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Abstrakt

Myrmekomorfie je barevna a tvarova (pfipadné i chemicka nebo behavioralni) miméze u mnoha
skupin ¢lenoved napodobujicich v terestrickém prostiedi skoro vSudypfitomné mravence. Jeji funkce je
rozmanita a dobfe znama z pozorovani v pfirode€ i experimentli u myrmekomorfnich pavoukt a fady skupin
hmyzu. V praci budou shrnuty dosud zjisténé funkce myrmekomorfie s diirazem na jejich experimentalni
studium.

U plostic (Hemiptera: Heteroptera) je myrmekomorfie Casta, vyskytuje se u imag i (nebo) u larev
nékolika Celedi, existuji vSak doposud jen nékolik studii o jeji funkci a par neuplnych piehledt vyskytu u
jednotlivych taxond a tvah o mozném vyznamu. Bude shrnut taxonomicky a ontogeneticky vyskyt
myrmekomorfie u plostic véetn€ roztiisténych relevantnich dat a hypotéz a zhodnocena mozna funkce na

zakladé analogie s jinymi neplosti¢imi taxony.

Klic¢ova slova: Myrmekomorfie, funkce, Arthropoda, pavouci, hmyz, Heteroptera

Abstract

Myrmecomorphy (ant mimicry) is structural and chromatic (sometimes also chemical and
behavioural) resemblance to ants. Ant-mimicking species can be found in many arthropod taxa particularly
in spiders and true bugs. Myrmecomorphy may serve several functions, protecting the mimics either from the
ants themselves or from predators. Mechanisms of ant mimicry have been studied mostly in spiders and
some insect taxa (e.g. beetles).

In true bugs (Hemiptera: Heteroptera), ant mimicry exists in many species belonging to several
families, and it is present in both larvae and adults. Notwithstanding its frequent occurrence, the literature
about ant mimicry in true bugs is limited only to several incomplete lists of myrmecomorphic species,
hypotheses on mimicry functions, and a few experimental studies. This thesis aims to review (1)
experimental studies focused on function of ant mimicry in spiders and insects and (2) occurrence, form and

potential function of ant mimicry in true bugs (Heteroptera).
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1. Uvod

Myrmekomorfie, jakozto jev velmi rozsifeny v rdmci kmene Arthropoda, je typ mimeze, pii které
zivocichové napodobuji téméi vSude se vyskytujici mravence (Holldobler a Wilson 1990). Projevuje se
hlavné¢ jako morfologicka, strukturalni, chromatickdi nebo chemickd mimeze a mulze
byt doprovazena i specifickym chovanim (Mclver a Stonedahl 1993).

Myrmekomorfové vyuzivaji svou mimezi predevsim jako ochranu pied predatory. Také ale mize byt
myrmekomorfie prospé$na myrmekomorfnim myrmekofagiim napodobujicim své modely, kterymi se Zivi
(Peckhamovskd mimeze; Oliveira a Sazima 1984; Pekar a Kial 2002). Dalsi skupinou jsou pak
myrmekofilové — vétSinou brouci, ktefi se vyskytuji v asociaci s mravenci a napodobuji zplsob jejich
chemické komunikace (Wasmannovska mimeze; napt. Holldobler et al. 1981; Stoeffler et al. 2007, 2011;
Lenoir et al. 2012, 2013; Parker 2014). Co se ty¢e myrmekomorfnich myrmekofild, ti vyuzivaji predevs§im
barevnou a strukturdlni mimezi, diky které jsou chranéni pfed svym vizudln¢ orientovanym predatorem
(Batesovska mimeze, napt. Holldobler et al. 1981, Taniguchi et al. 2005, Pérez-Espona et al. 2018)

Existuje jiz pomérné dost praci o myrmekofilii i 0 myrmekomorfnich a myrmekofagnich pavoucich.
Ovsem o plosticich, u kterych se myrmekomorfie vyskytuje taktéz casto (Mclver a Stonedahl 1993, Cassis
a Wall 2010), vyslo zatim jen velmi malo studii, z nichz jen né€kolik je zaloZenych na experimentech

(Oliveira 1985, Mclver 1987, Mclver a Stonedahl 1987a,b).
Cile mé prace tedy jsou:
(1) shrnuti experimentalnich studii zamétenych na funkci myrmekomorfie u pavoukt a hmyzu,

(2) popis vyskytu, typti a potencionalni funkce myrmekomorfie u plostic (Heteroptera), predevsim celedi

Miridae, o kterych zatim existuje nejvice odbornych studii.



2. Typy mimeze u myrmekomorfnich organizmi

Vane-Wright (1976, 1980) definoval mimezi jako ,,systém, ktery zahrnuje organizmus (mimetika),
jenz napodobuje znaky druhého organizmu (model, vzor), a tyto znaky jsou vnimany tietim organizmem
(operator), pticemz mimetik zvySuje svou fitness diky klamani operatora, ktery nedokaze rozlisit mimetika
od modelu* (Vane-Wright 1976, 1980). Tyto tfi organismy se podle Oliveira (1985) Casto vyskytuji ve
stejném habitatu, pficemz mira jejich vzdjemné asociace je rizna (Oliveira 1985).

Myrmekomorfni druhy pouzivaji rizné druhy signalt (velikost, tvar a povrch téla, zbarveni
a chovani) které v riizné mire zdokonaluji jejich podobnost s mravenci. Bézné je jejich vnitrodruhova
myrmekomorfni rozmanitost, a to diky morfologickym zménam pii ontogenezi, tzv. transformac¢nim
mimikrdm (Edmunds 1978, Garnett et al. 1985) a Castému vyskytu pohlavniho dimorfismu (Mclver a
Stonedahl 1993). Podle Vane-Wright (1976) mohou byt mimetické bud’ obé pohlavi, nebo jen jedno.
V pfipadé mimeze u samce i samice mohou bud oba napodobovat stejny model (Casté u mnoha
myrmekomorfnich druhti, Vane-Wright 1976), nebo se druh jejich modelu 1isi (¢asté napt. u Heteroptera:
Miridae) (Mclver a Stonedahl 1987). Podle Turner (1978) je myrmekomorfie ¢astéj$i u samic, objevuje se
napiiklad u plostic (Heteroptera: Miridae). Myrmekomorfii vyskytujici se pouze u samcti najdeme naptiklad
mezi pavouky (Reiskind a Levi 1967).

Existuji Ctyfi zakladni teorie, které vysvétluji pomérné znacné rozsiteni myrmekomorfie; jedna se

o Batesovsky, Miillerovsky, Peckhamovsky (agresivni) a Wasmannovsky typ mimeze.

2.1. Batesovska mimeze

Podle teorie Batesovské mimeze, kterou poprvé formuloval Bates (Bates 1862 ex Nelson a Jackson
2006), neskodny a jedly mimetik napodobuje jednoho nebo vice nebezpecnych, jedovatych nebo
nepozivatelnych druhti (modeld), ¢imz oklame potencionalniho vizualné orientovaného predatora (operatora)
(Vane-Wright 1976). Podle Nelson a Jackson (2005, 2006) musi mit model tyto vlastnosti: (a) je
nepozivatelny, (b) podoba se mimetikovi vzhledové, barevng, velikostné nebo behavioralng, (c) sdili
s mimetikem stejny habitat, (d) je hojnéj$i nez mimetik. VSechna tato kritéria spliuji mravenci, ktefi se tak
stavaji Castymi modely pro mnoho mimetickych druhd, pfedev$im pro pavouky a plostice (Pekar a Kial
2002).

Aby byla funkce myrmekomorfie efektivni, mél by mit podle Mclvera (1987) predator (operator),
jakozto prijemce signalu, pfedev§im dobfe vyvinuté barevné vidéni. Dale by se pak mél naucit spojit si
vzhled modelového organizmu s nepifijemnym zazitkem a toho pak vyuZit pfi stfetu s mimetikem. Mclver

a Lattin (1990) pti pokusech s nemyrmekomorfni plostici Lopidea nigrida (Miridae), podobné jako Mclver

(1987) pti pokusech s Coquillettia insignis (Miridae) (viz kap. 6.1.1.), potvrdili, Ze i ¢lenovci mohou mit
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alespon kratkodobou pamét’. Kdyz pfi jednom experimentu krmili dva predatory (béznika a skakavku) po
jejich utoku na L. nigrida né€kolik dni octomilkou, a poté jim znovu nabidli L. nigrida, v mnoha piipadech na
ni pavouci jiz neuto€ili (Mclver a Lattin 1990).

s mravenci, ovS§em vétSinu Casu travi pouze v okoli jejich hnizda, takze se mohou stat snadnou kofisti pro
vizualné orientované predatory (Cushing 1997). Proto napodobuji tvarem téla a zbarvenim svého hostitele
(model), ¢imz oklamou svého potencionalniho vizualn¢ orientovaného predatora (Wasmann 1925 ex Mclver
a Stonedahl 1993). Myrmekomorfni myrmekofilové jsou ¢asto brouci celedi Staphilinidae (Ho6lldobler et al.
1981, Taniguchi et al. 2005) a n¢které druhy pavoukt (Allan et al. 2002).

O myrmekomorfnich pavoucich jakozto mimeticich v Batesovském komplexu se zminuji ve své
studii Aubier et al. (2017), u myrmekomorfnich plosticich se pak vétSina autord studii priklani k nazoru, ze
se jedna o Batesovskou mimezi. VétSina autorti, jako Mclver a Stonedahl (1987), vSak neberou v uvahu, ze
plostice maji repelentni zlazy (Schuh 1984), které je cCastecn¢ Cini nebezpecnymi. Pouze Oliveira (1985)

nevylucuje, Ze se muze jednat o Miillerovsky komplex (Olivera 1985).

2.2. Miillerovska mimeze

Teorie Miillerovské mimeze, kterd byla poprvé navrzena Miillerem (1879, ex Sherrat 2008),
pojednava o dvou nebo vice druzich, které spolu kromé stejného habitatu sdili i podobné aposematické
zbarveni. Na rozdil od Batesovské mimeze se jedna o vztah mutualisticky, kdy je vzajemna podobnost vSech
druhlt pro vSechny prospésna (Sherratt 2008). Podobné vystrazné zbarvené druhy jsou podle zékladni
Miillerovy teorie chranény stejnou mirou pied vizualné orientovanym predatorem diky své jedovatosti ¢i
nepozivatelnosti, a jelikoz zde nelze rozpoznat rozdil mezi mimetikem a modelem, piSe se ve studiich spiSe
o Miillerovském komplexu (Sherratt 2008, Balogh et al. 2008). Predatofi si umi zazitek
s nebezpecnym/jedovatym druhem zapamatovat (Bowers 1980), takze vétSinou pak jiz na podobné¢ zbarveny
druh podruhé nezautoci a vSechny druhy v daném mimetickém komplexu tak pfed nim ziskaji ochranu.
Nejvice je patrna existence Miillerovského komplexu u druhti vzajemné fylogeneticky vzdalenych (McLain
1984).

Ve svém review nepiedpokladd Cushing (1997) stejné jako Mclver a Stonedahl (1993) vyskyt
Miillerovské mimeze u myrmekomorfnich pavoukt, a to na zakladé nedostatku diikazi o jejich nejedlych ¢i
nebezpecnych druzich. V poslednich letech se ale objevuji studie autorti uvazujicich o existenci
Miillerovského komplexu i u pavoukd, napt. studie Pekar et. al. (2017).

Miillerovsky komplex nelze vyloucit ani u myrmekomorfnich plostic, které jako ochranu pied

predatorem mohou vyuzivat své repelentni zlazy, viz kap. 2.1.



2.3. Peckhamovska mimeze

Ve svém review piSe Cushing (1997), Ze existuji takové myrmekomorfni druhy, které napodobuji
mravence nikoli za uc¢elem své vlastni ochrany, ale proto, aby se jim mravenci stali snadnéj$i kofisti, nebo
aby se tyto druhy mohly Zivit na jejich larvach. V tomto systému tedy predator, ktery figuruje jako mimetik,
napodobuje svou kofist, ktera je zaroven modelem i operatorem, a tudiz zde chybi tfeti strana, jako
v systému Batesovské mimeze. Aby mimetik svou kofist (model) prilakal a ulovil, vyuziva nejcastéji
chemické a dale pak morfologické i behavioralni myrmekomorfie (Oliveira 1988, Pekar a Kial 2002).

U vice nez 100 druhti pavoukli byla zaznamenadna myrmekofagie (Cushing 2012).

I pro pavouky vsak mohou byt mravenci jakozto kofist nebezpecni, proto se u pavoukil vyvinuly rizné
predacni strategie (Oliveira a Sazima 1984, Cushing 1997, Pekar a Kial 2002).

Cushing se ve svém review (1997) zminuje o myrmekofagnim pavoukovi druhu Amyciaea forticeps
(Thomisidae), ktery zije v blizkosti mravenct tkalci druhu Oecophylla smaragdina (Formicinae).
Za normalnich okolnosti pavouk zaddné znamky behavioralni myrmekomorfie nevykazuje. Pokud se ale
chysta zautocit, zacne se chovat jako vyplaSeny mravenec (zvedani zadecku a prvniho paru koncetin, coby
mravencich ,tykadel”), coz pritdhne pozornost ostatnich délnic, které se pomérné dobfe orientuji i pomoci
zraku. Toho ovSem pavouk vyuZije k rychlému ttoku na délnice a naslednému tiniku i s kofisti do bezpeci
(Cushing 1997) .

Naopak ale existuji i myrmekofagni pavouci, ktefi imituji mravenci signaly proto, aby se jim
vyhnuli. Ve své praci se Pekar a Kial (2002) zabyvaji myrmekofagnimi a myrmekomortnimi pavouky rodu
Zodarion (Z. germanicum, Z. rubidium), ktefi se zivi na mravencich rodu Formica (Formicinae). Tito
pavouci nemaji stejné slozeni kutikularnich uhlovodikii jako jejich kofist, avSak uloveného mravence
vyuzivaji jako ,,8titu”, diky némuz je de€lnice nerozeznaji od ptislusnikl své kolonie. Pti stfetu s mravencem
mu pavouk ukaze zabitého mravence a zdroven se ho dotkne svym prvnim parem koncetin, na nichz jsou
mikrostruktury imitujici antenalni mikroséty mravencti. Mravenec tak od pavouka obdrzi signaly stejné jako
od prislusnika své kolonie a dale o pavouka nejevi zajem. Tento jev, oznaCovany jako tzv. shielding, byl
popsan také ve studii Oliveira a Sazima (1984).

Dalsim piikladem Peckhamovské mimeze muze byt chemickd mimeze nedokonale

myrmekomorfniho pavouka Cosmophasis bitaeniata (Salcitidae), ktery se zivi larvami mravencti Oecophylia

.....



2.4. Wasmannovska mimeze

Mravenci kolonie jsou v podstaté¢ uzaviené ekosystémy (Holldobler a Wilson 1990), které mnoha
zivocichum poskytuji vyhody, jako stabilni mikroklima, dostatek potravy a ochranu ptfed predatory a parazity
(Cushing 1997). Néekteii zivocichové dokonce vyuzivaji mraven¢i hnizda k ulozeni svych vajicek, jako
naptiklad myrmekofilni pavouk Thyreosthenius biovatus (Linyphiidae) (Cushing 1997). Zivot v tésné
asociaci s mravenci se oznacuje jako myrmekofiliec a byl poprvé popsan Wasmannem (Wasmann 1886
ex Stoeffler 2007). V bipolarnim systému Wasmannovské mimeze napodobuje myrmekofilni mimetik svého
hostitele (model), ktery je pro néj zaroven operatorem, tudiz zde chybi tfeti strana, jako v systému
Batesovské mimeze. Jak shrnuje ve svém review Mclver a Stonedahl (1993), oklamani svého hostitele docili
mimetik hlavné napodobovanim jeho chemickych signali a dale pak morfologickou a strukturalni
podobnosti.

Castymi myrmekofily jsou brouci Geledi Staphylinidae, u kterych se vyvinuly specidlni zlazy
s uklidiyjicimi sekrety, kterymi napodobuji mravenc¢i feromony (Holldobler 1981; Stoeffler 2007, 2011),
studii (viz review Cushing 2012). U myrmekomorfnich pavoukti je myrmekofilie znama naptiklad u druhu
Gamasomorpha maschwitzi (Oonopidae), ktery Zije v hnizdech mravence druhu Leptogenys processionalis
(Ponerinae), a napodobuje slozeni jejich kutikuldrnich uhlovodikd (Witte et al. 1999). Napodobovani
kutikularnich uhlovodikti mravencii se podle Cushing (1997) také vyskytuje u nékterych druhi pavouki rodu
Myrmarachne (Salticidae).

2.4.1. Vztah myrmekofilie a myrmekomorfie

Myrmekomorfie mize slouzit myrmekofilnim zivoCichiim bud’ jako ochrana pted jejich predatory
(Batesovska mimeze; Taniguchi et al. 2005) nebo jako ochrana pied utoky jejich hostitelskych mravenct
— modeld (Wasmannovskd mimeze; Stoeffler 2007, 2011; viz kap. 4.3.2.). Situaci, kdy mutze byt
napodobovani mravencit myrmekofilem t¢inné v obou piipadech, popsali ve svych pracich Holldobler et al.
(1981) a Taniguchi et al. (2005).

Myrmekofilové mohou byt ¢asto myrmekomorfni, jako naptiklad drabéici rodu Pella, ktefi se bézné
nachazi vedle mravenc¢ich hnizd, kde se zivi na mrtvych mravencich nebo jejich kofistich (Holldobler et al.
1981). Podle Taniguchi et al. (2005) vykazuje mnoho myrmekofilnich drab¢ikli rodu Pella (Staphylinidae)
zna¢nou podobnost se svymi mraven¢imi hostiteli rodu Lasius, a to morfologickou, barevnou i behavioralni.

Ve studii Taniguchi et al. (2005) byl jako potencionalni predator povazovana myrmekofagni zaba
Hyla japonica (Anura: Hylidae), jejiz predacni chovani je fizeno hlavné vizualnimi podnéty. Tato Zzaba se

vSak pii pozorovanich vyhybala mravencim druhu Lasius spathepus (Formicinae), i pfesto, Ze tento druh
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sdili s zabou stejny habitat. Podle Holldobler a Wilson (1990) maji mravenci druhu Lasius spathepus
mandibularni zlazy, které¢ produkuji odpudivé latky (dendrolasin, citronellal a dalsi), coz Taniguchi et al.
(2005) povazuji za jeden z duvodu, pro¢ zaba vuci tomuto druhu projevuje odpor. Pfi pokusech nebyli
v potravé zaby nalezeni zadni mravenci druhu Lasius spathepus, ani jejich mimetici, drabCici druhu Pella
comes. Podle autort se tedy jedna Batesovskou mimezi, nebot jedli brouci (Pella comes) jsou chranéni pred
potencionalnim vizualné orientovanym predatorem (Hyla japonica), a to diky jejich podobnosti s nejedlymi
mravenci (Lasius spathepus).

Pii stietu s drabCikem na néj vSak d€lnice mravence Casto utoCily, a to pfi pokusech v terénu
i v laboratofi. Podle Taniguchi et al. (2005) je tedy morfologicka, barevna a behavioralni podobnost drab¢ikt
efektivni jen pfi ochrané¢ mimetika pfed vizualné orientovanym predatorem, nikoli pfed jeho modely
- mravenci. Mravenci totiz rozeznavaji piislusniky své kolonie pomoci kutikularnich uhlovodikti na povrchu
téla (Holldobler a Wilson 1990), jejichz slozeni zjevné drabcici druhu Pella comes neumi napodobit.

Podle vysledkt experimentt Kistner a Blum (1971) vsak drab¢ici druhu Pella comes pravdépodobné
produkuji svymi tergalnimi zldzami chemikalii, ktera u mravencti zptsobuje stejnou reakci jako jejich
poplasné feromony. Podle Holldoblera (1981) vypusti drabcik tuto chemikalii pfi stfetu s mravencem, ¢imz
ho zmate a ziska Cas na unik. V piipadé tohoto mimetického komplexu se tedy miize jednat jak
o Batesovskou mimezi, kdy je myrmekofilni drab¢ik chranén pied vizualné orientovanym predatorem
pomoci své barevné, morfologické i behavioralni mimeze, a zaroven i o mimezi Wasmannovskou, nebot’
myrmekofil se i pfed utoky svého hostitelského mravence (modelu) chrani pomoci napodobovani jeho

poplasnych feromont.

3. Vyskyt myrmekomorfie

Podle Mclvera a Stonedahla (1993) se myrmekomorfie v rdmci kmene Arthropoda vyvinula
konvergentné nejméné sedmdesatkrat, pficemz z toho Sestndctkrdt u pavoukd (Pekar 2014), nejméné
dvacetkrat u plostic (Schuh a Slater 1995), a sedmkrat u broukl ¢eledi Staphylinidae (Seevers 1965). Dale
byl pak tento jev zaznamendn u roztocl (Acari), kudlanek (Mantodea), strasilek (Phasmatodea),
rovnoktidlych (Orthoptera), kiisi (Auchenorrhyncha), blanokfidlych (Hymenoptera), stejnokiidlych
(Homoptera), pakudlanek (Neuroptera: Mantispidae), tiasnokiidlych (Thysanoptera), dvoukiidlych (Diptera)
a u motyld (Lepidoptera) (Mclver a Stonedahl 1993). Vedle pavouki je myrmekomorfie i Castym jevem

u plostic, kde se vyvijel nezavisle v nékolika skupinach (Cassis a Wall 2010), viz kap. 6.



4. Typy myrmekomorfie

Tato kapitola je vénovana vyskytu myrmekomorfie v ramci celého kmene Arthropoda. Jsou zde
shrnuty dosavadni vysledky experimentli a jednotlivé typy myrmekomorfie se zaméifenim na prace
zabyvajicimi se myrmekomorfnimi pavouky a myrmekofilii. Vyskytu a potencionadlnimu vyznamu

myrmekomorfie u plostic je pak vénovéna kapitola 6.

Napodobovat mravence, jakozto hmyz vyskytujici se skoro na vSech typech habitatu , je pro mnoho
zivo¢ichti vyhodné, nebot’ mravenci maji pomérné malo predatorti, tzv. myrmekofagt (Holldobler a Wilson
1990). Mravenci jsou hmyz eusocialni a vétSinou velmi agresivni, jedovaty nebo nepoZzivatelny, a to diky
jejich  tvrdé kutikule, silnym mandibulam, jedovatému zihadlu (napf. u rodu Pseudomyrmex,
Pseoudomyrmecinae) a obrannym chemikaliim (Oliveira 1988). Klamat predatory pomoci myrmekomorfie
lze riznymi zpusoby, existuji i rozdily v napodobovani v ramci druhu, a to bud’ z pohledu ontogeneze nebo
pohlavniho dimorfismu (Cushing 1997, Mclver a Stonedahl 1993). Funkce myrmekomorfie je zavisla
i na mife specializace predatora a jeho rozpoznavani signalti ptichazejicich od kofisti, a také na selekci

vykonavané riznymi predatory (napt. Pekar et al. 2011, 2017), viz kap. 4.5.

Myrmekomorfie se mize projevovat jako morfologicka a strukturalni, chromaticka, chemicka nebo
behavioralni mimeze (Mclver & Stonedahl 1993). V poslednich letech se objevuji i studie o myrmekomorfii

akustické (napt. Di Giulio et al. 2015).

4.1. Morfologicka a strukturalni myrmekomorfie

Jelikoz se mimetik chrani nejcastéji pied vizualné orientovanym predatorem, je pro néj dilezité umét
mravence napodobit co nejdivéryhodnéji z hlediska morfologie.

Co se ty¢e mravence napodobujicich pavouku, vSichni jsou myrmekomorfni morfologicky a vétSina
i behavioraln¢ (Cushing 1997). Podle Oliveira (1988) dosahuji pavouci iluze tfi¢lankového t€la mravenci
diky silnému zasSkrceni metathoraxu ¢i abdomenu. Celkové je jejich t€lo neobvykle uzké, coz se ale
projevuje na plodnosti samicek, které zpravidla kladou méné wvajicek v kokonu nez pavouci
nemyrmekomorfni (Edmunds 1978).

U pavouki rodu Myrmarachne (Salticidae) se velmi Casto vyskytuje vyrazny pohlavni dimorfismus,
a to mohutné zvétSeni chelicer samct. Ty pfipominaji bud’ celou hlavu mravence a jeho mandibuly, nebo
celého mravence nesouciho v mandibulach naklad (Nelson a Jackson 2006, 2007). Podle Nelson a Jackson
(2006) jsou tito myrmekomorfni samci chranéni pied predatory, kteti se mravenctim vyhybaji. AvSsak mohou
byt castéjsi kofisti pro myrmekofagy (napt. nekteré skakavky), které jako kofist vice preferuji mravence

pedipalpy u samcti skakavek rodu Zuniga (Salticidae), které imituji mravenc¢i mandibuly (Oliveira 1988).
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Pohlavni dimorfismus u tohoto rodu zpiisobuje jeho druhové specifickou myrmekomorfii; zatimco samci
jsou napadné podobni mravenctim druhu Pseudomyrmex gracilis (Pseudomyrmecinae), samice jsou vyborni
mimetikové mravenci druhu Neoponera villosa (Ponerinae). Extrémnim piikladem jsou samci druhu
Myrmarachne plataleoides (Salticidae), kteti maji pedipalpy obzvlast’ prodlouzené. Samy o sobé pedipalpy
pripominaji celé télo mravence, které je neseno dal§im mravencem (Maderspacher a Stensmyr 2011).

lluzi segmentovaného abdomenu mravenct vytvaii pfi¢n€ uspofadané chlupy nebo specificka
pigmentace u mnoha myrmekomorfnich pavoukd, naptiklad u rodu Myrmecium (Corinnidae) (Olivera 1988).
Podobné imituji leskly povrch téla mravencti pavouci Celedi Clubionidae a Salticidae diky hustym
a reflektivnim mikrotrichiim (Oliveira 1988) a pavouci ¢eledi Zodariidae pomoci strukturdlnich modifikaci
na povrchu kutikuly (Pekar a Ktal 2002). Ve své studii zjistili Pekar a Ktal (2002), ze dva myrmekomorfni
pavouci rodu Zodarion (Z. germanicum, Z. rubidium) napodobuji pomoci mikrostruktur na sétach jejich
pfednich koncetin antendlni mikroséty mravenct. Autofi predpokladaji, ze tato morfologicka
myrmekomorfie napomahd myrmekofdgnim pavoukiim oklamat mravence pomoci dotyku jejich pfednich
nohou s tykadly mravenct (viz také kap. 2.3.).

Myrmekomorfni hmyz mé& oproti pavoukim jistou nevyhodu, a to pfitomnost kiidel.
PredevSim u myrmekomorfnich plostic se proto objevuje ¢aste¢na ¢i Uplna redukce kiidel v dospélosti
(Mclver a Stonedahl 1987a,b). U plostic Celedi Alydidae se pak casto objevuje myrmekomorfie jiz
u nymfalnich apternich stadii (Olivera 1985). Imitovat petiolus mravencii mohou plostice bud’ pomoci
morfologické modifikace, nebo ho napodobuji diky barvenému vzoru na ktidlech (viz kap. 4.2.2.).

U okfidlenych plostic se objevuje laterdlni zuzeni kiidel, naptiklad u rodu Auwricilloris (Philinae)
(Schuh 1984) nebo Barberiella (Miridae) (Mclver a Stonedahl 1993), viz obr. 1A, B. Myrmekomorfni
samice plostic, které byvaji ¢asto apterni (napt. rody Coquiellettia, Orectoderus, viz kap 6.1.1., 6.1.2.), maji

podle Mclvera a Stonedahla (1987a,b) zizeny metathorax a bazalni abdominalni segmenty.

Obr. 1A: Auricilloris tawauanus (Phylinae) Obr. 1B: Barberiella formicoides (Miridae)
Ptevzato z Schuh 1984. Prevzato z https://bugguide.net.



Obr. 2: Piiklady morfologické a strukturalni modifikace

Mravenci (nahoie), myrmekomorfni plostice a pavouk (uprostted), nemyrmekomorfni pfibuzné druhy (dole).
(A) Formica obscuripes (Formicidae), ZS Amerika, (B) Coquillettia insignis (Miridae), ZS Amerika, (C)
Pronotocrepis clavicornis (Miridae), ZS Amerika, (D) Pseudomyrmex tenuis (Formicidae), stf. a J Amerika,
(E, F) Synemosyna aurantiaca (Salticidae), Brazilie, (G) Habronattus mexicanus (Salticidae), stf. a SJ
Amerika, Karibik.

Prevzato z Mclver a Stonedahl 1993.



Mravenci maji relativné velkou hlavu s c¢asto mohutnymi mandibulami, proto ma vétSina
myrmekomorfnich druhit hmyzu hlavu vétsi nez jejich nemyrmekomorfni piibuzni (Gross 1964; Mclver
1987a,b; Cassis a Wall 2010). Zahnuty a kyjovity tvar tykadel mravenci napodobuji ¢asto plostice Celedi
Miridae diky pigmentaci nebo prodlouzeni urcitych antenalnich segmentd (Mclver a Stonedahl 1987a,b). Jak
shrnuji Mclver a Stonedahl, i u myrmekomorfniho hmyzu se stejn¢ jako u pavoukl cEasto objevuji
mikrostrukturalni modifikace, které zesiluji iluzi mravenciho téla. Jsou jimi reflektivni mikrotrichie, zmény

v povrchové struktuie a chlupy na abdomenu imitujici petiolarni chlupy mravencti (Mclver a Stonedahl
1993).

Unikatni pfipad strukturdlni myrmekomorfie zaznamenali Maderspacher a Stensmyr (2011)
u ostnohibetky Cyphonia clavata (Hemiptera: Membracidae) (viz obr. 3). Ostnohibetky jsou obecné zname
diky svému casto extrémné modifikovanému pronotu, a praveé tomuto druhu z pronota vyrtsta tmavy utvar,
ktery ptedev§im z bocniho pohledu pfipomina télo mravence. Podle autori mtze byt jejich modelem
mravenec druhu Cephalotes atratus (Myrmicinae). Ostnohibetka ma mimo tuto vyraznou strukturu spiSe
kryptické zbarveni, jen jeji posledni par koncetin podle autort nejspiSe imituje prvni par koncetin mravence,
jehoz ,hlava® je nad zadni ¢asti t¢€la ostnohibetky. Kdyz se tedy ostnohibetka pohybuje doptfedu, pfipomina
pozorovateli spiSe rozruseného mravence, ktery jde pozpatku, coz je typickym ptikladem jejich defenzivniho

chovani (Maderspacher a Stensmyr 2011).
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Obr. 3: Vlevo: Cyphonia clavata, vpravo: potencionalni model, mravenec druhu Cephalotes atratus
(Myrmicinae).
Ptevzato z Maderspacher a Stensmyr 2011.
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4.2. Chromaticka myrmekomorfie

Mnoho myrmekomorfnich druh@ pavoukii a hmyzu napodobuje sviij model i zbarvenim téla nebo
télnich casti, ¢imz svou mimezi zdokonaluje (Oliveira 1988), viz kap. 4.2.1. Naopak v piipadé¢, kdy je
mimetik nepfili§ strukturalné myrmekomorfni, miize kompenzovat tuto nedokonalost pomoci chromatické
mimeze (Hespenheide 1986, Pekar a Jarab 2011a), viz kap. 4.2.2. Jak ale uvadi Corcobado et al. (2016), pri
ur¢ovani miry presnosti mimeze mize hrat dilezitou roli i zbarveni mimetika a modelu v ultrafialové ¢asti

svételného spektra, viz kap. 4.2.3.

4.2.1. Zdokonaleni strukturalni myrmekomorfie pomoci zbarveni

Myrmekomorfové se mohou se svym modelem shodovat bud’ celkovym zbarvenim téla nebo jen
v barvé¢ urcité télni ¢asti. Barevna podobnost jednotlivych t€lnich ¢asti je podle Mclvera a Stonedahla (1993)
pomérn¢ Casta. Napiiklad pavouci druhu Zuniga magna (Salticidae) zdokonaluji svou myrmekomorfii diky
zluté zbarvenym distalnim ¢astem pedipalp, na kterych maji zaroven znazornéné barevné tecky, ¢imz imituji
zluté mandibuly i typicky velké sloZzené o¢i mravencu rodu Psedomyrmex gracilis (Pseudomyrmecinae)
(Oliveira 1988). Podle Oliveira (1988) se dale mohou vyrazné zbarvené skvrny imitujici o¢i mravenct
vyskytovat i na metathoraxu pavoukt, jako naptiklad ¢erné skvrny u zlutych forem druhu Synemosyna
aurentiaca (Salticidae).

Nekteti myrmekomorfové mohou byt barevné polymorfni, a tudiz svym zbarvenim napodobovat
nekolik riznych druhtt mravenct (vétSinou v ramci rodu). Prikladem je skakavka Synemosyna aurantiaca
(Salticidae), ktera napodobuje mravence rodu Pseudomyrmex (Pseudomyrmecinae). Podle Oliveira (1988) se
u tohoto pavouka jednd o barevny dimorfismus v rimci jednoho druhu. Zluté formy skakavky napodobuji
zluté zbarvené druhy (Pseudomyrmex flavidulus, P. oculatus), zatimco ¢erné formy jsou podobné tmavsimu
druhu Pseudomyrmex gracilis (Oliveira 1988). Barevné polymorfni jsou podle Mclvera a Stonedhla (1993)
i n€které myrmekomorfni druhy plostic, jako Paradacerla formicina (Miridae) nebo samice druhu
Coquillettia insignis (Miridae) (Mclver a Stonedahl 1987a), jejiz myrmekomorfie je popsand detailngji
v kapitole 6.1.1.
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4.2.2. Kompenzace nedokonalé strukturalni myrmekomorfie pomoci zbarveni

V ptipadé, ze myrmekomorf tvarem téla sviij model pfili§ nenapodobuje, mize tuto nedokonalost
kompenzovat pomoci zbarveni, jako naptiklad pavouci, o kterych pise Pekar a Jarab 2011a. Autofii studovali
tii druhy pavoukl riznych celedi (Phrurolithidae, Cornnidae, Gnaphosidae) a jejich nedokonalou mimezi.
Zjistili, ze vSechny tfi druhy zkoumanych pavouki se v rizné mife podobaji pfedevsim celkovym zbarvenim
téla svym modelim, a to dospéla i nedospéla stadia obou pohlavi, viz obr. 4. Kromé zbarveni se podle Pekar

a Jarab (2011a) mimetici svym modeliim podobali i velikostn¢ a v rychlosti pohybu.

Obr. 4: Dorzalni pohled na modelové mravence a mimetické pavouky.

(A) Délnice mravence Aphaenogaster senilis (Myrmicinae) a samice pavouka Liophrurillus flavitarsis
(Phrurolithidae).

(B) Délnice mravence Lasius platythorax (Formicinae) a samice pavouka Phrurolithus festivus (Cornnidae).

(C) Délnice mravence Liometopum microcephalum (Dolichoderinae) a samice pavouka Micaria sociabilis
(Gnaphosidae).

Metitko = 2cm

Ptevzato z Pekar a Jarab 2011a.
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Barevnym vzorem na kiidlech mohou napodobovat mravence i nékteré druhy broukd. Hespenheide
(1986) ve své praci pise, ze mize jit naptiklad o brouka rodu Agrilus (Coleoptera: Buprestidae). Ten sice
neprojevuje znamky zadné morfologické myrmekomorfie, ale je mravenci podle autora podobny
chromaticky, a to diky specifickému vzoru a zbarveni na hlavé a krovkach, coz barevné koresponduje se
zbarvenim télnich ¢asti mravence (stfibrna-barevna-stiibrna).

Chromaticka myrmekomorfie se pomérné ¢asto vyskytuje u oktidlenych plostic (bud’ u obou pohlavi
nebo u druhti, kde je okfidleny pouze samec), které tak kompenzuji svou nedokonalou strukturalni
myrmekomorfii. Chromaticky myrmekomorfni zastupce najdeme ptfedevsim v ramci podceledi Phylinae
(Miridae), naptiklad u rodt Cogquillettia, Orectoderus, Systellonotus nebo Hallodapus (viz obr. 5A, B
a tabulka ¢.1) (Mclver a Stonedahl 1993). Tyto plostice maji na svych hemelytrach znazornénou kresbu,
ktera tvoii iluzi jednotlivych télnich ¢asti mravence (hlava, thorax, petiolus, abdomen). O mnoha dalsich
chromaticky (a €asto i morfologicky) myrmekomorfnich rodech plostic podceledi Phylinae pise ve své praci

Schuh (1984), jejichz ptehled je mimo dal$i myrmekomortni taxony uveden v tabulce ¢.1.

9 . .
) 3 % . - |
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Obr.5A: Systellonotus triguttatus (Miridae), samec. Obr. SB: Hallodapus saturalis (Miridae)
Ptevzato z www.britishbugs.org.uk Ptevzato z https://www.naturamediterraneo.com
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4.2.3. Napodobovani v UV ¢asti spektra

Podle Corcobado et al. (2016) je pfi uréovani miry presnosti mimeze duilezité uvazovat i o zbarveni
mimetika a modelu v ultrafialové ¢asti svételného spektra, nebot’ na rozdil od ¢loveka fada predatord vnima
svétlo i v té€chto vlnovych délkach (Kevan et al. 2001). Corcobado et al. se ve své studii (2016) zabyvali
zbarvenim sedmi druhti myrmekomorfnich pavoukl a jejich modelovych mravenct. Zjistovali vzajemné
rozdily mezi jejich zbarvenim nejen v oblasti viditelného svétla, ale také v UV ¢asti spektra. Podle vysledkt
jejich méfeni se zbarveni v UV ¢asti spektra u vétsiny zkoumanych dvojic mimetik — model zna¢n¢ lisilo,
zatimco zbarveni ve viditelné Casti svételného spektra bylo stejné. Z jejich vysledkl pak vyplyva druhy
zaver: vosy, které autofi zhodnotili jako potencionalni predatory zkoumanych pavoukti, mohou rozliSovat
mezi zbarvenim mimetika a modelu, a to na zakladé¢ kombinace pfijimanych signalt z oblasti UV i viditelné
Casti spektra. Ptaci (pevci), dle autorti druhy nejcastéjsi potencionalni predator studovanych pavoukt, podle
jejich vysledkl rozdil mezi UV ¢ésti spektra vysilaného mimetikem a modelem rozeznat ve vétsiné piipadi
neumi.

Corcobado et al. (2016) se domnivaji, Ze rozdily v UV ¢asti spektra nemusi byt pro predatora pii
rozpoznavani kofisti zdsadni, protoze predator mize vhodnou kofist vyhodnocovat i na zaklad¢ jinych
signdll, nez jen vizualnich. Obecné vSak podle autor zalezi na kombinaci vSech predatorem vnimanych
informaci, takze zbarveni v UV ¢asti spektra taktéz hraje v kontextu Batesovké mimeze vyznamnou roli. Pro

objasnéni této problematiky je vSak podle autort potieba dalsiho vyzkumu.

4.3. Chemicka myrmekomorfie

Mravenci jsou hmyz, ktery se fidi pfedevS§im chemickou komunikaci, pomoci které rozeznavaji
ptislusniky své kolonie od jinych druhi ¢lenovcii (Howard a Blomquist 2005). Pro tento typ komunikace je
stézejni smés uhlovodikd na povrchu kutikuly, jejiz slozeni je specifické jak druhové, tak i v ramci
jednotlivych kolonii mravenct, a je dano geneticky (Akino 2002). I pfesto je ale znamo mnoho druht
¢lenovci, ktefi jsou soucasti mravenisté diky tomu, Ze si vyvinuly stejny typ chemické komunikace jako

mravenci. Imituji bud’ slozeni jejich kutikularnich uhlovodikt nebo jejich poplasné feromony.
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4.3.1. Napodobovani kutikularnich uhlovodiki mravenci

Podle studie Elgar a Allan (2004) shromazd’uji myrmekofilni druhy na povrchu svého téla
uhlovodiky, které jsou svym slozenim podobné smési uhlovodikt jejich hostiteld (modelit), takze jsou
schopni se integrovat do kolonie. Uhlovodiky si bud’ sami tvoii biosyntézou de novo (chemické mimikry,
napi. Pekar a Jiro§ 2011, Lenoir et al. 2012, Endo a Itino 2013), viz kap. 4.3.1.1., nebo je pasivné (napf.
z materialu kolem hnizda) ¢i aktivné (napt. trofolaxi nebo dotykem s hostitelem) ziskavaji pfimo od svych

hostiteld (tzv. chemické maskovani) (Dettner a Liepert 1994, Elgar a Allan 2004), viz kap. 4.3.2.2.

4.3.1.1. Biosyntéza kutikularnich uhlovodiki

Prvni zplsob, kterym mohou myrmekofilni druhy oklamat své hostitele, jsou chemické mimikry.
Napiiklad u myrmekofilnich msic druhu Stomaphis yanonis (Aphididae) ve studii Endo a Itino (2013) si
dospéla stadia této msSice vytvorila na téle stejnou smés uhlovodiki jako jejich symbiont (Lasius fuji,
Formicinae), a to i bez jeho pfitomnosti. Chemickou mimezi pomoci biosyntézy predpoklada i Lenoir et al.
(2012) u myrmekofilniho brouka Sternocoelis hispanus (Histeridae).

Ve studii Pekara a Jirose (2011) vykazoval myrmekofagni pavouk (Zodarion alarce, Zodariidae) ve
srovnani s dal$imi ¢tyfmi studovanymi druhy myrmekomorfnich pavoukti mirnou podobnost ve slozeni
kutikularnich uhlovodikl se svym modelem. Podle autord se tento pavouk dostava do pifimého kontaktu
s mravenci jen pfi lovu mravencli mimo jejich hnizdo, takze ziskat jejich kutikularni uhlovodiky pasivnim
zpisobem nemuze. Stejné tak je podle autort nepravdépodobné, aby je ziskaval aktivné, nebot’ Pekar pfi
svych experimentech (2004) pozoroval, ze i kdyZ se pavouk mravencem krmil n€kolik hodin, za celou dobu
se s kofisti dostaly do pfimého kontaktu jen jeho chelicery a distalni ¢lanky koncetin. Na zakladé téchto
pozorovani se proto Pekar a Jiro§ (2011) domnivaji, ze pavouk si chemické slouceniny imitujici kutikularni
uhlovodiky mravenci sdm syntetizuje. S jejich tvrzenim mohou souviset i vysledky studie Pekara
a Sobotnika (2007), podle kterych maji vSechny druhy pavouki rodu Zodarion femoralni zlazy, které

produkuji doposud neznamou chemickou slouceninu.

4.3.1.2. Chemické maskovani

Castgji se objevuje strategie ziskavani hostitelskych uhlovodikii piimym kontaktem, tzv. chemické
maskovani (Lenoir et al. 2001). Piikladem mize byt Peckhamovska mimeze myrmekofilniho pavouka druhu
Cosmophasis bitaeniata (Salcitidae), ktery se zivi larvami mravenct Oecophylla smaragdina (Formicinae).
Elgar a Allan ve svych studiich (2004, 2006) zjistili, ze tato skakavka ma stejné sloZeni kutikularnich
uhlovodikt jako jeji hostitelsky mravenec. Ty neziskava pfimym kontaktem s dospélci mravencii, nebot’ t€ém
se vyhyba (Allan et al. 2002). Podle studie Elgar a Allan (2004) je skdkavka ziskava z larev, kterymi se Zivi,
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a to pfi pfimém kontaktu jejiho ustniho ustroji s larvou. Autofi ani nevylucuji moznost, ze kutikularni
uhlovodiky skakavky jsou v podstaté kontaminanty z jejiho traviciho traktu, a zaroven tvrdi, ze pravé diky
nim jsou skakavky schopny se dostat k mravenc¢im kuklam, nebot’ mravenci je neidentifikuji jako vetielce.

Ve stejné studii se Pekar a Jiro§ (2011) zabyvali chemickou podobnosti péti myrmekomorfnich
druhti pavoukt a jejich modeldi, a mirou agrese mravenct vici nim. Pavouk druhu Myrmarachne formicaria
(Salticidae), na kterého mravenci nejméné tutoCili, zaroven vykazoval nejvétsi podobnost s jejich
kutikularnimi uhlovodiky. Podle autorti studie se tento druh pavouka nejspiSe Zivi na mravenéich larvach a je
tedy mozné, ze diky tomu ziskéava jejich kutikuldrni uhlovodiky. Je ale potteba dalSiho vyzkumu, aby tato
hypotéza mohla byt ovéfena. Pavouk druhu Micaria sociabilis (Gnaphosidae) mél podle vysledkii méfeni
také znacn¢ podobné slozeni kutikularnich uhlovodikl jako jeho model, avSak na n€j mravenci pomérné
Casto utocili. Autofi navrhuji, Ze tento druh pavouka miZze ziskavat kutikularni uhlovodiky, avsak ne takové,
jaké jsou zasadni pro chemické maskovani. M. sociabilis se sice nedostava do pifimého kontaktu se svym
modelem, avSak vyskytuje se ve stejném habitatu (Pekar a Jarab 2011a). Carlin a Holldobler (1987, ex Pekar
a Jiro$ 2011) zjistili, Ze pro specifické slozeni kutikularnich uhlovodik dané kolonie mravenct je dulezita
jejich kontaktni chemorecepce s prostiedim. Podle Pekara a JiroSe (2011) tedy pavouk mutze podobné
kutikularni uhlovodiky ziskavat diky adsorpci chemickych sloucenin z materialu, na kterém se vyskytuje
spole¢né s mravenci.

Autofi studie pak dale zjistili, ze dva druhy pavouka (Liophrurillus flavitarsis, Phrurolithus festivus,
Phrurolithidae) se od svych modeld slozenim kutikuldrnich uhlovodikd zna¢né 1is$i a zaroven na né jejich
modelovi mravenci i ¢asto utoCi. Oba druhy si podobné kutikularni uhlovodiky totiz nemohou samy
syntetizovat (chybi jim specifické exokrinni zlazy), ani je nemohou pasivné ¢i aktivné ziskat, nebot’ na
mravenci se nezivi a v mraven¢ich hnizdech se nevyskytuji (Pekar a Jiro§ 2011). Podle autort tedy nejsou
chemické mimikry hlavni ochranou myrmekomorfnich pavoukt pied jejich Casto agresivnimi modely.
kutikuldrnim uhlovodikim podobné slouceniny na povrchu nékterych myrmekomorfnich druhii pavoukt
mohou snizit miru agrese mravencii. Jednim ze zpUsobd, jak se mohou myrmekofagni pavouci vyhnout
agresi mravence, je nepfimé napodobovani jejich kutikularnich uhlovodikii pomoci zabitého mravence
jakozto ,,Stitu®, tzv. shielding (Oliveira a Sazima 1984, Pekar a Kial 2002), viz kap. 2.3.

Zpusob chemické mimeze pomoci ziskavani kutikularnich uhlovodiki mé jednu nevyhodu -
myrmekofilni druh je omezen pouze na jednu specifickou kolonii. Pokud se chce dostat do jiné kolonie
(napf. za Gcelem rozmnozovani), vystavuje se riziku rozpoznani jejimi ¢leny, nebot’ chvili trva, nez se mu
na povrchu téla vytvoii stejnd smés uhlovodiki (Akino 1996 ex Akino 2002). Tento problém se vsak netyka
podle Lenoir et al. (2013) nékterych myrmekofilnich druhti brouki rodu Thorictus (Dermestidae), kteti maji
na povrchu kutikuly jen malé mnozstvi jednoduchych uhlovodiki, takze mohou Zzit v asociaci s vice druhy

mravencu.
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4.3.2. Napodobovani poplasnych feromoni mravenci

Podle Stoefflera (2007) nékteré druhy drabcikti (Staphylinidae) rodu Pella produkuji
a vypoustéji svymi dorzalnimi zlazami feromony podobné poplasnym feromontim mravenct druhu Lasius
fuliginosus (Formicinae), se kterymi ziji v asociaci. VétSina myrmekofilnich druhti tohoto rodu s nimi ale
nezije trvale pfimo v hnizdech, nybrz jen v jejich okoli, kde se Zivi na jejich kofistech a mrtvych jedincich
(Holldobler et al. 1981). Nékteré druhy rodu Pella také vykazuji znacnou morfologickou, barevnou
a behavioralni myrmekomorfii, a to kvili ochrané pied potencionalnim predatorem (Hdolldobler et al. 1981,
Taniguchi et al. 2005).

V této kapitole se budu dale zabyvat pouze druhy, které pfi napodobovani mravencl vyuzivaji jen
imitace mravenc¢ich feromont.

Stoeftler et al. (2007) predpokladaji, Ze pro myrmekofilni brouky je vyhodné napodobovat poplasné
feromony mravenci, které signalizuji nebezpeci a nuti mravence k tiniku. Podle nich je hlavni slou¢eninou
téchto feromont uhlovodik dimethylcyklohexanon (C8H140), ktery dle vysledkt jeho experimentd tlumi
efekt undekanu (C11H24) a benzochinonu (C6H402), jenz vypoustéji mravenci pfi agresivnim chovani.
V ptipad¢, ze drab¢ik v okoli hnizda nenachazi zadnou potravu, pronikne ptimo do hnizda. Pokud se dostane
do kontaktu s mravencem, ktery ho rozpozna jako nepatiicného ¢lena kolonie (nebot’ drabéici tohoto druhu
nemaji stejné sloZeni kutikularnich uhlovodika jako jejich hostitel¢), vypusti ze svych tergélnich zlaz tento
feromon, ¢imz zmate agresivniho mravence. Ten se zacne chovat jako pii poplasném signdlu a drabc¢ik ma
tak cas na unik (Stoeffler et al. 2007).

Ve své dalsi studii Stoeffler et al. (2011) uvadi, Ze ne vSechny myrmekofilni druhy drab¢ika rodu
Pella maji ve svych zldzach dimethylcyklohexanon. Pella latticollis, druh, ktery se do kontaktu s mravenci
dostava velmi Casto, ma jiny zplisob ochrany. Na rozdil od ostatnich druhd rodu Pella vyuziva pfi stietu
s mravencem abdominalni zlazy, které mravenci ,,nabidne* zvednutim zadecku. Pro mravence jsou sekrety
z téchto zlaz atraktivni a jaksi uklidiiujici a ihned je za¢ne ohmatavat tykadly. To umozni drabclikovi
uniknout a jesté vice se tak vyhnout agresivnimu chovani mravence, kterému celi ostatni myrmekofilni druhy

(Stoeffler et al. 2011). Chemickeé slozeni jeho sekretti zatim neni znamo.
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4.4. Behavioralni myrmekomorfie

Vsechny vyse uvedené typy myrmekomorfie mohou mit vétsi efektivitu, pokud jsou doprovazeny
i napodobovanim typického chovani mravencu (Pekar a Jarab 2011a). Podle Ceccarelli (2008) mohou
myrmekomorfové kompenzovat svou ¢asto nedokonalou strukturalni nebo barevnou mimezi pomoci mimeze
behavioralni.

Myrmekomorfni pavouci zvedaji prvni par koncetin, se kterymi rychle kmitaji nebo se dotykaji
povrchu. Takto napodobuji tykadla mravenci a opticky tak zredukuji pocet part koncetin ze Ctyf na tii
(Edmunds 1978, Oliveira 1988, Cushing 1997). Podle experimentii, ve kterych Shamble et al. (2017)
zkoumali pomoci vysokorychlostnich kamer pohyb koncetin myrmekomorfniho pavouka (Myrmarachne
formicaria, Salticidae), tak ale pavouci ¢ini pouze kdyz stoji. Pfi pohybu pak pouzivaji vSechny ¢étyfi pary
koncetin a také dokonale imituji ,,cik - cak® pohyb mravenct, coz autofi zjistili pii dalSich experimentech.
Shamble et al. (2017) pfi nich zaznamenavali tvar trajektorie pohybu mravence rodu Formica (modelu),
myrmekomorfniho pavouka (M. formicaria) a nemimetického pavouka. Pokusy probihaly v aréné, kam
autofi nanesli vzory trajektorii pomoci mravencich feromond, a v aréné bez feromoni. Na zaklad¢ svych
meéteni pak autofi porovnali zplisob chlize mravencti i pavoukil. Zjistili, Ze trajektorie pohybu pavoukut
koresponduje se znacné klikatou trajektorii zaznamenavajici pohyb mravenct v aréné bez feromont.

Aby autofi zjistili, jak na toto myrmekomorfni chovani reaguje vizualn€ orientovany predator
(nemimeticky pavouk druhu Phidippus audax, Salticidae), poustéli mu videozdznamy pohybu mravence,
mimetika i nemimetického kontrolniho pavouka. P. audax se pokusil zatitoCit na cca 75 % nemimetickych
pavoukl, ale jen na 15 - 25 % mravencii a mimetickych pavoukti (Shamble et al. 2017). Behavioralni
mimeze M. formicaria tedy miize byt podle Shamble et al. (2017) efektivni pfi klamani riznych predatorii
vyuzivajicich rizné typy signalt.

Ve své studii zjistili Pekéar a Jarab (2011a), ze tfi druhy zkoumanych pavoukt riznych celedi se
svym modelim podobaly pfedevS§im zbarvenim (viz kap. 4.2.2. a obr. 4) a délkou téla; zZadnou strukturalni
myrmekomorfii nevykazovaly. Zpisob jakym se pavouci a mravenci pohybovali, byl v§ak zna¢n¢ odlisny, az
na podobnou rychlost pohybu. Podle autorii se zde jedna nejen o nedokonalou vizualni myrmekomorfii, ale
také o nedokonalou behavioralni myrmekomorfii.

Na zékladé vysledk svych experimenti Jackson et al. (2008) predpokladaji, ze predatofi maji
vrozenou averzi vi¢i jednotliveim mravencti i myrmekomorfi, a navic také rozeznavaji skupinu mravenct
i skupinu myrmekomorfnich pavouki jako kofist vice nebezpecnou nez osamoceného mravence nebo
pavouka. Tento jev, kdy jsou mimetici chranéni pfed predatorem pomoci agregace, autofi oznacuji jako
kolektivni mimikry.

Nelson a Jackson ve své studii (2009) porovnavali reakci potencionalniho predatora na skupinu
myrmekomorfnich skadkavek a skupinu mravencl. Pracovali s myrmekomorfnim druhem pavouka
Myrmarachne melanotorsa (Salticidae), ktery je znamy svym gregarioznim chovanim (Jackson et al. 2008),

a mravencem rodu Crematogaster (Myrmicinae), jakozto modelem. Jako alternativni kofist pro své
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experimenty zvolili nemyrmekomorfni gregariozni skdkavky rodu Menemerus (Salticidae) a pakomary rodu
Chaoborus (Chaoboridae). Jako potencionalniho predatora pak vybrali nemyrmekomorfni

a nemyrmekofagni druhy skakavky rodt Hyllus, Plexipus a Portia (Salticidae). Autofi sledovali reakce
predatora na jednotlivce mimetikd, modelt i alternativnich kofisti a také jeho reakce na jednotlivé skupiny
(smisené i homogenni) a reakce na skupinu a jednotlivce. Podle vysledki jejich experimetd predator rozlisil
jednotlivé myrmekomorfni pavouky a mravence od jednotlivcl nemyrmekomorfnich skakavek a pakomara.
Zaroven nedokazal rozlisit mravence od pavouki ve skupinach a témto skupinam se také vyhybal na rozdil
od jednotlivel mnohem vice. Na zaklad¢ téchto vysledkl se tedy autofi domnivaji, Ze nejen skupiny
mravenct, ale i skupiny myrmekomornich pavouki jsou pted predatorem lépe chranéni nez jako jednotlivci.
Jedna se zde podle nich o kolektivni mimikry, kdy skupina myrmekomorfnich pavoukl napodobuje skupinu
mravencu.

U plostic je znama behavioralni myrmekomorfie u nymf rodu Hyalymenus (Alydidae), které krome
kromé rychlého ,,cik - cak® pohybu a neustale rozechvélych tykadel pohybuji zadeckem nahoru a dolt, coz
pfipomina vyplaSeného mravence (Oliveira 1985), viz kap. 6.2.1. U plostice druhu Neopamera bilobata
(Rhyprochromidae) si Schuh a Slater (1995) v§imli podobného chovani jako u vyse popsaného gregariozniho
pavouka Myrmarachne melanotorsa. Tato ploStice je myrmekomorfni pouze chromaticky, na svétlych
hemelytrach ma tmavé zbarveny vzor pfipominajici télo mravence. Jeji nedokonald myrmekomorfie mtze
byt podle pozorovani Schuh a Slater (1995) kompenzovana gregaridznim chovanim plostice. Kdyz je
pocetna populace skrytd pod rostlinami vyrusSena, jednotlivé plostice se rozuteCou do vSech stran, pricemz
jejich pohyb je rychly a klikaty, podobn¢ jako pohyb vyplasenych mravenct vyskytujicich se ve stejném
habitatu. Schuh a Slater ptfedpoklddaji, ze toto myrmekomorfni kolektivni chovani mutze plosticim
poskytnout dostatek ¢asu pro Unik pted predatorem.

Behavioralni myrmekomorfie je také znama u dvou druhii plostic ¢eledi Miridae, Coquillettia
insignis a Orectoderus obliquus (Miridae). Tyto dvé plostice v porovnani s nemyrmekomorfni plostici
(Lopidea nigrida, Miridae) vykazovaly pii pozorovanich celkove vyssi aktivitu, stejné jako mravenci, které

napodobuji (Mclver a Stonedahl 1987a,b), viz kap. 6.1.1., 6.1.2.
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4.5. Mira presnosti mimeze

U mnoha myrmekomorfnich mimetikii se objevuje pouze tzv. nedokonald mimeze (,,inaccurate
mimicry“, ,jimperfect mimicry), ktera byla studovana predev§im u fady myrmekomorfnich pavouki
(Ceccarelli 2008, Pekar et al. 2011, Pekar a Jarab 2011a,b). Casto se objevuje v Batesovském mimetickém
komplexu, kde jsou mimetik a model fylogeneticky vzdaleni, jako naptiklad u mravenct a pavouki (Pekar
a Jarab 2011b). Pfesna podobnost (,,accurate mimicry*, Pekar 2014) by zde totiz vyzadovala vyraznou
fenotypovou, morfologickou i strukturalni zménu mimetika. Tou miZze byt napiiklad redukce plodnosti
u myrmekomorfnich pavouku jako nasledek zizeni jejich abdomenu (Edmunds 1978).

Nedokonali myrmekomorfové Casto napodobuji své modely pouze chromaticky, nikoli morfologicky
¢i behavioralng (Pekar a Jarab 2011b). Podle Sherratta (2002) se nedokonalé mimikry daji nejspise oCekavat
v pripadé, kdy je model obzvlast¢ jedovaty a vyskyt mimetika je vzacny, ¢i v piipad€, Ze mimetik
napodobuje vice riznych modelti nebo je jeho mimeze uréena vice druhim predatort. Tuto teorii dale
rozvijeji Sherratt a Peet-Paré ve své praci (2017), kde navrhuji dalsi fadu hypotéz vysvétlujicich
nedokonalou mimezi, naptiklad hypotézu zaloZenou na zplsobu, jakym predatoii vyuzivaji dostupné
informace pro rozliSeni mezi modelem a mimetikem.

Nedokonalost mimeze také mize spocivat v tom, Ze myrmekomorfové napodobuji mravence, kteii
jsou vétSinu Casu v pohybu, tudiz morfologicka a barevna podobnost je Casto nedostacujici. Pekar a Jarab
vizudlni (Pekar a Jarab 2011a), a také nezptisobuje mimetikovi evoluc¢ni omezeni, jako mimeze morfologicka
(Pekar a Jarab 2011b).

Ceccarelli (2008) provadéla experimenty se Ctyfmi myrmekomofnimi druhy pavoukti rodu
Myrmarachne. Zjistila, ze kromé napodobovani vzhledu svych mravencich modelti napodobuji tyto druhy
i jejich chovani, a to specifickym ,,cik — cak* pohybem, zveddnim zadecku a mavanim prvniho paru koncetin
napodobujicich tykadla mravencti. Podle Pekara a Jaraba (2011b) se zde jednd o dokonalou mimezi,
na rozdil od jimi studovanych nedokonale myrmekomorfnich pavoukd, ktefi napodobovali mravence pouze
vzhledem, délkou téla a rychlosti pohybu (Pekar a Jarab 2011a).

Studie Pekara et al. (2017) se zabyva mirou u¢innosti mimeze jednotlivych ¢lend rozsahlého
mimetického komplexu. Mimetici v tomto komplexu se mezi sebou zna¢né 1isi v mife jejich ochrany pied
riznymi predatory. Jsou zde neskodni mimetici patfici do Batesovského mimetického komplexu, i znacné
nebezpeci mimetici patfici do komplexu Miillerovského; a pak mnoho druhd, jejichZ mira nechutnosti se
pohybuje na pomezi t€chto dvou komplexii. Pro vSechny cleny je vSak spole¢nym znakem charakteristické
zlatavé zbarveni t€la, proto tento komplex oznacuji autofi ve své studii jako tzv. golden mimicry complex.
Podle autort se zde jedna o o silné komplikovany mutualisticky vztah mezi v§emi ¢leny komplexu, ktefi jsou

diky riznému stylu vlastni mimeze nejedli pro Siroké spektrum predatort.
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5. Transformac¢ni mimikry

Jako transformac¢ni mimikry se oznacuje jev, kdy hemimetabolni hmyz v pribéhu své ontogeneze
napodobuje v kazdém instaru jiny nebo vice druhit modeli (Mathew 1935 ex Cushing 1997). Naptiklad
podle studie nékolika myrmekomorfnich druhG pavoukd rodu Myrmarachne (Salticidae) napodobuji
jednotlivé instary rizné druhy mravenct, se kterymi také byly nalezeny na stejném habitatu (Edmunds
1978). Rana vyvojova stadia pavouka napodobovala velikostng€, barevné i behavioralné mensi druhy
mravencl, se kterymi byla v asociaci nebo jimi byla tolerovana. Stejné tak pozd¢jsi instary pavouku
se podobaly vétsim druhtiim mravenct. Podle Edmundse (1978) se jedna o Batesovskou mimezi, kdy jsou
pavouci rodu Myrmarachne chranéni diky své myrmekomorfii pfed potenciondlnimi vizudlné orientovanymi
predatory (napf. nekteré vosy, insektivorni ptaci). Ti si je snadnou spletou s mravenci, jimz se zasadné
vyhybaji kviili jejich nepozivatelnosti.

Kromé napodobovani imag mravencti existuji i ptipady, kdy mimetik napodobuje jejich nedospéela
stadia. Rané instary né€kolika druhti myrmekofilnich pestienek (Diptera: Syrphidae) morfologicky a
v pozdg&jsich stadiich i chemicky napodobuji kokony mravenct rodu Formica a Camponotus (Formicinae),
kterymi se zivi (Garnett et al. 1985).

O transformacnich mimikrach u plostic se ve svych studiich zminuji Mclver a Stonedahl (1987,
Coquillettia insignis, Orectoderus obliquus, viz kap. 6.1.1., 6.1.2.) a Oliveira (1985, Hyalymenus spp.,
viz kap. 6.2.1.).
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6. Myrmekomorfie u ploStic

V ramci fadu Heteroptera se myrmekomorfie vyvijela nezavisle v nékolika skupinach:
Enicocephalomorpha: Enicocephalidae; Leptopodomorpha: Saldidae; Cimicomorpha: Nabidae, Miridae;
Pentatomomorpha: Geocoridae, Oxycarenidae, Rhyparochromidae, Alydidae, Pyrrhocoridae (Mclver
a Stonedahl 1993). Nejvice myrmekomorfnich zastupcii najdeme v ramci Celedi Miridae (pfedevsim
v pod¢eledich Phylinae a Orthotylinae) (Cassis a Wall 2010), viz tabulka ¢. 1.

Podle studie Schuha (1984) zamétené na fylogenetické vztahy v ramci pod¢eledi Phylinae, je nejvice
myrmekomorfnich druht v odvozenéjSich taxonech, zatimco nemyrmekomorfni nebo jen slabé
myrmekomorfni taxony jsou zpravidla vice plesiomortni.

Plostice jsou pted svymi predatory casto chranény diky svym repelentnim zlazam, zadné dalsi
zpisoby ochrany vSak nemaji. Napodobovat nebezpeéné mravence je pro né tedy efektivni. Predatory plostic
jsou zejména ptaci, néktefi mensi obratlovci jako napiiklad leguéni, a ¢lenovci (Mclver a Stonedahl 1993).

Morfologicka a strukturalni myrmekomorfie je u plostic velmi dobie vyvinuta. Casto se u nich
objevuje redukce kiidel, diky které maji viditelné abdominalni segmenty (Mclver a Stonedahl 1987a,b).
Naptiklad podle Cassis a Wall (2010) se predevsim u plostic pod¢eledi Orthotylinae a Phylinae vyskytuje
pohlavni dimorfismus, kdy samice jsou bud’ brachypterni nebo apterni, zatimco samci maji pln€¢ vyvinuta
kiidla. I ptfes to jsou ale Casto ob¢é pohlavi myrmekomorfni. U okfidlenych jedincii se objevuje lateralni
zuzeni kitidel, které¢ vytvari iluzi mravenci stopky (napi. Oecophyllodes bipunctatus, Miridae) (Schwartz
a Cassis 2003), nebo kresba na kiidlech, diky niZ jsou plostice myrmekomorfni alespoii chromaticky (samci
rodu Myrmecoroides, Miridae) (Gross 1964).

Casto se také u myrmekomorfnich plostic objevuje zvétieni a modifikace hlavy, a to predevsim
ve ventralni oblasti, dale pak velké oCi a bazaln¢ zizeny, Casto zakulaceny abdomen (Mclver a Stonedahl
1987a,b; Roca-Cusachs a Goula 2016). Podle Mclvera a Stonedahla (1987a,b) jsou pak dalSimi znaky
myrmekomorfie u plostic prodlouzené thorakalni segmenty a dlouhé, zké koncetiny.

U plostic byla zaznamenana i chromatickd a behavioralni myrmekomorfie, kterd je popsana
u jednotlivych myrmekomorfnich druht.

I u plostic se vyskytuji transformacni mimikry, kdy jednotlivé instary napodobuji riizné druhy
mravenct (napf. Hyalymenus spp., Oliveira 1985). Nymfalni myrmekomorfie, resp. jev kdy jsou
myrmekomorfni pouze larvy, se vyskytuje hlavné u Celedi Nabidae a Alydidae. Z celedi Nabidae jsou
myrmekomorfni larvy naptiklad u druhu Himacerus mirmicoides (Mclver a Stonedahl 1993), z celedi
Alydidae jsou to pak napt. rody Hyalymenus, Megalotomus a Riptortus (Oliveira 1985, Mclver a Stonedahl
1993).

Myrmekomorfie je jev intenzivné studovany u pavoukt,, o myrmekomorfnich plosticich vSak vyslo
zatim jen par studii, které se podrobnéji zabyvaji zptisobem jejich mimeze. V dalSich, vétSinou

na taxonomii zamétenych pracich, pisi autofi ¢asto jen o ,,novém rodu plostice, jejiz vzhled je znacné
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myrmekomorfni“. VSechny tyto rody jsou shrnuty v tabulce ¢.1 vcetné praci, ve kterych autofi
u studovanych rodu plostic myrmekomorfii predpokladaji. Dale se v této kapitole budu zabyvat jen druhy

(popripadé rody) plostic, o nichZ existuji detailnéjsi zdznamy o zpasobu a funkci jejich myrmekomorfie.

6.1. Heteroptera: Miridae

Morfologicka i behavioralni podobnost mravenciim je v ramci ¢eledé Miridae velmi Casta. Vyvinula
se zde nezavisle nejméné¢ desetkrat, pét podceledi Miridae maji myrmekomorfni zastupce - Cylapinae,
Deraeocorinae, Mirinae, Orthotylinae a Phylinae (Mclver a Stonedahl 1993), pficemz nejvice se jich nachazi

ve dvou posledné zminénych (Cassis a Wall 2010).

6.1.1. Coquillettia insignis

Podle Mclvera (1987) je Coquillettia insignis (Miridae: Phylinae) excelentni myrmekomorf,
a to diky svému chovani i morfologii. Jedna se o denniho herbivora rozsifeného zejména na zapadé
Spojenych statt a ziviciho se na rostlinach celedi bobovitych (Fabaceae), predevs§im na Lupinus caudatus.
Dospélci vykazuji zna¢ny pohlavni dimorfismus, siln¢ myrmekomorfni samice je apterni, zatimco samec ma
ktidla pln€ vyvinuta. Mezi hlavni znaky myrmekomorfie u samic patii podle Mclvera kromé apterie také
velka hlava s vyraznyma ocima, prodlouzeni thorakalnich segmentl, zfetelny petiolus vytvofeny silnym
zaSkrcenim prvnich tii abdominalnich segmentli, zakulaceny abdomen a dlouhé nohy (obr. 4.A). Okiidleni
samci vSechny tyto znaky postradaji, maji pouze slab¢ zizené abdominalni segmenty. I piesto, ze se Mclver
o myrmekomorfii samcli ve své studii viibec nezminuje, je docela zjevné, ze samci mohou byt
myrmekomorfni alesponi chromaticky, a to diky barvenému vzoru na svych kiidlech (obr. 4.B). U dospélych
samic tohoto druhu plostice si Mclver (1987) povSiml také barevné polymorfie, zbarveni jejich téla se
pohybuje ve skalach ¢erveno - hnéda az cerna .

Nymfalni stddia obou pohlavi jsou taktéz myrmekomorfni, nebot maji mnoho shodnych
morfologickych znakii s dospélci, piedevSim velkou hlavu a zizeni bazélnich abdominalnich segmentt

(Mclver 1987).
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Obr. 4.A: Coquilletia insignis samice Obr. 4.B: Coquilletia insignis samec
Prevzato z https://www.discoverlife.org.

Myrmekomorfni chovani C. insignis popsali Mclver et al. ve svych experimentalnich studiich
(Mclver a Stonedahl 1987a, Mciver a Asquith 1989, Mclver a Lattin 1990). Pozorovali chovani C. insignis
spolecné s nemyrmekomorfi plostici Lopidea nigrida (Miridae: Orthotylinae ) na jejich hostitelské rostling
L. caudatus v jiznim Oregonu. Z jejich studii je ziejmé, ze C. insignis je vynikajicim mimetikem mravenci
nejen diky své morfologii, ale také diky zptisobu chovani. V porovnani s L. nigrida vykazuje mnohem vétsi
aktivitu a méné Casu vénuje odpocinku a ¢isténi se (Odpocinek: L. Nigrida 59 %, C. insignis: 17 %, béh:
L. Nigrida 6 % , C. insignis: 30 %) (Mclver a Asquith 1989).

Mclver a Stonedahl (1987a) pii terénnich pokusech nasbirali v okoli vyskytu C. insignis dvanact
druhtt mravenci, které se mezi sebou svou velikosti, tvarem, barvou i chovanim znacné liSily. Podle autort
slouzi vSechny tyto druhy mravencti plostici jako model. Zaroven vSak tvrdi, Ze neexistuje specificky model
mravence pro ur¢ité vyvojové stddium, pohlavi nebo barevnou formu C. insignis, a to i pies to, Ze nasli jisté
podobnosti mezi ur¢itym druhem mravence a jednotlivymi myrmekomorfnimi formami plostice.

Za nejCast&jsi potencionalni predatory C. insignis povazuje Mclver a Stonedahl (1987a) vizualné
orientované plostice (Reduvidae, Nabidae) a pavouky (Salticidae, Thomisidae, Philodromidae, Thomisidae).
Kromé téchto (a dal$ich mén¢ cCastych) ¢lenovcd byly v blizkosti ploStic pozorovany tii druhy leguant
(Squamata: Iguania) a pét druhti ptakd (piedevsim pévei Celedi Passerellidae a Troglodytidae).

Mclver (1987) pracoval pii svych experimentech s C. insignis konkrétné s tremi druhy predatorQi-
skakavkou Sassacus papenhoei (Salticidae), béznikem Misumenops celer (Thomisidae) a zaketnici Sinea
diadema (Reduviidae), a s jednou kontrolni nemyrmekomorfni plostici druhu Lopidea rolfsi (Miridae),
jakozto druhou kofisti. Co se ty¢e zaketnice a skakavky, z pokust vyplyva, Ze se jedna o predatory, kteti se

orientuji hlavné vizualng, protoze nedokazali rozlidit mimetika od jeho velmi podobného modelu. Utoky
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zaketnice 1 skakavky na C. insignis i jejiho modelového mravence béhem jednotlivych pokust byly totiz
podstatné méné cCasté nez jejich utoky na nemimetickou plostici. Mclver predpoklada, Zze se jedna
o Batesovskou mimezi, protoze pii pokusech predatoii klasifikovali C. insignis jako mravence a nikoli jako
jeji nemimetickou, fylogeneticky pribuznou plostici (Mclver1987).

Mimetické chovani C. insignis ale nebylo efektivni vzdy. Jednalo se o ptipad béznika M. celer, ktery
pti experimentech klasifikoval C. insignis jako neSkodnou plostici a nikoli jako mravence. Kromé jednoho
totiz vSichni z Sestnacti béznikll zautoCili na C. inisignis, podobné¢ jako na nemyrmekomorfni plostici
(Lopidea rolfsi). Podle autord studie utoCil béznik na C. inisignis proto, ze ackoli maji béznici pomérné
dobry zrak, tidi se nejspis i jinymi signaly od kofisti, neZ jen vizualnimi. Mize se jednat napfiklad o signaly

olfaktorické, které se tedy ziejmé lisi od olfaktorickych signalti mravence (Mclver 1987).

6.1.2. Orectoderus obliquus

Orectoderus obliquus (Miridae: Phylinae) je dal$i plostici, kterou se ve svych studiich zabyvali
Mclver a Stonedahl (1987b). Rozsifena je zejména na jihu Kanady a severu Spojenych statl, jedince v této
studii autofi pozorovali konkrétné¢ v zapadnim Oregonu, kde Ziji na rostling ¢eledi krti¢nikovité (Penstemon
procerus brachycanthus, Scrophulariaceae). Stejné jako Coquilettia insignis je tento druh v dospélosti
pohlavné dimorfni, pfi¢emz samice je brachypterni a barevné polymorfni samec ma pln¢ vyvinuta kiidla.

Hlavnimi myrmekomorfnimi znaky u samic O. obliquus jsou znacné zkracené hemelytry
(brachypterie), prodlouzeni a zaobleni thorakalnich segmentl, zakulaceny abdomen se siln¢ z(zenymi
bazalnimi segmenty, zvétSena hlava (pfedevsim ve ventralni oblasti) a dlouh¢, uzké koncetiny. Makropterni
a tudiz méné¢ myrmekomorfni samci maji pouze slabé zuzené abdomindlni segmenty. Na tmavych
hemelytrach maji nckteré barevné formy samcl bilé teCky, coz by mohlo znacit alespoi ¢éstecnou
chromatickou myrmekomorfii, ovSem Mclver a Stonedahl (1987b) se ve svych experimentech zabyvali
pouze jedinci s kompletné cernymi hemelytrami. [ nymfy tohoto druhu jsou zna¢né myrmekomorni, pfi¢emz
mladsi instary obou pohlavi vice nez starsi instary samct, u kterych uz se objevuji naznaky kiidel. Nymfy
maji rozsdhlé svétlé skvrny na prvnich dvou abdominalnich segmentech, coz podle autorii studie muize
zesilovat dojem petiolu mravenci.

O. obliguus je denni soliterni plostice, kterd nijak neinteraguje s mravenci, se kterymi se vSak
vyskytuje na stejném habitatu. Mclver a Stonedahl (1987b) pozorovali jeji chovani, které nasledné
porovnavali s chovanim Coquilettia insignis a Lopidea nigrida. Jedna se o aktivni plostici, znacnou cast dne
(19 %) stravi béhanim na svych hostitelskych rostlindch, pfi béhu Casto kmita tykadly. Jeji aktivita ovSem
neni tak zna¢na jako u ptibuzné plostice C. insignis, a to i proto, ze O. obliquus travi vice ¢asu odpoCinkem

(34 %). Stale je ale mnohem vice aktivni nez jeji nemyrmekomorfni kontrolni plostice Lopidea nigrida.
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Podle autori mohou byt predatory této plostice mali ptaci (pévci) a vizualné€ orientovani pavouci
(Salticidae, Oxyopidae) a plostice (Nabidae), které v pribéhu pozorovani v terénu identifikovali. Autofi

s nimi v8ak na rozdil od experimentti s C . insignis (Mclver 1987) neprovadéli zadné experimenty.

6.1.3. Pilophorus spp.

6.1.3.1. Pilophorus walshii

Pilophorus walshii (Miridae: Phylinae) je myrmekomorfni druh plostice, kterou pozoroval Fulton
(1918). Zjistil, ze jak nymfy, tak i makropterni dospélci tohoto druhu chromaticky napodobuji mravence
druhu Formica rufa (Formicinae). Tito mravenci se staraji o msice, které nejen jim, ale i plosticim slouzi
jako zdroj potravy. Plostice, mravenec, 1 msice maji stejny habitat, a to na jablonich. Nymfy i dospélci
P. walshii jsou chromaticky podobni jak mravencim, tak i mSicim, a jsou velmi rychli bézci. Stretim
s mravenci se vyhybaji, a to vétSinou tak, ze setrvavaji na opa¢nych koncich vétve nebo pted nimi rychle
uprchnou. Maji totiz pomérn¢ dobry zrak a dokazi mravence identifikovat i na nékolik centimetrti, zatimco
mravenci jejich pfitomnost detekuji maximalné na vzdalenost jednoho centimetru. Timto zplisobem se
plostice dostanou k msSicim, pficemz podle pozorovani Fultona (1918) se zivi jak na jejich medovici, tak
i na msicich samotnych.

Podle autora vSak neplni myrmekomorfie P walshii zadny 0cel, nebot’ mravenci maji pomérné
Spatny zrak a plostici mohou spise rozeznat podle chemickych signald. Fulton (1918) tedy predpoklada, ze
myrmekomorfie je zde pouze nahodna. Je ale nutno podotknout, Ze se miize jednat o Batesovskou mimezi,
kdy plostice chromaticky napodobuje mravence nikoli za Gcelem ochrany pied nim samotnym, nybrz pied
vizualné orientovanym predatorem. Svij model pak zaroven vyuziva k tomu, aby se dostala ke zdroji

potravy — msicim.

6.1.3.2. Pilophorus perplexus

O podobném ptipadé pise Pinol et al. ve své studii (2012), ktera se také zabyva denzitou mravenctd
rodu Lasius grandis (Formicinae) a plostic druhu Pilophorus perplexus (Miridae: Phylinae). Oba tyto druhy
se vyskytuji ve stejném habitatu, pficemz plostice se stejné jako mravenci zivi na msSicich (Dysaphis
plantaginea, Passerini).

Podle Pinol et al. se jednd o Batesovsky mimeticky komplex, nebot’ nymfy i makropterni dospélci
plostic jsou morfologicky, barevné i behavioralné myrmekomorfni, avSak je zde nedostatek informaci
o potencionalnim operatorovi (predatorovi), pro kterého by mélo byt myrmekomorfni chovani plostic
uré¢eno. Z ¢lenovcl to podle autori mohou byt vosy a skakavky a dale pak mali obratlovci jako jestérky

a insektivorni ptaci.
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Mclver a Stonedahl (1993) vSak tvrdi, Ze myrmekomorfie u rodu Pilophorus slouzi pouze jako
docasna iluze, umoznujici mu dostat se ke zdroji jeho potravy - msicim. V piipadé druhu P. perplexus Pifiol
et al. (2012) zjistili, Ze se Pilophorus perplexus a Lasius grandis ¢asto vyskytuji ve stejny ¢as na stejném
misté, pficemz mravenci nejevi vici plosticim zadnou agresi, oproti dal$im studovanym nemyrmekomorfnim

plosticim. Je tedy mozné, Ze plostice napodobuji mravence i chemicky, a mravenci je proto toleruji.

Kromé¢ téchto se o dalSich myrmekomorfnich druzich rodu Pilophorus také zminuji ve své

taxonomické studii Yasunuga a Schuh (2013).

6.1.4. Myrmecoroides spp.

Jeden z nejpozoruhodnéjsich myrmekomorfnich zastupcii fadu Heteroptera je rod Myrmecoroides
(Miridae: Orthotylinae), viz obr. 5. Podle Grosse (1964) je tato plostice siln€¢ myrmekomorfni a pohlavné
dimorfni. Samice jsou mikropterni a samci maji na kiidlech znazornény vzory pfipominajici mravenci
petiolus. Ob¢ pohlavi maji velké oci, prodlouzeny thorax, zazeny druhy a tieti abdominalni segment a dlouhé
koncetiny. VSechny druhy rodu Myrmecoroides maji vSak jest¢ dva unikatni znaky, a to redukci samcich
genitalii a unikatni modifikaci hlavy u obou pohlavi, na které je specialni vyrustek ve tvaru sekerky (proto
oznaceni ,,hatched-head plant bug®). Tento polokruhovy vyrtstek je tvofen ze dvou srostlych ¢asti vzniklych
z vyrazné zvétSeného postclypea, anteclypea a labra (Gross 1964)

Podle Cassis a Wall je rod Myrmecoroides rozsiten od jizni Austrdlie po severni Queensland
a jedna se o specialisty na rizné druhy trav. Autofi se ve své studii vSak dale zabyvaji spiSe popisem
morfologie jednotlivych druhti tohoto rodu, takze funkce jeho myrmekomorfie zatim neni znama. Stejné tak
je podle nich nejasny i vyznam morfologické modifikace hlavy, nebot nenasli druh mravence, ktery by byl
vhodnym modelem (Cassis a Wall 2010). Je v§ak pomérmné zjevné, ze z profilu vytvati hlava plostice iluzi

mravenci hlavy, takze tato modifikace nejspis slouzi jako unikatni znak v rimci myrmekomorfie tohoto rodu.
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Obr. 5: Myrmecoroides carinatus, samec
Ptevzato z http://www.bowerbird.org.au

6.2. Heteroptera: Alydidae

6.2.1. Hyalymenus spp.

U zéstupci celedi Alydidae je castd nymfalni myrmekomorfie, napf. u rodt Hyalymenus,
Megalotomus a Riptortus (Oliveira 1985). Ve své studii se Oliveira zabyval myrmekomorfnimi druhy
Hyalymenus limbativentris a Hyalymenus tarsatus zijicimi v jihovychodni Brazilii (Oliveira 1985). Nymfy
téchto druhii jsou podle jeho pozorovani pfevazn¢ denni a vyskytuji se v agregacich na reprodukénich
Castech rostlin (u H. limbativentris predev§$im na Solanaceae), ze kterych saji §tavu. Mravenci rodu
Camponotus (Formicinae), Crematogaster (Myrmicinae) a Ectatomma (Ectatomminae), vyskytujici se na
stejnych rostlinach, se zivi sekrety msSic a tento sviij zdroj potravy si chrani pfed vSemi vettelci, véetné
plostic. Podobnost nymf plostic s mravenci je ziejma z jejich morfologie (apterie, prognatni hlava
s vyraznyma ocima, bazalni zaskrceni abdomenu, dlouhé a uzké nohy, leskly povrch téla). Mimeze je navic
zdokonalena diky myrmekomorfnimu chovani, tj. ,,cik- tak* chiize, rozechvéld tykadla a pohyb abdomenu
nahoru a dolt.

Oliveira si také povSiml meénicitho se zbarveni v ramci nymfalnich stadii této plostice
(transformacénich mimiker). Nymfy napodobuji v jednotlivych instarech rtizné druhy mravenct vyskytujicich

se na stejném habitatu, podobn¢ jako je tomu naptiklad u Coquiletia insignis (Mclver a Stonedahl 1987a).
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U nymf rodu Hyalymenus limbativentris se Oliveira zmifiuje i o barevném dimorfismu. Zluté formy se
nachazeji spolu se svymi modelovymi mravenci Ectatomma tuberculatum, zatimco ¢erné formy nasel
na stejném habitatu jako mravence rodu Camponotus.

Dospélci rodu Hyalymenus maji tvar i morfologii téla klasicky hemipterni, ale i zde je urcita
chromaticka podobnost s mraven¢im télem diky jejich tmavsimu zbarveni a prihlednym hemelytram
(Oliveira 1985). Z experimentti Oliveira je patrné, Ze i nemyrmekomorfni dospélci jsou pomémé dobie
chranéni pred utoky mravenct a kudlanky, jakoZto svého potencionalniho predatora. Déje se tak diky jejich
nocni aktivité, repelentnim zlazam a schopnosti letu a tedy i uniku pred predatorem.

Oliveira (1985) se zabyval interakci nymf i dospélct plostice se tfemi rody mravenct, ktefi se
vyskytovali na stejném habitatu, pokusy provadél v terénu i v laboratofi. Mravenci rodu Camponotus
nevykazovali viici nymfam zadné znamky predacniho chovéni, bez ohledu na jejich zbarveni a velikost.
Pokud se mravenec priblizil ptili§ blizko, nymfa odbéhla na jinou cast rostliny. V nékolika ptipadech byla
nymfa plostice pozorovana pii krmeni spolu s mravenci rodu Camponotus na stejné ¢asti rostliny, pficemz
za celou dobu (15 minut) jimi nebyla nijak vyrusena. Odlisného chovani si Oliveira pov§iml u mravenct
rodu Crematogaster pfi pozorovani v ptirozenych podminkach. Béhem hodiny byly pozorovany ctyii utoky
na nymfu, kterd se nachazela na plodu Solanum asperum spolu s tfinacti délnicemi rodu Crematogaster.
Po utoku, kdy se mravenec opakované zakousl nymf€ do koncetiny, se pokazdé nymfa pfesunula na jinou
¢ast rostliny. Nymfy se ale podle pozorovani Oliveira nejvice vyhybaly mravencim druhu Ectatomma
quadriens. Jakmile nymfa zaregistrovala pfitomnost mravence, rychle odb&hla nebo skocila na jiné misto.

Pti laboratornich experimentech s dospélci zkoumanych plostic a mravenci rodu Crematogaster byly
oba druhy plostice (H. limbativentris, H. tarsatus) mravenci napadeni. Mravenec nékolikrat kousl plostici
do koncetiny, pfi¢emz ta ale po Utoku odlétla do bezpeci. V pfirozenych podminkach Oliveira pozoroval,
ze dospélci plostic se stfetim s mravenci uplné vyhybaji a bézné odlétnou jesté nez se k nim mravenec
priblizi.

V laboratornich experimentech s potencionalnim predéatorem plostice — jednim jedincem kudlanky
Oxyopsis media (Mantidae), ktera se vyskytuje na stejnych hostitelskych rostlinach (Solanum asperum),
zkoumal Oliveira jeji reakci na mravence i nymfy a dosp€lce plostic (Oliveira 1985). Pfi prvnim experimentu
se nenakrmena kudlanka odchycena pred tfemi hodinami vyhybala jak mravencim, tak i chvili poté
nabidnutym myrmekomorfnim nymfam plostic. Druhy experiment provadél Oliveira se stejnym jedincem
kudlanky po tfech dnech od prvniho pokusu, béhem kterych nebyla vitbec krmena. Kudlance nabidl nejprve
jednu dé€lnici Camponotus blandus a poté nymfu Hyalymenus limbativentris. Mravenec na kudlanku zattocil
a kudlanka odlétla do bezpeci, plostici se kudlanka vyhybala. Po dvaceti hodinach se konal tfeti experiment,
kdy byly vyhladovélé kudlance postupné nabidnuty kofisti v tomto potfadi: mravenec druhu Camponotus
blandus, nymfa a dospélec ploStice Hyalymenus limbativentris a moucha z celedi bzucivkovitych
(Calliphoridae). Chovani kudlanky vii¢i mravenci i nymf€ bylo stejné jako v predchozim experimentu. Opét

se jim vyhybala a v pfipadé, Ze se mravenec nebo nymfa pfiblizili moc blizko, stala se nehybnou.
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Na dospélce plostice kudlanka pak zattocila, avsak netispésné, protoze koftist byla schopna uniku. Co se tyce
mouchy, tu kudlanka ihned chytila a sezrala.

Podle Oliveira (1985) se v piipadé nymf plostic rodu Hyalymenus a jejich modelovych mravenct
jedna o Batesovskou mimezi, kdy nymfy jsou diky jejich mimezi chranény pfed vizualn¢ orientovanym
predatorem, v tomto pripadé kudlankou. Na rozdil od Mclvera a Stonedahla (1987a) ale autor nevylucuje
moznost, ze muze jit spiSe o Miillerovsky komplex, nebot nymfy i dospélci plostic maji abdomenalni
repelentni zlazy. Diky nim jsou jak nymfy, tak i dospélci Castecné chranéni pred Utoky potencionalnich
predatort. Oliveira (1985) to pozoroval u kudlanky, kterd se pfi stfetu s nymfou plostice vzdy chovala

ostrazité, a to bez ohledu na to, zda uz se pred tim dostala do kontaktu s mravencem ¢i ne.
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Tabulka €. 1: Pfehled myrmekomorfnich rodi plostic.

TAXON ROD TYP* |REFERENCE
Enicocephalidae \Didymocephalus M Mclver a Stonedahl 1993
Saldidae Saldoida M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Alydidae \Alydus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Cydamus M, CH  |Schaeffer 1972
\Dulichius M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Hyalymenus M, CH, BMclver a Stonedahl 1993
Riptortus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Trachelium M, CH |Schaeffer 1972
Lygaeidae \Aegyptocoris M, CH [Slater a Sweet 1970
\Barberocoris M, CH [Slater a Sweet 1970
Mimobius M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Neocattarus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Pamphantus M, CH |Myers a Salt 1926
Rhyparochromidae
Rhyprochrominae
Drymini \Eremocoris M, CH, B|Thangavelu 1978
Rhyparochromini  |Dieuches M, CH, B|Thangavelu 1978
\Metochus M, CH, B|Thangavelu 1978
\Poeantius M, CH, B|Thangavelu 1978
Myodochini \Neopamera CH, B Schuh a Slater 1995
Slaterobius M, CH |Schuh a Slater 1995
Udeocorini \Daerlac M, CH |Cassis a Symonds 2012
Largidae \Arraphe M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Pyrrhocoridae \Myrmoplasta M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Pentatomidae Pentamyrmex M ,CH |Rider a Brailovsky 2014
Miridae
Cylapinae Gulacylapus M Mclver a Stonedahl 1993
Deraeocorinae Nicostratus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Surinamella M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Mirinae
\Barberiella M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
Herdoniini \Dacerla M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
\Mexicomiris M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
Paraxenetus M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
\Paradacerla M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
Stenodemini \Mimocpes M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Myrmecoris M, CH |Kullenberg 1964 ex Cobben 1986
\Pithanus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Mirini Oecophylodes M, CH |Schwartz a Cassis 2003
Orthotylinae
\Anapus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Halticini \Myrmecophyes M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Nichomachini \Nichomachus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Orthotylini \Pseudopilophorus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Sericophanes M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Austromirini \Myrmecoroides M Gross 1964, Cassis a Wall 2010




Ceratocapsini \Pilophoropsis M, CH |Polhemus, D. A. a Polhemus, J.T. 1985
Phylinae
\Auricillocoris M, CH |Schuh 1984
Auricillocorini Cleotomiris CH Schuh 1984
Cleotomiroides M, CH |Schuh 1984
Hallodapini \Alloeomimus CH Schuh 1984
Coquillettia M, B, CH|Mclver a Stonedahl 1987a, Mclver 1987
\Hallodapus CH Mclver a Stonedahl 1993
\Mimocoris M, CH |Schuh a Slater 1995
\Myrmecomiris M, CH  |Polhemus a Razafimahatratra 1990
Orectoderus M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1987b
Perenotus M, CH |Roca-Cusachs a Goula 2016
\Phoradendrepulus M, CH |Polhemus, D. A. a Polhemus, J.T. 1985
Systellonnotus M, CH |Kullenberg 1964 ex Cobben 1986,
Mclver a Stonedahl 1993
Leucophoropterini  |4buyogocoris M, CH  |Schuh 1984
\Aitkenia M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Arafuramiris M, CH  |Schuh 1984
\Biromiris CH Schuh 1984
Ctypomiris CH Schuh 1984
Gulacapsus CH Schuh 1984
\Karoocapsus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
\Leaina M, CH |Cobben 1986
Leucophoroptera CH Schuh 1984
\Papuamimus M, CH  |Schuh 1984
\Pseudohallodapocoris CH Schuh 1984
\Pseudoleucophoroptera |CH Schuh 1984
Trichocephalocapsus CH Schuh 1984
Pilophorini \Alepidiella M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Bilirania M, CH |Schuh 1984
\Biliranoides M, CH |Schuh 1984
\Pilophorus M, CH, B|Fulton 1918, Pinol et al., Mclver
a Stonedahl 1993, Yasunaga a Schuh
2013
Nabidae \Himacerus M, CH |Mclver a Stonedahl 1993
Nabicula M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993
Pagasa M, CH, B|Mclver a Stonedahl 1993

*Typ myrmekomorfie: M — morfologicka, CH — chromaticka, B — behavioralni

Ptevzato z Mclver a Stonedahl (1993), doplnéno a upraveno.
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7. Z.aveér

Myrmekomorfie je jev, ktery se v ramci kmene Arthropoda vyskytuje u mnoha taxont a plni zde
ruzné funkce. Existuje n€kolik zptsobii, pomoci kterych mlize myrmekomorfni organizmus napodobovat
mravence. Nejcastéji se jedna o morfologickou a chromatickou myrmekomorfii, kterou navic ncktefi
mimetici zdokonaluji pomoci chovani, kterym mravence napodobuji. A naopak v jinych piipadech mohou
mimetici pomoci myrmekomorfniho chovani svou nepiili§ dokonalou strukturdlni a chromatickou
myrmekomorfii kompenzovat.

Z dosavadnich studii je také zjevné, Ze komunikace mezi kofisti (mimetikem) a operatorem
(predatorem) je mnohdy zalozena na kombinaci vice signald. Zailezi na typu predatora
(specialista/generalista) a zptisobu, jakym predator vyuziva dostupné informace diilezité pro rozliSeni mezi
modelem a mimetikem. Pii urCovani miry piesnosti mimeze je tedy zdsadni uvazovat o kombinaci vSech
signalt vysilanych mimetikem a modelem.

Kromé ochrany pred predatorem je v pripadé myrmekomorfie u myrmekofilniho ¢i myrmekofagniho
organizmu nutnd i ochrana pied jeho vlastnim modelem. A jelikoz se mravenci fidi pfedev§im chemickymi
signdly, je pro jejich mimetiky zasadni umét tyto signaly napodobovat. V oblasti vyzkumu sloZeni
kutikuldrnich uhlovodikii mravencii a jejich mimetiki vSak nebylo pro objasnéni jejich vzajemnych vztaht
doposud provedeno dostatek experimentalnich studii. Existuje totiz zatim jen pomérné malo informaci o tom,
zda si nékteré myrmekomorfni druhy chemické slouceniny podobné mravenéim feromonlim samy
syntetizuji, nebo zda je spise ziskavaji pomoci adsorpce.

Jak bylo fe€eno jiz v Givodu této prace, co se vyskytu i funkce myrmekomorfie tyce, je tento jev
zna¢n¢ prostudovany u pavoukd. OvSem o plosticich, u kterych je vyskyt myrmekomorfie vedle pavouka
zaznamenan nejvice, existuji podle vseho jen tii experimentalni studie zaméfujici se potencionalni funkci
jejich myrmekomorfie. Neni také zcela objasnéna problematika vzijemnych vztahti jedinci v ramci
jednotlivych mimetickych komplexi. Vétsina autorti studii o myrmekomorfnich plosticich se totiz domniva,
ze se u nich jedna o Batesovskou mimezi, coz nemusi byt upln¢ pravdivé tvrzeni, vzhledem k existenci
repelentnich zlaz u plostic. V této oblasti vyzkumu je tedy potfeba provést vice experimentalnich studii
zkoumajicich reakce rUznych predatori (zejména ptdklh a vizudln€ orientovanych Cclenovell) na
myrmekomorfni plostice.

Navazujici prace by se tedy piipadné zabyvala podrobngji vyskytem a potencionalni funkci
myrmekomorfie u plostic a zahrnovala by pfedev§im experimenty s jejich predatory. Pro tyto experimenty
by vhodnymi studovanymi mimetiky mohly byt plostice rodu Pilophorus (Miridae: Phylinae) a druhy

Myrmecoris gracilis (Miridae: Mirinae), Himacerus mirmicoides (Nabidae) a Alydus calcaratus (Alydidae).
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