nejsou pta¢im predatorim
chutné, ptaci je neodmitaji. Ctvrty a paty instar ma ostny a vyrazné zbarveni. Ptadi predatofi
se patému instaru naucili vyhybat, zapamatovatelnost byla jednoduché pravdépodobné diky
aposematickému zbarveni. Housenky navic vzdy vyvazly z pokusu nezranéné. Pokud vSak
z patého instaru larvy byly odstranény ostny, ptaci predovali 1 tento instar. To ukazuje na
skutecnost, ze ostny jsou hlavni mechanickou antipredacni ochranou patého larvalniho instaru
housenky. Ke zméné strategie dochazi pravdépodobné kviili tomu, ze mladsi larvy jsou mensi

a nebyly by schopny vytvofit u¢inné ostny a dostatecné silny aposematicky signal.
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3.2.4. Chovani

Chovani je u mnoha Zivoc¢icht ovlivnéno staiim jedince a jeho zkuSenostmi a je velmi
zavislé na dalSich faktorech. Zména chovani souvisi vétsinou s celkovym vzhledem a
velikosti zvifete (Uma & Weiss, 2012), kdy aposematicti a krypticti jedinci se chovaji
rozdilné.

Popsana byla zména chovani naptiklad u sépii, kdy paralarvy a juvenilové/dospé€lci maji
pfi stfetu s predatorem jiny zpisob pohybu, barvu téla a pouziti sépiového inkoustu (York &
Bartol, 2016). Zména souvisi nejspise s rozdilnou velikosti stadii (Zylinski & Johnsen, 2011)
a energetické naro¢nosti sekrece sépiového inkoustu.

Zména chovani také mize byt zavisla na reprodukci, kdy samice snovacky jedovaté
(Latrodectus mactans) vykazovaly zvySenou agresi, pokud chranily vejce (Troupe, 2009).
Dale byla zména chovani popsana u snovacky sklenikové (Parasteatoda tepidariorum), ktera
se v zavislosti na své velikosti pted predatorem (kutilkou Chalybion californicum) skryva,
nebo se brani hazenim pavucinového vldkna (Uma & Weiss, 2012). U ryb byla také
pozorovana zména chovani v souvislosti s velikosti. Pfikladem miize byt okounek pstruhovy
(Micropterus salmoides), ktery podle své velikosti reaguje na heterospecifické varovné
signaly bud’ vzdalenim se, coZ je antipreda¢ni obrana, nebo naopak ptibliZenim se, protoZe on

sdm uz je dostatecné velky a bude piebirat roli predatora (Brown et al., 2002).
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4. Hypotézy vysvétlujici zménu strategie a faktory, které ji

ovliviiuji
4.1. Hypotézy vysvétlujici zménu strategie

Nancy A. Moran (1994) ve své praci definuje ,,complex life cycles* (CLCs) neboli
komplexni zivotni cykly jako cykly zahrnujici oddélené faze v pritbéhu ontogeneze, které
mohou mit rozdilnou morfologii, fyziologii, chovani nebo ekologii. Ackoliv se prace
zaméfuje predev§im na hmyz s proménou dokonalou a obojzivelniky, kdy dochazi ptredevsim
k rozsahlé morfologické ptestavbé, jsou v této praci zminéné hypotézy aplikovatelné i na
zménu antipredacni strategie.

Prace obsahuje dva hlavni pohledy na problém — ekologicky, ktery vysvétluje CLCs
predevsim jako zplsob vyuzivani riznych zdrojii potravy, a vyvojovy, ktery vychazi
z hypotézy, ze CLCs umoziuji podstoupeni adaptivni evoluce bez vlivu na jinou zivotni fazi.
Jsou zde popsany také tii hypotézy vzniku a udrzeni komplexnich Zivotnich cyklt. Prvni ze tii
hypotéz vidi CLCs jako zptisob vyuZzivani alternativnich zdroji (Istock, 1967). Dalsi hypotéza
vnima CLCs jako adaptaci pro vytvareni odliSnych fenotypt s riznymi funkcemi (naptiklad
rozmnozovani nebo disperse). Posledni hypotéza nevnima CLCs jako adaptaci, ktera by se
udrzela diky selekci, ale jako vysledek vyvojovych omezeni, ktera se nedaji zménit.

Kompexni Zivotni cykly jsou GspéSna strategie, coZ je vidét napiiklad u
holometabolniho hmyzu, ktery je nejpocetnéjsi skupinou zivoc€ichi. Tato strategie je velmi
stard, vznikla pravdépodobné jiz pied 550 mil. let (Strathmann, 1993).

Vyhodou CLCs je moznost reakce na odlisné selekéni faktory nezéavisle na jiné zivotni
fazi. Hypotéza ,,adaptive decoupling®, neboli adaptivniho rozpojeni, podporuje prave toto
vysvétleni. Déle také ptfedpovidd, Ze je mozné, Ze larvy nékdy budou vice variabilni nez
dospélci, coz je prave proto, ze se zivotni faze mohou adaptovat nezéavisle na sobg¢.

Stabilita stadii nastava v ptipad¢, ze ani jedno stadium netrpi zvySenou mortalitou
(Istock, 1967). Stadia ptispivaji fitness odlisné (napt. pfezivani, rozmnozovani, péce o
potomstvo). Rozd¢€leni jednotlivych tloh umoznuje jejich plnéni zefektivnit a dovoluje

kazdému stadiu reagovat na jiné selek¢ni tlaky.
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4.2. Faktory ovliviiujici zménu strategie

4.2.1. Velikost

Jednim z faktor, ktery ovlivituje jedince téméi vzdy, je velikost, protoze zivocichové
obecné v pruab&hu ontogeneze rostou.

Velikost ma vliv na u¢innost antipredacnich strategii jako takovych, jelikoz
aposematismus je na velkém zivocichovi vice u¢inny (Forsman & Merilaita, 1999). Avsak
s rostouci velikosti jedince roste i jeho napadnost (Ménd et al., 2007), a proto se predpoklada,
ze mali jedinci budou spise krypticti a velci aposematicti. Navic bylo dokazano, ze disruptivni
zbarveni neni na velkych zivocisich ¢inné (Pembury Smith & Ruxton, 2021), coz podporuje
tento predpoklad.

V¢tsi jedinei budou mit vice obrannych latek neZ mensi (Jeckel et al., 2015). Pokud ma
jedinec vice obrannych latek, je mozné pfedpokladat, Ze bude spiS aposematicky nez jedinec
s mens$im mnozstvim obrannych latek (Booth, 1990).

Pokud zvife mimetizuje néjakého jiného zivocicha, velikost jeho téla ovliviuje, jaky
model miiZze napodobovat. Nékteré druhy béhem svého rlstu postupné mimetizuji vice
riznych modelii (Edmunds, 1978; Reiskind, 1970), jiné po pferosteni svého modelu zvoli
jinou strategii (Huey & Pianka, 1977).

Jestlize jsou predatoti limitovani velikosti své kofisti, kofist podle své velikosti bude
reagovat odlisn¢ (Brown et al., 2002). Mensi jedinci se budou chovat opatrnéji nez vétsi,
protoZe jim hrozi zvySend predace. Zaroven vsak jim mensi velikost poskytne vice moznosti
ukrytu (Martin & Lopez, 2003). N&kteti predatofi ale mizou preferovat vétsi jedince, protoze
vEtsi jedinct maji vyssi absolutni energetickou hodnotu (O’Neill et al., 2014).

Ektotermni Zivo¢ichové vykazuji zévislost termostability na velikosti (Herczeg et al.,
2007), kdy vétsi jedinci jsou stabilnéj$i. Mensi jednici se rychleji piehfeji, ale i rychleji
chladnou, a proto musi uzptsobovat svou aktivitu vice (Stevenson, 1985). Napftiklad
juvenilové jestérky Lacerta monticola travi v refugiich méné¢ Casu oproti dosp€lctim (Martin
& Lopez, 2003). Protoze jsou mensi, je pro n¢ skryvani se v refugiich vice fyziologicky
nakladné, nebot’ tim ztrati vice tepla nez dosp€lci. A to je divod, pro¢ se oproti dospélciim
skryvaji v refugiich krat$i dobu.

U plazii je velikosti ovlivnéna i rychlost, kdy vétsi jedinci jsou schopni rychlejsiho
pohybu (Nelson et al., 2006; Sinervo & Adolph, 1989). To se bude odrazet v jejich strategii

uniku predatorovi.
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4.2.2. Mobilita a cirkadidlni rytmy

Mobilita ovliviiuje napadnost (Gaitonde et al., 2018) a schopnost uniknuti predatorovi
(Martin & Lopez, 1996; Sinervo & Adolph, 1989). Rychlost jedince se méni s ristem
v prub¢hu zivota (Sinervo & Adolph, 1989). Pomalejsi jedinci se budou spoléhat spise na
krypsi, protoze jejich Sance uniknuti predatorovi je mensi, a tedy je pro n¢€ nejvyhodné;si
nebyt vilbec detekovan (Martin & Lopez, 1996). Detekce predatorem je zavisld na stupni
aktivity, coz bylo napftiklad demonstrovano u motyla z celedi otakarkoviti (Papilionidae), kdy
nepohybliva stadia (kukly) byla fylogeneticky konzervativné krypticka (Gaitonde et al.,
2018).

Naopak, jestlize je jedinec vysoce aktivni, je pravdépodobné, ze se u néj vyvine
aposematismus, protoze uz je napadny svym pohybem (Speed & Ruxton, 2005).

V pribéhu Zivota se miize stupen aktivity ménit, jedinci naptiklad budou vice mobilni
pii rozmnozovani (Gamberale-Stille et al., 2010).

U zab Lithodytes lineatus byl pozorovan pokles ndpadnosti zbarveni u dospé€lct (Barnett
et al., 2023), ktefi jsou na rozdil od juvenild aktivni v noci (Lamar & Wild, 1995). Protoze

pfes den nejsou aktivni, vyplati se jim spiSe kryptické zbarveni.
4.2.3. Biotop

Jestli zvite bude kryptické nebo napadné zavisi na jeho barvé v kombinaci s biotopem.
Nekteré druhy se béhem ontogeneze presouvaji do jinych habitatd a uzptsobuji tomu svou
barvu a antipredacni strategii. Pokud se Zivoc¢ich soucasné pohybuje v n¢kolika riznych
habitatech, nemtize byt dokonale krypticky na vsech podkladech. Redenim tohoto problému
muze byt naptiklad vznik disruptivniho zbarveni, které opticky rozbije obrysy kofisti, a neni
zéavislé na jeden konkrétni podklad (Orton & McBrayer, 2019).

Napftiklad krajta zelend (Morelia viridis) méni v prubéhu svého Zivota barvu ze Zluté na
zelenou, protoZe se piesouva lovit z okraji pralesa do korun stromti (Wilson et al., 2007).
Diky zméné barvy zistava potad krypticka pro opticky se orientujici predatory.

Hippa pacifica mize ménit barvu v zavislosti na podlozi, na kterém se vyskytuje. Po
svléknuti exoskeletu vzdy ziskava barvu kryptickou (Cervend, Cernd, zelend) na daném

podkladu (Wenner, 1972).
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4.2 4. Potrava

Potrava a jeji kvalita mtize ovliviiovat zbarveni jedince (Grill & Moore, 1998; Kodric-
Brown, 1989), a tedy jeho napadnost nebo silu aposematického signalu. Nékdy zivocichové
piijimaji pigmenty pfimo z potravy na které ziji, coz jim poskytuje kryptickou ochranu
(Faulkner & Ghiselin, 1983).

Toxickeé latky ziskdvané z potravy ovliviiuji antipredacni strategii, pti ¢emz zivo€ichové
konzumujici rostliny obsahujici jedovaté latky budou s vétsi pravdépodobnosti aposematicti
(Gaitonde et al., 2018). Béhem ontogeneze se mliize zménit potravni specializace, coZ umozni
jedincim ziskavat nové toxické latky, které Zivo¢ich mliZze pouzit pro svou obranu (Song et

al., 2018). Pokud se toxiny z potravy gradualné akumuluji v téle, vétsi jedinci budou mit veétsi

mnozstvi téchto latek a budou tedy 1épe chranéni pred predatory (Jeckel et al., 2015).

4.2.5. Predatori

Zvolena antipredacni strategie mize byt zavisla i na predatorech, kteti se v pribchu
ontogeneze muizou menit.

Napriklad zkuSenost predatorti ma vliv na zbarveni knézice pasované (Graphosoma
lineatum), ktera podstupuje ontogenetickou zménu zbarveni z bézové na podzim na ¢erveno-
¢ernou po hibernaci na jafe (Tullberg et al., 2008). Na jafe jsou predatory zejména zkuSeni
ptéci, ktefi umi spravné reagovat na aposematicky signal (Gamberale-Stille et al., 2010). Na
konci sezOny jsou predatory 1 dany rok vylihnuta mlad’ata, ktera jsou nezkuSena a musi se
reakci na aposematismus teprve naucit zkousenim koftisti (Svadova et al., 2009).
Aposematické zbarveni by v tomto pfipad€ zvySovalo népadnost, ale neptinasSelo by benefit
ochrany (Johansen et al., 2011).

Predatofi se také méni podle velikosti téla, kdy mensi jedinci maji vice predatorii, pokud
jsou predatofi limitovani velikosti kofisti (Brown et al., 2002). Z toho vyplyva, Ze mensi
jedinci se budou chovat vice opatrné, tfeba i1 na tkor ziskavani pottebnych zdroji (Brown et
al., 2002).

Na rtizn¢ predatory je u¢inna riizna chemicka obrana a larvy a dospélci nékdy vytvari

odli$né sloZeni sekretu, nebot’ jejich predatofi se lisi (Prudic et al., 2008).
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4.2.6. Mimikry

Znamé jsou Miillerovské mimikry, kdy se navzajem napodobuji alespon dva chranéné
druhy (Miiller, 1879), a Batesovské mimikry, kdy nechranény druh napodobuje druh chranény
(Bates, 1862).Modely pro napodobovani se mohou v priibéhu ontogeneze meénit.

Naprtiklad mlad’ata geparda stihlého (Acinonyx jubatus) napodobuji v prvnich 2,5
mésicich zivota medojeda kapského (Mellivora capensis) (Eaton, 1976). Jakmile jsou
dostatecné mobilni, ziskavaji kryptické zbarveni a medojeda prestavaji mimetizovat.

U mléad’at Laniocera hypopyrra bylo popsano napodobovani sympatricky se vyskytujici
jedovaté housenky, které v dospélosti mizi (Londofio et al., 2022). Podobn¢ u jestérky
Eremias lugubris byla popsana mimeze jedovatého brouka z rodu Anthia, které ale mizi
s prerostenim modelu (Huey & Pianka, 1977). Ve vSech téchto ptikladech se jedna o
Batesovské mimikry.

Pokud zZivocich v priibéhu zivota napodobuje postupné vice modeld, tento fenomén se
nazyva ,transformaéni mimikry* (Mathew, 1934). Byl popsan naptiklad u kudlanky Mantoida
maya, ktera nejprve napodobuje mravence a poté vosu (Jackson & Drummond, 1974).

Ke zmén¢ modelu dochdzi pravdépodobné kviili rastu velikosti kudlanky a pterosteni prvniho
modelu. Také u skdkavek byly transformacni mimikry popsany. Nékteré skakavky
napodobujici mravence v prubéhu ontogeneze méni model na model velikostné blizsi

(Edmunds, 1978; Pekar et al., 2020).

4.2.7. Sezonalita

Na sezonalité zavisi vzhled vegetace, dostupnost kofisti (Poulton, 1890) a vékové
sloZeni predatorti (viz vyse) (Gamberale-Stille et al., 2010).

Knézice pasovana (Graphosoma lineatum) méni po zimni hybernaci své zbarveni
z podzimni bézové na Cervenou-cernou na jafe (Tullberg et al., 2008). Bézova barva se
v podzimni vegetaci jevi krypticka (Johansen et al., 2010; Tullberg et al., 2008) . Na jate, kdy
ma G. lineatum vyssi aktivitu, je aposematicka - kontrastni ¢ervena oproti zelené vegetaci

(Johansen et al., 2011).
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4.2.8. Souvislost s reprodukci

Pohlavni vybér muze vytvaret protitlak k vybéru kryptického atipredacniho zbarveni
(Booth, 1990). U motyla je naptiklad selekce barvy housenek piisobena piedevsim predact,
naproti tomu selekce barvy dospélci je zavisla nejvice na pohlavnim vybéru, kdy vice jsou
ovlivnéni samci (Medina, Vega-Trejo, Wallenius, Symonds, et al. 2020). Také ptaci maji
nejcasteji vyrazne zbarvené pravé dospelé samce, protoze juvenily a samice je jednodussi
ulovit a tak si nemohou dovolit byt ndpadni (Booth, 1990). Navic vyrazné zbarveni ukazuje
na kvality samce, proto bude mit vétsi pravdépodobnost ziskat samice (Baker & Parker,
1979).

Reprodukce miize ovliviiovat u¢innost strategie, kdy pfi hledani partnera zivocichové
vykazuji zvySenou mobilitu a tim jsou napadni pro predatory a tedy krypse neni tolik G¢inna

(Johansen et al., 2011).

4.2.9. Termoregulace

Ptedevsim u ektotermnich zivoc¢ichi je antipredacni chovani ovlivnéno pottebou udrzet
st télesnou teplotu. Mensi jedinci se rychleji ohteji, ale 1 rychleji chladnou a proto musi
uzpiisobovat svou aktivitu vzhledem k télesné teploté (Stevenson, 1985). Ukryvani se
v zastinénych refugiich mize byt ndkladné, kviili chladnuti téla (Martin, 1999). Mensi jedinci
tedy budou v tkrytu travit kratsi dobu, protoZe cena skryvani je pro n€ vyssi (Martin &
Lopez, 2003).

Zvitata s tmavsi barvou se zahtivaji vice nez svétla zvitata (Carey, 1978), coz mize
ovlivilovat jejich zbarveni. Pigmentace zaroven pisobi jako ochrana pied UV zafenim a jim

vznikajicim poSkozenim (Burtt, 1981).
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Z.avér

Zména antipredacni strategie v ontogenezi je fenomén rozsifeny napiic zivoc¢isnou fisi.
Popsan byl u mekkyst, pavoukovced, hmyzu, rakovcu a obratlovcl. Nejvétsi pocet praci se
zabyval vyzkumem Hemiptera a plazi.

Zméne podléha zbarveni zvirat, chemicka a mechanické obrana a chovani. Nejcastéji je
pozorovana zména zbarveni.

Hypotéza adaptivniho rozpojeni (Moran, 1994) vysvétluje benefity komplexnich
zivotnich cykll, které umoznuji kazdé fazi cyklu prizptsobit se selekénim tlakiim nezéavisle
na fazi druhé. Tato strategie je velmi UspéSnd a vyuziva ji fada Zivocichi.

Mezi faktory ovlivitujici zménu strategie patii velikost, kterd se tyka témét vSech
zivoCichil, mobilita a cirkadidlni rytmy, biotop, potrava, predatofi, mimikry, sezonalita,
reprodukce a termoregulace. Casto na Zivodicha ptisobi kombinace t&chto faktort.

V budoucnosti by se mél vyzkum zaméfit predev§im na experimenty s piirozenymi
predatory, protoze experimenty provadéné se simulovanymi predatory, nebo jinymi nez
pfirozenymi predatory, mohou poskytovat zkreslené vysledky. Pozornost by se mé¢la zaméftit i
na interakce jednotlivych faktora hrajicich roli pfi selekci strategii.

Je také potfeba zaméfit se na taxony, ve kterych bylo popsdno malo piikladli zmén
antipredacnich strategii (napf. mekkysi ¢i rakovci) a na taxony, ve kterych zatim zména
antipredacni strategie nebyla popsédna viibec. Relativné malo popsand je zména mechanické

ochrany, ktera by jist¢ mohla byt pfedmétem budoucich studii.
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