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Abstrakt

Polymorfismus u vystrazné zbarvené kofisti l1ze predpokladat, pokud neni tato kofist chrdnéna pted
predaci zddnym jinym zplUsobem nez svym zbarvenim. Oproti tomu u chranéné kofisti byl
polymorfismus jesté donedavna zdhadny fenomén kvili své del§imu a ndkladnéjSimu averznimu uceni
predatort. Jednotlivé morfy se mohou liSit riznymi parametry zbarveni: barvou, vzorem, mirou
melanizace a vnitinim a vnéj§im kontrastem zbarveni. To znesnadfiuje predatorovi zapamatovat si
chranénou kofist a napfisté se ji vyhnout. Selekcni tlaky a mechanismy ze strany predatorti vedouci ke
vzniku polymorfismu se u chranéné a nechranéné kofisti li§i. U nechranéné kofisti je to negativné
frekvencné zavisla selekce podporujici vzacné morfy nebo hypotéza vice modeld pro jeden mimeticky
druh. U chranéné koftisti se polymorfismus mtize objevit na do¢asnou dobu (tedy byt nestaly), dale je
umoznény prostorovou heterogenitou morf nebo, stejné jako u nechranéné kofisti, mize mimetik
napodobovat vice modeli. Také by se na existenci polymorfismu mohla podilet quasi-batesovska
mimeze, a to vlivem podobnych mechanismi, jako u nechranéné kofisti. Kromé selekce ze strany
predatorti se na existenci polymorfismu ve varovné signalizaci kofisti podili i dalsi faktory jako

termoregulace, pohlavni vybér a stiet vice typt selekce, které mohou byt vzajemné protichidné.

Kli¢ova slova: polymorfismus, aposematismus, antipredacni strategie, varovné zbarveni, antipredacni

obrana, miillerovska mimeze, batesovska mimeze, averzni uc¢eni

Abstract

Polymorphism can be expected in warningly colored prey if the prey is protected from predation by
nothing else but its coloration. On the contrary, in defended prey, polymorphism was only until recently
considered a controversial phenomenon due to its longer and costly avoidance learning. Individual
moprhs can vary in different components of warning coloration: color, pattern, melanization degree, and
internal and external contrast of colour patterns. This makes it difficult for predators to learn and
remember warning signals of defended prey and avoid it in the future. Predator selection pressures and
mechanisms leading to polymorphism differ between defended and undefended prey. For undefended
prey, it is a negative frequency-depended selection that supports rare morphs or the multiple models
hypothesis for one mimetic species. For defended prey, the polymorphism can occur temporarily (i. e.,
be unstable) and it also can be allowed by spatial heterogeneity of morphs or, as for undefended prey,
one species can mimic multiple models. Quasi-Batesian mimesis could also contribute to the existence
of the polymorphism, due to mechanisms similar to those in unprotected prey. Apart from selection by
predators, there are other factors, that contribute to the existence of polymorhism in prey warning

signaling, such as thermoregulation, sexual selection and conflict of multiple selection pressures.

Keywords: polymorphism, aposematism, antipredatory strategies, warning coloration, antipredatory

defences, Miillerian mimicry, Batesian mimicry, avoidance learning
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1. Uvod

Zbarveni zivocicht se pohybuje od nenapadnych barev a vzort, které jsou témet nerozpoznatelné od
okoli, az po vyrazné barvy a barevné kombinace, které jsou oproti pozadi vysoce napadné. Kofist
s nendpadnym, kryptickym zbarvenim opticky splyva s podkladem, coz miize vést k lepsi ochrané pred
utokem ze strany predatord. Vyrazné zbarveni oproti tomu mtize plnit vice funkci. Kromé vnitrodruhové
komunikace, kdy mize napadné zbarveni na samcich zvySovat jejich atraktivitu pro samice nebo
zastraSovat konkuren¢ni samce, slouzi vyrazné zbarveni kofisti i k mezidruhové komunikaci jako
vystrazny signal pro predatory pfed potencialné nevhodnou koftisti (Ruxton et al., 2018).

Vystrazné (aposematické) zbarveni predstavuje zplsob antipredacni obrany, kdy kofist dava
potencialnimu predatorovi najevo svou nevyhodnost ¢i nechutnost (Wallace, 1877; Poulton, 1890;
Endler, 1981), ¢imz ho odrazuje od Gtoku. Aby zbarveni plnilo dobie svou vystraznou funkci a z toho
plynouci ochranu pied predatory, mél by byt vystrazné zbarveny druh snadno rozpoznatelny od ostatnich
druht, a tim snizovat naklady na averzni uceni predatora (Mallet & Joron, 1999). Kofist jednotného
vzhledu je pro predatora snadno a rychle zapamatovatelna (Mallet & Joron, 1999). Z tohoto divodu je
lepsi v ramci jednoho aposematického druhu pouzivat jednotny vzhled, tedy jednotny varovny signal
vaci predatorovi (Miller, 1978). Proto by fenotypova variabilita uvnité jednoho druhu méla byt co
nejmensi (Miiller, 1978; Mallet & Joron, 1999).

I pres selekci na jednotny varovny signal se u znacného mnozstvi aposematickych druhti
objevuje fenotypovy dimorfismus nebo polymorfismus, kdy se pfislusnici jednoho druhu kofisti
v populacich objevuji ve dvou a vice fenotypech (Mallet, 2010). Tento jev neni snadno vysvétlitelny,
protoze muze zvySovat naklady na averzni uCeni predatora. Predator se lovem a ochutnavanim kofisti
uci rozpoznat a zapamatovat jednotlivé typy kofisti. Pfi vice fenotypech jednoho druhu mu maze trvat
delsi dobu, nez si dany druh zapamatuje jako nevyhodny ¢i nechutny. I pies toto potencialni zvyseni
nakladd na averzni uceni predatori se polymorfismus v populacich riiznych druhii udrzuje (Ruxton et
al., 2004).

Polymorfismus muze byt diskrétni, kdy jsou jednotlivé morfy jasné odliSené nebo spojity (Casto
oznaCovany jen jako vnitrodruhova variabilita), kdy jsou odliSnosti ve vzhledu jednotlivych morf
kontinualni. Jelikoz je u nekterych druhd toto rozliSeni obtizné, a ne vSichni autofi se v koncepci
polymorfismu shoduji, budu v nasledujicim textu pro zjednoduSeni pro oba typy pouZzivat pojem
polymorfismus.

Cilem této prace je pokusit se objasnit existenci polymorfismu ve varovnych signalech rtiznych
druhti kofisti. Chtéla bych také popsat, ¢im se li§i parametry polymorfismu vystraznych signalt u
chranéné a nechranéné kotisti. Dal§im dalezitym bodem bude poukazat, jak je polymorfismus vystrazné
zbarvené koftisti ovlivnény chovanim predatort a jak selekce ze strany predatord plisobi na evoluci a

udrzovani polymorfismu v populaci kofisti.



2. Proménlivé komponenty vystrazného zbarveni

Vystrazné zbarveni jako celek je tvofené né€kolika komponenty — barvou, vzorem, kontrastem mezi
barvou a vzorem (tedy vnitifnim kontrastem), kontrastem kofisti s podkladem (tedy vn&j§im kontrastem)
a mirou melanizace. Zbarveni miize plisobit na rizné typy predatort odlisné (Herberstein & Fabricant,
2015). To, které je napadné pro ptaky, nemusi byt napadné pro jiné typy predatort (Maan & Cummings,
2012). Je to dané odlisnym vnimanim u jednotlivych taxont predétori. Jednotlivé komponenty jsou pro
né jinak vyznamné. Pro ptaci predatory je nejvyznamné;jsi barva koftisti (Exnerova et al., 2006; Aronsson
& Gamberale-Stille, 2008), zatimco monochromaticky vidici kudlanky barvy nevnimaji a pii lovu
koftisti se spoléhaji na jeji vnitini kontrast a kontrast s pozadim (Fabricant et al., 2014; Herberstein &
Fabricant, 2015). U savci neni vliv jednotlivych komponenti na averzi vici kofisti prili§ prozkoumany,
ale je pravdépodobné, Ze duilezita je v jejich rozhodovani barva i vzor (Lawrence et al., 2018). V praci
se budu zaméfovat primarné na ptaci predatory, jelikoz jsou nejvice prozkoumani a pii pokusech
nejcastéji pouzivani.

Morfy u polymorfnich vystrazné zbarvenych druhti se mohou lisit vjednom i vice
komponentech zbarveni. Jednim z mala druhd, které jsou polymorfni v barve, je prastevnik Arctia
(Parasemia) plantaginis z Celedi Erebidae (Nokelainen, 2013). Druhy, které jsou polymorfni v mife
melanizace, jsou Casto pestienky nebo mandelinky, jako napt. Chrysomela lapponica (Coleoptera:
Chrysomelidae) (Edmunds, 2000; Gross et al., 2004). Kofist, ktera by byla polymorfni pouze v typech
vzorl nebo v mife vnitfniho kontrastu se ve studiich objevuje jen jako uméle vytvotena, tudiz druhy,
které by byly vtéchto komponentech polymorfni, se nevyskytuji nebo zatim nebyly pouzité
v experimentech.

Nejcasteji jsou druhy polymorfni v nékolika komponentech zbarveni zaroven. Kombinované
komponenty byvaji barva, vzor a mira melanizace. Kombinaci téchto tfi komponenti se méni i vnitini
a vné&jsi kontrast kofisti. Mira melanizace ovlivituje jak barvu, tak vzor daného druhu a byva uvnitt
druhu variabilni. Polymorfismus ve vice komponentech zbarveni se objevuje u pralesni¢ek (napf.
Ranitomeya (ex Dendrobates) imitator nebo Oophaga (ex Dendrobates) pumilio, obé¢ Dendrobatidae),
které se lisi barvou a typem vzoru, u motylt (napt. Heliconius numata ¢i A. plantaginis) (Symula et al.,
2001; Hegna et al., 2011; Chouteau et al., 2017; Hegna et al., 2015). Polymorfismus v jednotlivych
komponentech miize zvysit 1 snizit riziko predace daného druhu kofisti.

Zbarveni, které pusobi na jeden druh predatora vystrazné€, mize jiny druh predatora vnimat jako
kryptické. Polymorfni plostice Tectocoris diophthalmus (Scutelleridae) ma oranzové morfy a morfy
s iridiscentnim zeleno-modrym vzorem rdzné velikosti. Kudlanky zivici se timto druhem maji
monochromatické vidéni a iridiscentni morfa je pro né napadnéjsi neZ oranzova morfa, ktera jim splyva
se zelenym pozadim. Na delsi vzdalenosti tedy Castéji spatii iridiscentni morfu, zatimco na kratsi
vzdalenosti se napadnost jednotlivych morf pfili§ nelisi (Herberstein & Fabricant, 2015). Oranzova
barva plisobi aposematicky pro ptaci predatory, ale pro kudlanky je z diivodu jejich barvosleposti

krypticka. Hypotéza byla testovana na behaviordlnich pokusech s kudlankou Hierodula majuscula
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(Mantidae) a byly podle ni vytvofeny pocitacové modely ukazujici rozdil ve vnimani kofisti ptaky a
kudlankami. Iridiscentni morfy byly napadany kudlankami, zatimco ptali predatofi povazovali
iridiscenci za dostatecny varovny signal a této morf€ se spiSe vyhybali (Fabricant et al., 2014). Rozdilné
vnimani zbarveni odliSnymi predatory lze pozorovat i u australskych zab rodu Pseudophryne
(Myobatrachidae). Zbarveni dorzalni ¢asti téla je variabilni od kryptického (hnédé) po aposematické
(Zluto-Cerné). Ventralné jsou ale zaby Cerno-bile pruhované. Protoze kozni zZlazy u Pseudophryne
obsahuji alkaloidy, je jejich zbarveni povazovano za aposematické. Zatimco pocet napadeni na dorsalni
a ventralni fenotyp Zab se u sav¢ich predatorti nelisil, a oba dva tak pro né byly dostate¢nym varovnym
zbarvenim, popf. se fidili jinymi smysly nez zrakem, ptéci, jakozto opticky orientovani predatofi ttocili
Castéji na ventralni fenotyp nez na dorsalni. Dorsalni aposematické zbarveni, pokud bylo pfitomno, bylo
pro né na dalku, ze které kofist zpozorovali, efektivnéjsi varovnou signalizaci (Lawrence et al., 2018).
Aby byla antipreda¢ni strategie polymorfnich druhti co neji¢innéjsi, morfy s odlisSnou funkci
zbarveni mohou mit i jiné chovani. To lze pozorovat u pralesni¢ky zrnité (Oophaga granulifera,
Dendrobatidae), jejiz morfy se pohybuji od aposematickych po kryptické a kazdé morfé odpovida jiné
chovani. Aposematické morfy se vice pohybuji a vice vokalizuji, kryptické morfy jsou ti§si a mén¢ se
pohybuji, aby byly co nejméné napadné (Willink et al., 2013). Podobné¢ se projevuje i uzovka maurska
(Natrix maura, Colubridae), ktera ma kryptickou a aposematickou morfu. Krypticka ¢astéji utika pied
potencialnimi predatory, aposematickd morfa utika méné&, ne pfilis daleko, a spiSe na predatora utoci

(Santos et al., 2018).

2.1. Barva

Pro dostateCnou ucinnost varovné signalizace musi byt barevny signal nehledé¢ na zménu pocasi a
osvétleni staly (tedy s neproménlivou intenzitou signalizace) a snadno rozlisitelny (Endler, 1992).
Barvy, které tyto pozadavky spliiuji, a jsou tak nejcastéji vyuzivané pro varovnou signalizaci u
terestrickych zivocicht, jsou ¢ervenda, oranzova, zluta, bila a v kombinaci s ostatnimi barvami i ¢erna
(Cott, 1940). Cervena, oranzova a zlutd jsou barvy s dlouhou vinovou délkou a na zeleném pozadi
v ptirodé jsou vysoce kontrastni. Zaroven maji stejnou miru signalizace béhem dne (Arenas et al., 2014).
U vodnich organismii se vyuzivaji jiné druhy varovné signalizace, protoze dlouhé viny se ve vodé
rychleji ztraceji (Stevens, 2013).

S vyrazn€jSim zbarvenim se zvySuje mira varovného signalu pro predatora, ale zaroven i
napadnost, ktera zvySuje pravdépodobnost napadeni (Barnett et al., 2016). Sytost barevného signalu
mize pozitivné¢ korelovat s chemickou obranou daného druhu, jako to bylo zjisténo u slunécek
vychodnich (Harmonia axyridis, Coccinellidae) (Bezzerides et al., 2007; Blount et al., 2012) nebo u
pralesni¢ek (Summers & Clough, 2001). Sytost a vyraznost vystrazného zbarveni mize byt zavisla na
obsahu barviv v potravé dané¢ho druhu. Pii nedostatku té€chto barviv se nemusi kofist pIn¢ vybarvit a to

muze zpusobovat rozdiln€ barevné fenotypy u jedinct dané populace (Lindstedt et al., 2010).



Barva je pro ptaci predatory primarnim rozliSovacim znakem, podle kterého se rozhoduji, zda
zautoc€it na kotist (Aronsson & Gamberale-Stille, 2008). Pfi pokusech s nékolika druhy pévct jako
predatory (Parus major, Cyanistes caeruleus, Erithacus rubecula, Sylvia atricapilla) bylo zjisténo, Ze
nejdilezitéjSim komponentem vystrazného zbarveni jejich kofisti je barva. Ptici napadali rizné
barevnou (Cervena, oranzova, zlutd, bila) kofist (Pyrrhocoris apterus, Pyrrhocoridae) rizné Casto. Pfi
kontrolnim pokusu s odli§né€ barevnymi morfami pfebarvenymi na jednotnou (hnédou) barvu, ptaci mezi
koftisti nerozliSovali a manipulovali se vS§emi jedinci stejné (Exnerova et al., 2006). Stejné€ tak u kufat
(Gallus gallus domesticus) méela vliv na to, zda zautoci na koftist, barva. Naptiklad ¢ervend barva je pro
kufata silnym varovnym signalem (Roper, 1990; Aronsson & Gamberale-Stille, 2008).

Barva je tedy hlavnim komponentem varovného zbarveni koftisti. Slouzi k rozpoznani a rozliSeni
kotisti a ovliviiuje predaci. Piesto, ze je barva zasadnim komponentem optické varovné signalizace,
¢etné polymorfni druhy (pfastevnik A. plantaginis nebo pralesnicka D. imitator) se v jednotlivych
morfach barevné lisi. Polymorfismus v barvé by mohl byt zptsobeny odlisnymi vyhodami plynoucimi
z riiznych barev a jejich kombinaci, dale odlisSnymi vnéjSimi mechanismy a typy selekce (viz kap. 4.1.

a 6.), ptipadn¢ odlisnym pfistupem predatort ke kofisti (viz kap. 5.).

2.2. Vzor a mira melanizace
Vystrazné zbarveni je tvofené vyraznou barvou a vzorem. Ten mtize mit podobu tecek, prouzki nebo je
nepravidelny. Barvy tvofici vystrazny vzor jsou obvykle vysoce kontrastni. Funkce vzoru miize byt
vystrazna, ale miize pomoci kofisti splynout s pozadim nebo ptisobit jako disruptivni zbarveni. To zavisi
na kontrastu s podkladem a na opakovani prvkti daného vzoru. Zbarveni, které zblizka piasobi jako
varovné, muze diky pfitomnosti vzoru zdalky ptisobit krypticky (Barnett et al., 2016, 2017; Tullberg et
al., 2005).

Polymorfismus kofisti ve vzoru se vyskytuje, pokud se jednotlivé morfy lisi pritomnosti (resp.
nepiitomnosti) vzoru, jeho velikosti, tvarem, ¢i pravidelnosti, pfipadné tvorbou a opakovanim urcitého
vzoru. Vzor u jednotlivych morf se mize lisit i velikosti tmavé plochy, tedy mirou melanizace. Produkce
melaninu je nakladna, ale mize poskytovat melanizovanym jedincim vyhody zvySujici jejich fitness
(Hegna et al., 2013). Mezi tyto vyhody patii lepsi termoregulace (tedy rychlejsi zahfivani) v chladnych
oblastech (Trullas et al., 2007), lep$i ochrana proti patogentim (Fedorka et al., 2013) nebo lepsi odolnost
vaci vysouseni (Parkash et al., 2009). S vy$s§i mirou melanizace se vSak zvySuje po¢et napadeni ze strany
predatort, coz miize byt zpiisobeno zmensenim plochy varovné barvy (Ojala et al., 2007; Hegna et al.,
2013). Polymorfismus v mife melanizace tedy mize byt zptisobeny trade-off mezi vyhodami melanizace
(viz 6.1.) a ochranou pted predatory.

Vliv ptitomnosti kontrastniho vzoru na predaci kofisti neni jednoznaény. Vysledky jednotlivych
studii se lisi v zavislosti na pouzité kofisti i predatorech. U slunécek (Coccinellidae) bylo prokazano, ze
pfitomnost vzoru na krovkach zvysSuje jejich ochranu pred ptacimi predatory (P. major) (Dolenska et

al., 2009). Efektivita vzoru jako varovného signalu vsak neni tak velka a vystrazna barva zlstava



hlavnim komponentem varovné signalizace. Nejlépe chranéna byla cervena slunécka s Cernymi teCkami,
méné pak cervend slunécka bez tecek (Dolenska et al., 2009). V podobném pokusu byla uméle vytvorena
jesté jedna morfa — slunécka nabarvend na hnédo. Ta neméla pro sykory dostate¢né u€innou varovnou
signalizaci a byla nejméné chranéna. Cervena barva byla pro sykory rozhodujici faktor, zda zattogit;
kontrastni ¢erné teCky obranu slunécek jesté o trochu zvysily (Priichova et al., 2014). Naopak u
pralesni¢ek Oophaga pumilio nemély Cerné tecky na Cervené dorsalni strané téla na predaci vliv (Hegna
et al., 2011). Tecky na pralesnic¢kach jsou vSak drobné, a tak nemusely byt silnym vystraznym signalem
pro predatory. Efektivita aposematického signélu totiz pozitivné koreluje s velikosti vzoru (Ojala et al.,
2007).

Averzni u€eni na zékladé ptitomnosti a typu vzoru se zkoumalo u sykor modtinek (C. caeruleus)
(Aronsson & Gamberale-Stille, 2013). Sykory mély pii averznim uceni na vybér ze stimulu (papirek)
bez vzoru, ktery byl vyhodny (zespodu obsahoval mouc¢ného ¢erva) a stimulu s kontrastnim Cernym
vzorem, ktery byl nevyhodny (zespodu neobsahoval Zadnou potravu). Papirky se lisily barvou (bila nebo
purpurova), ptitomnosti vzoru (se vzorem, bez vzoru) a popiipadé typem vzoru (symetrické vodorovné
prouzky, asymetrické nahodné prouzky nebo ¢ast plochy ¢erna). Sykory se naucily averzi rychleji na
pruhované kofisti nez na kofisti bez pruhil. Pravidelnost ani symetrie nemély na rychlost averzniho uceni
vliv. Zaroven nebyl pozorovan zadny efekt barvy na rychlost averzniho uceni.

Ve studii Ronkd et al. (2018a) generalizovaly sykory (P. major) nauCenou averzi vuci
prastevnikovi Arctia plantaginis i na riiznorozce Arichanna melanaria (Lepidoptera: Geometridae), a to
presto, ze oba druhy se liSily ve vzoru, velikosti i tvaru kiidel a spolecnou méli pouze barvu kiidel.
Podstatnéjsi, nez vzor tedy byla pro averzi sykor vuci kofisti jeji barva. Také ve studiich Aronsson &
Gamberale-Stille (2008, 2012), ve kterych kufata rozliSovala kofist (papirky s jedlymi mou¢nymi lisici
se barvou a vzorem) pouze podle barvy. Utoky, ani zabiti kofisti nebyly ovlivnéné piitomnosti ani typem
vzoru (prouzky nebo tecky). Averzni uceni bylo rychlejsi u predatord, kteti mohli rozlisit jedlou a
nejedlou kofist podle barvy, oproti tém, ktefi se mohli fidit pouze vzorem na kofisti. Navic kufata
generalizovala kofist se stejnou barvou, ale odliSnym vzorem (Aronsson & Gamberale-Stille, 2008,
2012). Averzni uceni a vliv vzoru na n¢j se tedy mutize lisit u jednotlivych predatori.

Ptestoze podle Aronsson & Gamberale-Stille (2013) neméla symetrie vzoru na predaci ze strany
sykor vliv, studie s naivnimi kufaty jako predatory ukézala opak (Forsman & Merilaita, 1999). Cim v&tsi
Stejné jako u vlivu pfitomnosti vzoru se reakce predatori mohou lisit v zavislosti na jejich druhu.

Diky pfitomnosti vzoru miize mit zbarveni jak aposematickou, tak kryptickou funkci. Larvy
otakarka Papilio machaon jsou zdalky kryptické a zblizka aposematické. Napadnost se zvétSujici se
vzdalenosti od housenek rychle klesa. Dvoji funkce zbarveni by mohla byt lepsi ochranou, nez pouze
krypse nebo pouze aposematismus. Také by mohla se mohla podilet na vznik aposematismu (a
polymorfismu), kdy je aposematicky druh zpocatku napadny a vzacny. Kryptickou funkci zbarveni

z vétsi vzdalenosti by se tato napadnost mohla zmensit (Tullberg et al., 2005). Vyhodnost vystrazné a
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zaroven kryptické funkce zbarveni byla potvrzena i pfi umisténi atrap housenek vytvotfenych z tésta do
pfirody (Barnett et al., 2016). Predatory byli ptaci. Housenky byly kryptické (Cerné) a aposematické
(zluté). U nekolika housenek byly vytvotfené cerné pruhy na zlutém podkladu a u dalSich vice versa,
¢imz vzniklo nékolik prevazné zlutych, resp. pfevazné Cernych housenek. Ze vSech typt housenek
prezilo nejvice Cernych se zlutymi pruhy. Toto zbarveni nebylo zdalky ptilis§ viditelné a zaroven zblizka
pusobilo aposematicky. Zaroven bylo zjisténo, Ze pfitomnost kontrastnich pruhti zvysila miru preziti u
obou barevnych variant (Barnett et al., 2016).

Na atrapach mir umisténych do ptirody bylo zkouméano rozdilné vniméni odlisnych vzorii
ptacimi predatory a lidskymi pozorovateli. Miry mély aposematické (zluto-Cerné) a kryptické (olivove
zeleno-Cerné) zbarveni s pruhovanym vzorem. Vzor se u jednotlivych atrap lisil v prostorové frekvenci
pruhtl a jejich orientaci (vertikalni nebo horizontalni). Kryptické zbarveni bylo nejucinnéjsi tehdy,
pokud pruhy odpovidaly ¢etnosti a orientaci podkladu, zatimco kofist s aposematickym zbarvenim méla
nejvyssi miru preziti tehdy, kdyZ prostorova frekvence vzori nebyla ani nejvice podobna podkladu, ani
se od n¢j maximalné nelisila, tedy méla stfedni hodnoty Sitky pruhii a kontrastu. To platilo pouze pro
ptaci predatory. Lidsti ,,predatori* kotist detekovali nehled¢ na frekvenci pruhi, piestoze se lisila
vzdalenost, ze které byli schopni rozlisit jednotlivé pruhy na dané kofisti (Barnett et al., 2017). Vzor u
této testované kotisti tedy mél vliv na miru predace.

Vliv na predaci mize mit i mira melanizace. Morfy polymorfni nejedlé mandelinky C.
lapponica se 1isi velikosti tmavé plochy na krovkach. Tmavsi morfy jsou sice pro ptaci predatory (P.
major) oproti svétlejsim vice nenapadné, ale zdrovei i hiife zapamatovatelné. Cim vyssi je jejich densita,
tim Casté&ji jsou napadany oproti svétlejsi aposematické morfé, které se predatoti nauci rychleji vyhybat
(Doktorovova et al., 2019).

Vyznam kontrastniho vzoru s ohledem na odlisné reakce predatord v experimentech zatim neni
zcela jasny, zfejmée se vSak podili na lepsi efektivité varovné signalizace. Piestoze sam o sob¢ neni pro
predatory tak podstatnym komponentem varovné signalizace jako barva, zvySuje GCinnost averzniho
uceni predatorti, zefektiviiuje zapamatovani si kofisti a u ptacich predatorit mirn€ zvysuje ochranu kofisti
pfed napadenim. Polymorfni kofist, jejiz morfy se vzajemné liSi pouze vzorem, neni oproti
monomorfnim druhiim v pfili§ velké az zadné vyhodg, jelikoz pro predatory jsou vzory zaménitelné a
generalizuji mezi nimi (Aronsson & Gamberale-Stille, 2013; Ronka et al., 2018a). Muze ale zalezet i na
rozsahu a detailech vzoru. Kromé antipreda¢ni signalizace by vzor mohl slouzit i k vnitrodruhové

komunikaci (Hegna et al., 2011).

2.3. Kontrast
Kontrast u kofisti rozdélujeme na vnitini, tedy kontrast podkladové barvy a vzoru a kontrast
vnéjsi, tedy kontrast kofisti s okolnim prostfedim. Pfitomnost vzoru, jeho typ a ohraniceni ovliviuji

vnitini kontrast kofisti a celkové zbarveni kofisti ovlivituje jeji kontrast s okolnim prostfedim. Praci, jez



se zabyvaji vyskytem polymorfismu ve vzajemném kontrastu jednotlivych barev v ramci barevného
vzoru, je kriticky nedostatek a pro hlubsi porozuméni této problematice je potieba dalsi vyzkum.

Vysoce kontrastni vzor zvysuje ochranu kofisti pfed predatory. Nezalezi na sytosti a napadnosti
podkladové barvy. Ochrana diky pfitomnosti kontrastniho vzoru se zvySuje u vyraznych i nendpadnych
podkladovych barev (Barnett et al., 2016). Kontrastngj$i vzor zrychluje uceni predatora a zlepsuje
zapamatovani si dané kofisti. Naopak méné kontrastni vzor snizuje ucinnost varovného signalu, ale
pomaha nenapadnosti kofisti a tim snizuje pravdépodobnost utoku predatora (Barnett et al., 2017).

U kontrastu kofisti s pozadim jsou reakce predatort odlisné podle toho, zda je kontrastni kofist
chranéna nebo nechranénd, tedy jedla. To ukazuje i rozdilny ptistup kutat (Gallus gallus domesticus) ke
koftisti kontrastujici s pozadim ve dvou rozdilnych studiich. Pfi pfedlozeni nechutné kofisti ve dvou
barevnych variantach (splyvajici a kontrastni s pozadim), nejprve naivni kutata preferovala kontrastni
kotist. AZ béhem averzniho uceni se postupn¢ ménila jejich preference smérem ke kofisti splyvajici
s pozadim, ktera po averznim uceni pievazovala (Roper & Wistow, 1986). Kurata, ktera jiz méla
zkuSenost s nechutnou kofisti, se kofisti kontrastujici s pozadim vyhybala a utocila vice na kryptickou
koftist. Zaroven nezalezelo, zda kotist méla na téle kontrastni vzor, protoze se kufata vyhybala kofisti se
vzorem i bez néj, pokud tato kofist kontrastovala s pozadim (Aronsson & Gamberale-Stille, 2009).

Pti pouziti jedlé kofisti (Cervené a hnédé nabarveni moucni Cervi) kufata naopak preferovala
kotist kontrastujici s pozadim (Roper, 1990). Preferenci jedlé kofisti, ktera je kontrastni s pozadim
potvrzuje i ménici se frekvence vyskytu jednotlivych morf polymorfnich paskovek (Cepea nemoralis,
Helicidae) v pritbéhu roku. Paskovky jsou jedlé a ptaci lovi Castéji morfy, které jsou kontrastni viici
pozadi. To se meni v zavislosti na ro¢nim obdobi podle rastu rostlin. Na brzkém jate, kdy jesté neroste
prilis mnoho rostlin jsou napadnéjsi a preferovanéjsi zelenozluté paskovky, na zacatku I1éta pak hnédé
paskovky (Sheppard, 1951). Reakce na kofist kontrastujici s pozadim se tedy lisi podle palatability

koftisti a podle zkuSenosti predatora s timto typem zbarveni u kofisti.

2.4. Shrnuti vyznamu komponenti zbarveni

Pro vyssi efektivitu varovné signalizace by barva méla byt vyrazna a kontrastni oproti podkladu,
vzor by mél mit ostré hrany a byt vysoce kontrastni (Barnett et al., 2016). Zaroven by kofist neméla byt
prili§ melanizovana, aby nebyla pfili$ snizena efektivita varovné signalizace (Ojala et al., 2007; Hegna
et al., 2013). Polymorfismus v barvé miize piedstavovat pro kofist zvySené naklady na averzni uceni
predatort, jelikoz predatofi vétSinou mezi barvami negeneralizuji (Aronsson & Gamberale-Stille, 2008;
Ronké et al., 2018a; Ronkd et al.,, 2018b). Oproti tomu vzor na kofisti predatofi generalizuji a
polymorfismus by mohl byt vyhodny i z hlediska dvoji funkce vzoru podle vzdalenosti od kofisti.
Zblizka zbarveni koftisti pasobi vystrazné a zdalky krypticky (Tullberg et al., 2005; Barnett et al., 2016).

Polymorfismus v mife melanizace by mohl byt vyhodny pro druhy Zzijici v chladnych oblastech diky

trade-off mezi varovnou signalizaci a termoregulaci (Hegna et al., 2013).



3. Vznik a udrzovani polymorfismu u nechranéné koristi

Vystrazné zbarveni u nechranéné kofisti, jimz jedly nechrdnény druh kofisti (mimetik) napodobuje
nejedly chranény druh (model), se nazyva batesovska mimeze (Bates, 1862; Ruxton et al., 2018).
Mimetik neni chranény pied predatory chemicky ani mechanicky, ochranou mu vsak je vzhled, jimz
napodobuje vystrazné zbarveni chranéné¢ho modelu (tj. druh pro predéatora nejedly, nechutny, jedovaty,
nebo s obrannymi prvky, napf. s zihadlem). Predator, ktery ma vystrazné zbarveni spojené s nejedlou
kofisti, se tak bude vyhybat i jedlému mimetickému druhu (Bates, 1862; Ruxton et al., 2018). Z tohoto
divodu by podoba mimetika by méla byt dostatecné vérohodna, aby byl predatorem vnimany stejné
jako model (Edmunds, 2000). Druhy se stejnym c¢i vyrazné podobnym zbarvenim tvoifi spoleéné
mimeticky komplex (mimicry ring). Aby byl druh povazovany za batesovského mimetika, mél by se
vyskytovat ve stejnou dobu na stejné lokalité (napiiklad na stejné rostlin€) jako jeho model (Howarth et
al., 2004).

U batesovské mimeze model ztraci a mimetik ziskava, protoze kvili jedlé kofisti (mimetikovi)
trpi nejedla kofist (model) vysSim rizikem predace. Vyhoda této mimeze je frekvencné zavisla — pokud
je model Castéjsi nez jeho mimetik, je mimetik chranény pied predaci, jelikoZz predator ma vyssi Sanci
potkat a napadnout chranény model a po zkuSenosti s nim se kofisti s podobnym zbarvenim piisté
vyhyba (Brower & Brower, 1962; Greenwood et al., 1981). Pokud je nechranény batesovsky mimetik
v populaci Cetnéjsi nez jeho chranény model, predator Castéji potkd jedlého mimetika. Z toho ziska
zkuSenost, Ze i1 pres vystraznou signalizaci je kofist jedld, a celému mimetickému komplexu tak hrozi
vy$si riziko predace (Brower & Brower, 1962; Greenwood et al., 1981; Turner, 1987; Lindstrom et al.,
1997). 1 piesto je vy$si mira pfeziti u mimetického komplexu, v némz je model vyrazn& nechutny. Cim
nechutnéjs$i model je, tim 1épe cely komplex pieziva (Lindstrom et al., 1997).

Zisk mimetika se snizuje s jeho narGstajici Cetnosti (Wallace, 1867; Turner, 1987; Speed, 1993;
Lindstrom et al., 1997). Nizka Cetnost v populaci by pro batesovské mimetiky mohla byt prospésna
z vice diivodii nez jen z hroziciho rizika predace pti vyssi frekvenci v populaci. Pokud je jedly mimetik
pro predatora dostate¢né vyhodny, mize predator prestat vahat nad rizikem setkani s nejedlym modelem
anapadnout ¢leny mimetického komplexu. Pokud by jedli mimetici byli v tomto komplexu Casti, celému
komplexu by se zvysila predace (Greenwood, 1984). K tomu by mohlo stacit i jen nahodné ochutnani
¢leni mimetického komplexu predatorem, ktery by zkousel jeho jedlost (Greenwood, 1984). Pro

Batesovska mimeze muze byt kvili negativnimu vlivu na model povazovana za paraziticky
vztah (Ruxton et al., 2004). Se zvysujici se frekvenci modelu v populaci se zvySuje mira preziti jeho
mimetika, a proto i frekvence mimetika v populaci. Pokud je model vzacny, mimetik ma niz$i miru
preziti a v populaci je téz vzacny (Edmunds, 1969). Tuto hypotézu potvrdilo pozorovani populace
nechranéného polymorfniho motyla Hypolimnas misippus (Lepidoptera: Nymphalidae), jehoz samicky
napodobuji ¢tyfi morfy chranéného polymorfniho motyla Danaus chrysippus (Nymphalidae) (Smith,
1974). Ve chvili, kdy byla v populaci modelu D. chrysippus nejCastéj$i morfa s bilymi kiidly, tak i
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v populaci mimetika H. misippus, vyskytujiciho se v dané oblasti, byla nejcastéjsi morfa s bilymi kiidly.
Pokud byla bild morfa modelu nejméné Casta, pak i bila morfa mimetika byla v populaci nejméné casto
(Edmunds, 1969).

Polymorfismus u nechranéné kofisti je z vySe uvedenych ditvodit vyhodny, a 1ze ho tedy
predpokladat. Presto se vSak neobjevuje vét§i mnozstvi polymorfnich nechranénych druhd. Vétsina
nechranénych druhii konverguje sviij vzhled k jednomu ¢astému nebo silné chranénému modelu (Joron
& Mallet, 1998). Zaroveii je pro vznik polymorfismu potieba specifickd genova stavba, kdy geny pro
barvu musi byt spolu pevné svdzané. Tento ,,supergen® se objevuje pouze u nekterych druhti (Joron &
Mallet, 1998, Chouteau et al., 2017). Nejlépe prostudovanymi batesovskymi mimetiky jsou denni
motyli, mezi néz patii mimo jiné Celed’ babockoviti (Nymphalidae) (Joron & Mallet, 1998). V t¢ se
nachazi nejvice polymorfnich motylich druhii. Mezi dalsi ptiklady polymorfnich nechranénych druht
patii koralovcoviti hadi (Brodie & Janzen, 1995; Santos et al., 2018), nékteré druhy zab (Darst &
Cummings, 2006) ¢i pestienky (Edmunds, 2000; Gilbert, 2005). Pestfenky se ¢asto uvnitt populaci lisi
mirou melanizace, piipadn¢ jsou monomorfni a jsou nedokonalymi mimetiky vice chranénych druht.

To jim mize pfinaset podobné vyhody jako polymorfismus (Gilbert, 2005).

3.1. Negativné frekven¢né zavisla selekce

Jednim ze zplsobi udrzovani polymorfismu u jedlé vystrazn€ zbarvené kofisti mize byt negativné
frekvencné zavisla (apostaticka) selekce. Predator se zaméiuje na bézné morfy, zatimco vzacné piehlizi
a piilis Casto je nelovi. To zptisobuje rozdil ve fitness morf (Allen, 1988). Cim &asté&jsi morfa v populaci
je, tim nizsi fitness pii piisobeni apostatické selekce ma. Casté morfy jsou tak z hlediska predace
v nevyhodé¢, coz mize vést k polymorfismu kofisti ve zbarveni (Greenwood et al., 1981). Po urc¢ité dobé
se vzacna morfa stane Castou a predator se zaméii na ni (Joron & Mallet, 1998). Pro predatora je snazsi
zapamatovat si Castéji se vyskytujici kofist. Pokud se Casto setkdva s nechranénou kofisti, nehledé na
jeji barevnou signalizaci si pamatuje, ze je jedla (Mallet & Barton, 1989).

Fitness vystrazné zbarvené kofisti a frekvencni zavislost jsou podminéné vyhodnosti kofisti pro
predatora (Endler & Mappes, 2004). Nechranéna, pro predatora vyhodna, kofist (tedy batesovsky
mimetik) ma fitness morf negativné frekvenéné zavislou — ¢im ¢astéj$i morfa v populaci je, tim spis si
ji predator diky napadnému zbarveni v§imne, zapamatuje si jeji vyhodnost a bude ji hrozit vétsi riziko
predace. Pokud neni kofist nejedla, ani pfili§ piijatelna, fitness jejich morf zavisi na mife napadnosti.
Cim napadné&jsi tato kofist je, tim vys§i je Sance, Ze ji predator objevi. Chranéna kofist (tedy miillerovsky
mimetik) ma fitness morf pozitivné frekvencné zavislou — ¢im ¢astéj$i morfa v populaci je, tim veétsi je
pravdépodobnost, Ze si ji predator zapamatuje a spoji si jeji vystrazné zbarveni s nechutnosti a
nevyhodnosti (Endler & Mappes, 2004).

Nechranéna vystrazné zbarvena kofist by tedy méla mit vice morf po méné jedincich. Tyto
morfy mohou napodobovat vice chranénych modelti (napt. pestfenky; Gilbert, 2005) nebo byt i

nemimetické (napt. Natrix maura; Santos et al., 2018).



3.2. Hypotéza vice modeli
S nartstajici ¢etnosti nechranéného druhu v oblasti (vzhledem k modelovému druhu i ostatnim druhtim
koftisti) klesd jeho ochrana ptfed predatory. Pokud se v okoli nechrdnéného druhu vyskytuje vice
chranénych druhd, je pro nechranéného mimetika vyhodné byt polymorfni a mit za sviij model vice
druht, tedy vice fenotypt. Frekvence mimetika v populaci pak mlze narGstat, aniz by tento nartst
vyrazné snizoval jeho ochranu (Owen & Owen, 1984; Joron & Mallet, 1998).

Mezi batesovské mimetiky patii pestfenky (Syrphidae) (Gilbert, 2005). Jsou jedlé a maji
varovné zbarveni napodobujici hlavné vcely, ¢meldky a socidlni vosy. Vyskytuji se ve stejnych
habitatech jako jejich modely, a to i ve stejné ro¢ni obdobi a denni dobu (Howarth et al., 2001). Ptaci
predatofi se pestifenkam vyhybaji na zaklad¢ zkuSenosti s t€émito nejedlymi modely. Zna¢né mnozstvi
evropskych druhti pestienek je polymorfni. Polymorfismus je u nékterych druhi omezeny na jedno
pohlavi, jsou ale i druhy, kde jsou polymorfni obé€ pohlavi. Polymorfni jsou primarné druhy pestfenek
napodobujici s velkou presnosti mén¢ nechutné ¢i chranéné modely, napt. mimetici ¢melakid. U druht
napodobujicich siln¢ chranéné modely (napft. vosy) se polymorfismus nevyskytuje a pestfenky tu byvaji
spiSe nedokonalymi mimetiky (Gilbert, 2005).

Jak nedokonali mimetici, tak polymorfni druhy mohou napodobovat vice druhd. Pestfenky
Criorhina ranunculi a C. berberina napodobuji kazda dva druhy ¢meldkt (Edmunds, 2000). Pestfenka
Volucella bombylans ma tii morfy liSici se barvou i vzorem, které by mohly byt mimetiky vice druhti
¢melaka (obr. 1). Po provedeni prostorové autokorelace, tedy vyznaceni oblasti, mezi kterymi byly
populace provazané genovym tokem, a jejich ndsledném vytazeni z vyzkumu, se ukéazalo, ze pouze dvé
morfy odpovidaly frekvenci vyskytu svych modeld. Tyto morfy byly V. bombylans plumata, ktera
odpovidala frekvenci vyskytu Bombus terrestris, a V. bombylans bombylans, ktera odpovidala frekvenci
vyskytu B. lapidarius. Neni tak jisté, zda maji jednotlivé morfy pesttenky V. bombylans vice modeld,
jako druh je v8ak V. bombylans batesovskym mimetikem alespont dvou druhti ¢meldkti (Edmunds &
Reader, 2014). Podoba s ostatnimi druhy ¢melakdi mtize byt zptisobena odlisnou selekci predatorii na

jednotlivé morfy v riiznych oblastech.
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Obr. 1:

Tti morfy Volucella bombylans:
A—C plumata; E-G bombylans;
I-K haemorrhoidalis a ptiklady
potencidlnich modelt:

D Bombus terrestris; H B.
lapidarius; a L B. pratorum;
prevzato z Edmunds & Reader,
2014

Jednim ze vzacnych piikladii batesovského polymorfismu u obratlovcl je dimorfni Zaba
Allobates zaparo (Aromobatidae), kterd napodobuje dva vzijemné parapatrické druhy Zab rodu
Epipedobates (E. bilinguis, E. parvulus, obé Dendrobatidae). Tyto tfi druhy jsou si zbarvenim velmi
podobné, modelové druhy a morfy mimetika se 1i$i pouze ptitomnosti zlutych skvrn a vS§echny tfi druhy

spole¢né tvoii mimeticky komplex (obr. 2) (Darst & Cummings, 2006).

Obr. 2: Zleva batesovsky mimetik Allobates zaparo; model a miillerovsky komimetik Epipedobates bilinguis; model
a miillerovsky komimetik E. parvulus — Darst & Cummings, 2006

4. Vznik a udrZovani polymorfismu u chranéné koristi
Miillerovsti mimetici jsou rizné druhy s podobnym az stejnym vystrazné zbarvenym fenotypem, které
Ziji na stejném Uizemi a jsou nejedlé, nechutné ¢i jinak chranéné nebo nevyhodné pro predatory (Miiller,
1878; Endler & Mappes, 2004). Fenotypy téchto druhii vznikly konvergenci, ptipadné advergenci, pfi
niz se novy ¢len komplexu postupné pripodobiiuje na vzhled sdileny timto komplexem (Mallet, 1999).
Clenové mimetického komplexu tak sdili na averzni uéeni predator (Miiller, 1878; Ruxton et
al., 2018). Zatimco u batesovské mimeze vyssi poCet mimetikd zpiisobuje vétsi riziko predace, u
miillerovské mimeze se s rostoucim poétem (ko)mimetikii riziko predace snizuje. Cim b&zngjsi tedy
miillerovsky mimetik je, tim vice se mu snizuje riziko predace (Turner, 1987). Zaroven s tim se snizuji

i naklady na averzni uceni predatord pro jednotlivé cleny miillerovského komplexu (Brown & Benson,
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1974). Z téchto divodl je miillerovskd mimeze formou mutualistického vztahu (Ruxton et al., 2018).
Vsechny druhy, které jsou soucasti miillerovského mimetického komplexu, z tohoto vztahu t&zi,
cetny druh vyrazné podobny vzhled, bude druh s mensim poctem jedincti konvergovat ke stejnému
vzhledu rychleji nez pocetnéjsi druh, ¢imz si zajisti uc¢innéjsi ochranu pied predatory (Owen & Owen,
1984).

Polymorfismus u chranéné kofisti neni tak snadno vysvétlitelny, jako u nechranéné a miillerovsti
mimetici by méli byt monomorficti (Turner, 1987). Z hlediska predace je polymorfismus na prvni
pohled pro chranéné druhy nevyhodny. Aby si predator zapamatoval nejedlou kofist a spojil si jeji
vystrazné zbarveni s jeji nejedlosti ¢i ochranou, potfebuje ziskat zkuSenost s urCitym pocet jedinct
stejného nebo podobného vzhledu. S kazdou novou morfou u vystrazn¢ zbarveného druhu kofisti se tak
zvy$uji naklady druhu na averzni uéeni predatora. Cim vice morf dany druh kofisti m4, tim vice jedincii
predator pti uceni napadne (Greenwood et al., 1981). Pocet zabitych jedinct pfi polymorfismu nemusi
byt vzdy nasobek poctu morf (tedy dvojnasobek zabitych pii dvou morfach), protoze rychlost averzniho
uceni se mize lisit podle jednotlivych komponentl varovného zbarveni (Lindstedt et al., 2008). I ptesto,
ze polymorfismus u aposematickych druh zvySuje naklady na averzni uceni predatort, se tento
fenomén v prirodé neziidka objevuje, pro coz existuje nékolik hypotéz, které predstavim v nasledujicich

podkapitolach.

4.1. Pozitivné frekvenc¢né zavisla selekce

Pozitivng frekvencné zavisla selekce, nebo také anti-apostaticka selekce je jev, kdy predator Castéji lovi
vzacné morfy a tim na né vytvaii tlak vedouci k monomorfismu (Joron & Mallet, 1998). Druhy nebo
morfy, které se v lokalit¢ nevyskytuji pfili§ ¢asto, jsou pro predatora hlife zapamatovatelné, prestoze
jsou nejedlé ¢i jinak chranéné (Mallet & Barton, 1989). Nove vzniklé aposematické morfy tak predatofi
napadaji Castéji, nez ptivodni aposematickeé a kryptické morfy (Noonan & Comeault, 2009). Aby se nové
morfy v populaci udrZely a zafixovaly, je pro né nutné se rychle rozmnozit a stat se dostate¢n¢ béznymi,
aby nebyly tak Casto napadany predatory nebo advergovat na vzhled jiz bézného ¢i chranéného druhu
v dané oblasti (Sherratt, 2006). Stabilita polymorfismu u populace miillerovskych mimetik( jednoho
druhu zavisi na velikosti dané populace. Pokud se v okoli objevuji dva chranéné druhy, tfeti chranény
druh by mél hypoteticky advergovat na jeden z téchto dvou fenotypl chranénych druhd, coz by vedlo k
monomorfismu (Brown & Benson, 1974). Pokud budou vznikat pfechodné morfy, anti-apostaticka
selekce ze strany predatorti by méla jit proti nim a postupné je vyhubit (Joron & Mallet, 1998).

Anti-apostaticka selekce ze strany predatort vede sama o sobé k eliminaci polymorfismu u
chranénych druhti a ten by tedy mél vymizet. Pfesto se v populacich aposematickych druht
polymorfismus vyskytuje, coz je zplisobené kombinaci pozitivné frekvenéné zavislé selekce s jinymi

mechanismy a typy selekce, napt. s pohlavnim vybérem nebo termoregulaci (Kapan, 2001; Trullas et
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al., 2007; Chouteau et al., 2017). Tyto mechanismy dokazi pisobeni anti-apostatické selekce omezit a
umoznit tak existenci polymorfismu aposematickych druhi.
4.2. Prostorova heterogenita morf

U nékterych druhii Zivoc€ichtl plati, Ze aby se snizily ndklady na uceni predatord v ptipadé vice morf
jednoho chranéného druhu, jednotlivé morfy ziji v odliSnych oblastech a své vystrazné zbarveni
specializuji na konkrétniho predatora, ktery se v jejich lokalité vyskytuje. S predatory z ostatnich oblasti
se setkaji jen vyjimecné. Proto ani predatofi nepotkaji vSechny morfy daného druhu (Ruxton et al.,
2018).

Zpisob udrzovani polymorfismu prostiednictvim prostorové heterogenity morf se vyskytuje u
pralesni¢ek (Dendrobatidae). Pralesnicka Adelphobates galactonotus, ma Ctyii hlavni barvy téla
(hnédou, modrou, zlutou a oranzovou), které se dale lisi velikosti ¢erného kontrastniho vzoru. Jednotlivé
morfy tvoti v krajiné malé populace a v kazdé populaci se objevuje pouze jeden typ zbarveni. Populace
ziji oddélené a vznikly zfejmé béhem vyraznych klimatickych zmén v oblasti Amazonie béhem
plochach béhem pafeni. Jednotlivé morfy maji spole¢ného piedka a patii pod jeden druh. Nové typy
zbarveni mohly vzniknout fixaci mutaci tykajicich se zbarveni nebo hybridizaci a naslednou selekci na
urcity typ zbarveni (Rojas et al., 2019).

U uzovky maurské (Natrix maura) se druhotné z morfy napodobujici zmije (cik-cak vzor na
dorsalni stran€ téla) vyvinuly dvé nemimetické morfy (pruhy na dorsalni strané téla, pripadné kombinace
cik-cak vzoru a pruhti jako pfechod mezi predchozimi zminénymi morfami). Tento posun ve zbarveni
ziejmé souvisi s riznorodym habitatem — pruhovand, druhotné vznikla morfa byla k nalezeni spiSe
v otevienych habitatech, zatimco cik-cak morfa byla ve vSech habitatech, ale nejcasté&ji v uzavienych
(Santos et al., 2018).

U polymorfniho motyla Heliconius cydno (Nymphalidae) je vy$s§i mira pteziti u morf, které jsou
komimetiky bézné se vyskytujicich monomortnich druhti v riznych lokalitach (Kapan, 2001). Predatoti
eliminuji vzacné fenotypy a zvysuji fitness nejcastéjsiho miillerovského komplexu v konkrétni oblasti.
Pozitivné frekvenéné zavisla selekce v tomto pripadé vede k monomorfismu v jednotlivych oblastech,
ale k polymorfismu napfti¢ oblastmi. Na vzniku a udrZzovani polymorfismu u H. cydno se tedy podili
nizka predace ¢astych morf (pozitivné frekvenéné zavisla selekce) v kombinaci s geograficky odlisnou

selekci vici riznym morfam a z toho plynouci prostorovou heterogenitou morf (Kapan, 2001).
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Rizné druhy chranénych motyla tribu Ithomiini (Nymphalidae) tvoti mimetické komplexy
s motyly podceledi Heliconiinae. V oblasti jejich vyskytu Zije n€kolik desitek hmyzozravych ptacich
predatorti. Dva pozorované mimetické komplexy, kazdy v jiném mikrohabitatu Amazonského pralesa,
se lisily fenotypem nejcastéjsi morfy (Willmott et al., 2017). Experiment ukazal, ze odlisné zbarveni
nejCastéjSich fenotypli v téchto dvou mistech bylo optimalni antipredacni ochranou pro dany
mikrohabitat. Tato odlisnd efektivita antipredacni ochrany v jednotlivych mikrohabitatech mize
udrzovat polymorfismus ve zbarveni miillerovskych motylich komplext (Willmott et al., 2017).
Chranény polymorfni motyl Heliconius numata napodobuje motyly tribu Ithomiini (napt. rod Melinaea,
obr. 3) a jeho zbarveni odpovidd modelu, ktery zije v dané oblasti (Joron et al., 1999). Konkrétni druhy
patﬁci do rodu Melinaea jsou vzhledove diverzifikované napfié oblastmi, ale uvnitf oblasti je diverzita
typech prostfedi a v jedné lokalité ztistavaji po cely Zivot (Brown & Benson, 1974). Proto potiebu;i
ochranu vice typti modelti. V riiznych oblastech se tedy morfy H. numata ptilis nelisi, ale v jedné lokalité

tento druh napodobuje vice druhtt Melinaea (Joron et al., 1999).

Arcuella Aurora Bicoloratus  Silvana  Tarapotensis ~ Timaeus Elegans

Heliconius Pooad >
numata %%‘) %? %t: %? %‘. %: %@

Melinaea @ Q@ ‘ﬂ Q*‘? &i‘a Ca D G D

Melinaea Melinaea Melmaea Melinaea Melinaea Melinaea Melinaea
marsaeus marsaeus marsaeus ludovica menophilus  menophilus satevis
phasiana rileyi mothone ludovica ssp. nv. hicetas cydon

Obr. 3: Heliconius numata a jeho modely z rodu Melinaea tvotici mimetické komplexy; Llaurens et al., 2014

4.3. Hypotéza vice modeli

V ptipadé vyskytu morf v odlisnych lokalitach (tedy v pfipadé prostorové heterogenity) se jednotlivé
morfy lisily diky odlisnym selekénim tlakiim jednotlivych lokalit. Muze se vSak stat, ze druh obyva
velké oblasti nebo lokality s riznorodym prostfedim a v téchto oblastech napodobuje vice modelovych
druhti. Zatimco nechranéni batesov$ti mimetici mohou napodobenim zbarveni vice chranénych druht
zvySovat pocet jedinci v populaci, pfi¢ina vice modelit u chranénych miillerovskych mimetikd je
odlisna. Zakladem Miillerovy teorie mimeze chranénych druhi je sdileni nakladli na averzni uceni
predatort. Polymorfni miillerov§ti mimetici napodobujici vice chranénych druhl tvoii vice
miillerovskych mimetickych komplexi a tim snizuji své naklady na averzni uceni predatord, které tak
rozlozi mezi vice dalSich jedinct jinych druht (Ruxton et al., 2018).

Jednotlivé mimetické komplexy, jichz je chranény polymorfni druh sou¢ésti, mohou navic byt
svym zbarvenim chranéné pred odliSnymi typy predatorti (vlivem odlisného vniméni riznych typt
predatortt) a polymorfni druh tak miize byt chranény pted vice typy predatord. Druhy zarovei nemusi

mit pouze vice vystrazné zbarvenych ¢i mimetickych morf. Polymorfni druhy mohou mit morfy od
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kryptickych po vyrazné az varovng zbarvené. To se tyka naptiklad pralesnicky Oophaga pumilio, jejiz
morfy jsou krypticky (hnédo-zelené) i vystrazné zbarvené (¢ervené, modré, Zluté s kontrastnim vzorem)
(Willink et al., 2013) nebo uzovky Natrix maura, ktera ma morfu napodobujici zmije, z niZ se druhotné
vyvinula krypticka morfa (Santos et al., 2018).

Motylovi H. cydno pomaha udrzovat polymorfismus pfitomnost dalSich druhti rodu Heliconius
v oblasti zapadniho Ekvadoru. V jinych oblastech korelovala frekvence vyskytu morf H. cydno
s frekvenci vyskytu komimetikt (H. eleuchia, H. sapho) odpovidajicich barvou morfam H. cydno. 1
presto jsou oblasti, kde se objevuje najednou vice morf H. cydno, ptestoze se v nich nevyskytuje zadny
z komimetikti (Kapan, 1998).

Pralesnicka klamavéa (Ranitomeya imitator) napodobuje sympatrické druhy (R. variabilis, R.
fantastica, R. ventrimaculata, vSechny dfive fazeny do rodu Dendrobates) v riznych oblastech Peru
(Symula et al., 2001) a tvoti s nimi miillerovsky mimeticky komplex (Stuckert et al., 2014) (obr. 4). R.
imitator je mimetikem ostatnich tfi druhd, coz je podlozené fylogenetickymi daty. Zvlastni na tom je,
ze R. imitator je jedovat&jsi nez jeji modely. Vznik novych morf u ni zfejmé zpisobila schopnost pokryt
vice mikrohabitatil nez jeji modely a spole¢né tak sdileji naklady na averzni uceni lokalnich predatori

(Symula et al., 2001).

Obr. 4: a-c Ranitomeya imitator, d — R. variabilis, e — R. fantastica, f — R. ventrimaculata,
Symula et al., 2001

4.4. Quasi-batesovské mimikry
Mutualisticky vztah dvou miillerovskych mimetiki mze sklouznout k vztahu parazitickému, pokud je
jeden ze ¢lent mimetického komplexu méné chranény, nez ostatni ¢lenové (Speed, 1993; Mallet, 1999).
Tento jev se nazyva quasi-batesovské mimikry. Vice chranény druh (model) ztraci, zatimco méné
chranény druh (mimetik) z tohoto vztahu profituje. Stejné jako u batesovské mimeze se zvysujici se
abundanci méné chranéného druhu klesaji jeho vyhody plynouci z quasi-batesovského vztahu. Zisk
mezi obéma druhy by se vyrovnal, pokud by byla abundance mimetika vy$si nez abundance jeho
modelu. To by ale pro méné chranény druh bylo nevyhodné (Owen & Owen, 1984). Rozdil mezi ziskem

méné chranéného mimetika a vice chranéného modelu by se také zmensoval s tim, jak by se méné
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chranény mimetik staval vice nejedlym. Ve chvili, kdy se dostanou na stejnou miru nejedlosti, mimetik
svému modelu piestava Skodit (Speed, 1993).

Pro quasi-batesovského mimetika je vyhodné byt polymorfni. Pfi polymorfismu se zvysi pocet
modeld a s tim se imérné miize zvySovat pocet mimetikll jednoho druhu, aniz by se zvysilo riziko
predace. Néklady na averzni uceni predatorii se rozlozi mezi vice modelt. Pokud je model chranény
natolik, Ze se mu predatofi vyhybaji a zvySuje se tak jeho abundance, mlize se slabé zvySovat i
abundance mimetikd (Speed, 1993). V pfipadé, Ze vztah mezi dv€ma chranénymi druhy neni
miillerovsky, ale spiSe quasi-batesovsky, ptisobi tedy na méné chranény druh podobné selekéni tlaky
jako na nechranéné druhy. Polymorfismus tak mize byt udrzovan podobné jako u nechranénych
mimetikd.

V situaci, kdy je nedostatek jedlé kofisti, se predator zacina orientovat na slabé chranéné druhy.
Z pohledu quasi-batesovského mimetika mohou nastat dvé moznosti — pozitivni a negativni. V prvnim
pripade si predator nedokaze zapamatovat, jak moc jsou jednotlivé druhy toxické a pokud narazi na silné
chranény model, pro piiste se radeji vyhne celému mimetickému komplexu, sdilejicimu fenotyp tohoto
siln¢ chranéného druhu (Sherratt et al., 2004). Quasi-batesovsky mimetik tak ze vztahu s Iépe
chranénym modelem tézi. V druhém ptipade€, pokud je mimetik slabé chranény a predator dostate¢né
hladovy, stane se mimetik pro predatora dostacujici kofisti. Predator za¢ne prozkoumavat mimeticky
komplex a testovat pozivatelnost jednotlivych druhd. V tom okamziku mimetik parazituje na svych
modelech a vztah mezi modelem a mimetikem se piesouva od miillerovského k batesovskému. Cim
jedlejsi je mimetik pro predatora, tim vice je jeho chovani vii¢i modelu parazitické a zvySuje se riziko
predace pro cely mimeticky komplex. Utok na jedlé mimetiky zvysuje prizkum a ochutnavani jedinct
predatorem, coZ zplisobuje vyS$si umrtnost vSech ¢lentt komplexu. S vyssi abundanci 1épe chranénych (a
pro predatora nevyhodnych) jedincii se sniZzuje mira predace ¢lenti mimetického komplexu (Aubier et
al., 2017). I slabé chranény mimetik vSak miize mit pozitivni vliv na sviij 1épe chranény model, a to
napt. diky efektu rozifedéni predace (dilution effect). V populaci, kde je pfitomny mirn€ chranény
mimetik, se snizuje mortalita jeho modelu (Aubier et al., 2017; Ruxton et al., 2018).

Predator dokaze rozliSovat mezi mirou toxicity své kofisti. I pfesto ale neni mira chemické
obrany imeérnéd ochrané pied predatory. Druhy v mimetickém komplexu motylt ¢eledi Nymphalidae
(rody Heliconius, Melinaea, Mechanitis, Eueides, Chetone, Anartia), které mély rtuzné hladiny
obrannych chemickych latek v téle, byly pted predatory (G. gallus domesticus) chranény stejné a vztah
byl tedy mutualisticky (Chouteau et al., 2019). Pouze mala ¢ast mimetického komplexu (2 druhy z 13)
meéla tak nizkou chemickou obranu, Ze tim mohla snizit chemickou obranu tohoto komplexu. Objevuji
se ale 1 druhy, které maji naopak vys$$i hladinu toxind, nez je potieba k averzi predatora. Tato zvySena
hladina mtiZe puisobit proti odolnéj§im predatoriim nebo viibec nemusi souviset s antipreda¢ni ochranou,
ale mize mit jiné vyhody zvySujici fitness jedince. Mezi tyto vyhody by mohla patfit odolnost vuci
parazitiim, vyssi reprodukéni tspéch ¢i pouziti téchto chemickych latek jako zasnubnich dard (Chouteau

etal., 2019).
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Naopak pii pokusu se sykorami (Parus major) jako predatory a s umélou kofisti se ukazalo, ze
slabé chranénd kofist snizuje fitness svych silné chranénych komimetikd a vztah mezi témito dvéma
typy kofisti je quasi-batesovsky (Rowland et al., 2010). Model byl monomorfni a siln¢ chranény, jeho
slabé chranény mimetik byl dimorfni s jednou morfou mimetickou a jednou nemimetickou. Béhem
pokusu se ménila relativni frekvence dvou morf dimorfniho mimetika. Jak mimetik navySoval svou
cetnost v populaci, zvySovala se predace na cely mimeticky komplex. Pokud byl mimetik vzacny, oba
druhy v tomto komplexu byly chranény pted predaci. Predator se rozhoduje, zda zautocit na zakladé
trade-off mezi toxicitou kofisti a vyzivovou hodnotou koftisti. Kviili vyrazné rozdilné chemické obrané
dvou typt kofisti byl vztah mezi nimi spiSe quasi-batesovsky nez miillerovsky (Rowland et al., 2010).

Pokud se bude predator fidit optimalni strategii vzorkovani (viz kap. 5.), povede to
k maximalizaci zisku zlovu za soucasné minimalizace rizika (Aubier et al., 2017). Miillerovské
mimetické komplexy jsou udrzovany prevazn¢ pozitivnimi vztahy, protoze druhy v nich jsou alespoii
v n¢jaké mife chranéné a s vyssi Cetnosti chranénych mimetikd se zvySuje frekvence negativnich
zku$enosti predatora s kofisti s timto vzorem. Z toho tézi mimetik i jeho model (Speed, 1993). Zatimco
v batesovské mimezi profituje pouze jeden ¢len mimetického komplexu a to sobecky, v miillerovské,
tedy i quasi-batesovské ze vztahu tézi alespon caste¢né€ vSichni a vzajemné (MacDougall & Dawkins,
1998). Kromé efektu zfedéni predace mohou slabé chranéné druhy v mimetickém komplexu plnit jinou
funkci, ktera nesouvisi s chemickou obranou. Mohou mit vyrazngjs$i antipredacni signaly, jiné
prezentovani své nevyhodnosti nebo dalsi ekologické a fenotypové odlisnosti (Chouteau et al., 2019).
Palatabilita kotisti by tedy neméla byt jedinym urcujicim faktorem, zda je vztah mezi druhy
v mimetickém komplexu mutualisticky ¢i paraziticky (MacDougall & Dawkins, 1998). Podle starSich
studii byl vztah dvou chranénych druht, které se liSily mirou chemické obrany spise paraziticky kvili
vetsi mortalité miillerovského mimetického komplexu plynouci z pfitomnosti slabé chranéného
mimetika. Tomu vSak neodpovidalo mnozstvi mimetickych komplext ¢itajicich mnoho druht, které se
mirou chemické obrany lisily. Podle nejnovéjsich studii jsou vztahy v miillerovskych mimetickych
komplexech prevazné mutualistické a to z riznych ditvodi, které nesouvisi s mirou chemické obrany

(Aubier et al., 2017; Chouteau et al., 2019).

4.5. Nestala situace neboli disequilibrium
V kontaktni oblasti vyskytu dvou a vice druhll vznikaji Gzké hybridni zony (Jiggins & Mallet, 2000).
V nich se tyto druhy mohou pouze piekryvat a nemnozit se, stava se ale, ze se zde objevuji hybridi
jednotlivych druhd, véetné téch vystrazné zbarvenych (Turner, 1987, Joron & Mallet, 1998). Hybridni
zO6ny muzeme délit na unimodni, v nichz dominuji mezimorfy, tedy hybridi a na bimodalni, v nichz jsou
hybridni jedinci vzacni a objevuji se spise jedinci s fenotypy piivodnich druhi. Bimodalita je spojena
prevazné s preferenci partnera stejného vzhledu (Jiggins & Mallet, 2000; Jiggins et al., 2001). Nové

morfy se mohou fixovat a postupné selektovat na urcité zbarveni, mohou vsak také z populace vlivem
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anti-apostatické selekce ze strany predatorti po ¢ase vymizet (Rojas et al., 2019). Tento docasny vyskyt
polymorfismu se nazyva disequilibrium.

Na hranici lokalit motyld Heliconius melpomene a H. cydno se doCasné objevuji nemimeticti a
Spatné chranéni hybridi téchto druhi, ktefi po ¢ase z populace mizi (Jiggins et al., 2001). Jejich vyskyt
je vzécny i z divodu preference partnerti stejného vzhledu pti pohlavnim vybéru.

Docasny polymorfismus nemusi vznikat jen na hranicich lokalit n¢kolika druhd. Pfi chovu
populace ruménice pospolné (Pyrrhocoris apterus) se mezi jedinci s béznym ¢ervenocernym zbarvenim
objevily i ruménice zlutocerné a bilocerné (Exnerova et al., 2006). Tyto mutantni fenotypy jsou ale
recesivné homozygotni, a navic $patn€ chranéné pred predaci, proto, pokud je populace natolik velka,
ze se v ni nevyskytuje inbreeding, tyto fenotypy mizi a v bézn€ se vyskytujicich populacich jsou tak
extrémné vzacné.

Docasny polymorfismus se miize vyskytovat i po delsi ¢asové obdobi. Brouci rodu Eniclases
tvoii s dal§imi druhy ¢eledi Lycidae (Microtrichalus, Metriorrhynchus) mimetické komplexy Zijici
v agregacich v horskych mlznych lesich Nové Guingje. Zbarveni krovek se méni od zlutych nebo
oranzovych po ¢erné a mezi jedinci se 1i$i mirou melanizace, tedy pomérem vystrazné a tmavé barvy.
Tmavsi jedinci se vyskytuji v niz§ich polohach, svétlejsi spise ve vyssich polohach. Mezi jednotlivymi
komplexy zfejmé plisobi migrace, a tedy proména fenotypového slozeni populaci. Polymorfismus ve
skupinach pretrvava, protoze se u téchto druhti kvili zméndm prostiedi a migraci mezi agregacemi
neustalilo jedno zbarveni (Bocek et al., 2019). Vliv migrace na docasny polymorfismus je patrny i u
polymorfniho ptastevnika Arctia plantaginis. Samice preferuji samce, ktefi maji vyssi frekvenci vyskytu
v populaci. Dokud se mezi subpopulacemi udrzuje kazdou generaci migrace do 20 %, zadna z morf se

nemuze fixovat a pretrvava polymorfismus (Gordon et al., 2015).

5. Chovani predatora vii€i riiznym morfam

Morfy mohou svou vzajemnou odliSnosti plisobit na predatora rozdiln€. Jednotlivé komponenty
zbarveni mohou pozitivné ¢i negativné ovliviiovat chut’ na loveni urc¢itého typu kofisti, rychlost a
efektivitu averzniho uc¢eni nebo zapamatovani si dané kotisti. Predator by tedy k odlisSnym morfam mohl
mit rozdilny pfistup, ktery by mohl napomahat polymorfismu kofisti.

Pivodni Miillerova teorie o sdileni nakladi na uceni predatorti predpokladala, Ze predator
prozkouma a usmrti uréity pocet jedinci () daného miillerovského mimetického komplexu, po kterém
se nauci jedinciim z tohoto komplexu vyhybat (Miiller, 1878). Skutecnost, Ze by » bylo jedno neménné
&islo, je viak velmi nepravdépodobna. Cislo n by se zfejmé proméiiovalo na zakladé mnoha faktord jako
je abundance ¢i ochrana kofisti a s tim spojené piipadné naklady na uloveni kofisti.

Averzni u€eni predatori a s nim souvisejici vyhody miillerovskych mimetickych komplexti by
mohla vysvétlovat teorie optimalniho vzorkovani kofisti (Sherratt, 2011), kterd upravuje pivodni
Miillerovu teorii. Predator miize riskovat a novou kofist otestovat (explorace), za zisku nové informace

ale nejistého vysledku (kofist mize byt nakladna na uloveni, pfipadné nejedld, a tim se predatorovi
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nemusi vyplatit ji lovit). Druhou moznosti je pro predatora vyuzit jiz ziskanych znalosti (exploatace) a
kofisti se vyhnout (pfestoze mize byt pfes své vystrazné zbarveni jedla ¢€i pouze slabé chranénd).
Optimalni je porovnani ndkladl a ziskt téchto dvou strategii (tedy ziskavani novych znalosti vs. vyuziti
ziskanych znalosti), tak aby pro predatora setkavani s novou kofisti pfedstavovalo co nejmensi naklady
(Sherratt, 2011).

Vlivem rizné miry aplikace téchto dvou strategii se méni pocet predatorem otestované kofisti.
V piipadé, ze se predatoti budou fidit optimalnim vzorkovanim kofisti, pocet otestované nechutné kofisti
se bude zvySovat s jeji abundanci, a to proto, ze ziskdvani informaci o vzacné kofisti neni pro predatora
prili§ vyhodné. Se vzacnou kofisti se nesetkd pfili§ Casto, tudiz by z ni nemél velky zisk, a presto by
ziskani novych informaci o ni mohlo byt nakladné. Cim efektivngji je kofist pred predaci chranén4, tim
rychleji se ji predator nauci ignorovat a tim mén¢ zkuSenosti bude potiebovat k jejimu zapamatovani
(Sherratt, 2011).

Optimalni strategie vzorkovani, tedy to, zda predator na novou, potencialné nebezpecnou, kofist
zauto¢i a mozna zbyte¢né vynalozi naklady na jeji uloveni, nebo se bude fidit dosavadnimi zkusenostmi
a mozna piijde o potravu, zalezi na spousté vn&jSich faktort, jako je hustota populace kofisti, velikost
populace, naklady na uloveni kofisti, ale i ro¢ni doba (strategie rozhodovani se mize ménit napft.
v obdobi rozmnozovani predatorti) a dal§i (Greenwood,1984; MacDougall & Dawkins, 1998). Toto
velké mnozstvi vstupnich faktorti umoziuje flexibilngjsi strategii oproti Miillerové teorii fixniho poctu
nechutné kofisti, po kterém ji predator za¢ne ignorovat.

Optimalni strategie rozhodovani mutze vést k apostatické nebo anti-apostatické selekci
(Greenwood, 1984). Rozdilné chovani predatord, jejich odlisny pfistup ke kofisti a ptipadné trade-off
jejich rozhodovacich strategii tak mize byt dilezitym faktorem vzniku a udrzovani polymorfismu u
miillerovskych mimetickych komplextli, a to zejména diky neofobii predatort (viz nize) (Aubier &
Sherratt, 2015). Se zvySujicim se pomérem mezi naklady a ziskem predatora se sniZzuje mira predace a
neofobie. Ve chvili, kdy je kofist vzacna a/nebo pro predatora ndkladna na uloveni, Sance vzacnych morf
na preziti jsou vysoké. Diky tomu se mohou fixovat, udrzet se a zvysit svou frekvenci v populaci. Ve
uceni predatord. Stejny zplisob vzorkovani, ktery vede k existenci miillerovské mimeze tak mize vést i

k udrzovani polymorfismu chranéné koftisti (Aubier & Sherratt, 2015).

5.1. Neofobie a potravni konzervatismus
V ptipadé, ze se aposematicka kofist setkd s naivnim predatorem, ktery nema naucené spojeni
vystrazného zbarveni s pfipadnou obranou ¢i nejedlosti dané kofisti, mtize byt pro kofist toto vyrazné
zbarveni nevyhodné. Pro svou vyraznost oproti pozadi by méla byt aposematickd kofist snadno
nalezitelnad a naivni predator by tak mél vyrazné vyssi Sanci ji ulovit. Piesto se aposematicka kofist
v populaci udrzuje, na ¢emz se podili averzni uceni, urcitd opatrnost v pfistupu k nové, nepftilis

prozkoumané potravé (tedy neofobie a potravni konzervatismus) a jev zvany speed-accuracy trade-off
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— pokud predator vidi novou kofist, rozhoduje se, zda riskovat napadeni, protoze by se mohlo jednat o
nejedlou ¢i jinak chranénou kofist (Lindstrom et al., 2001; Chittka & Osorio, 2007). Proto vlivem
neofobie mtze nechat kofist uprchnout, ¢imz neohrozi ani sebe, ani kofist (Chittka & Osorio, 2007).
Nové morfy tak maji Sanci pfezit, coz miize alespoii docasné€ zvysit miru polymorfismu v populaci.

Neofobie se projevuje obavou predatora z kontaktu s neznamou koftisti nebo stimulem. Tento
strach ¢i opatrnost trva nékolik minut, a pokud neni dostupna jind, jemu znama kofist, predator na novou
koftist po chvili zauto¢i. Pokud je kofist jedld, po nékolika pozitivnich zkuSenostech s ni ji predator
zafadi mezi bézné slozky své potravy (Marples & Kelly, 1999). Pokud ma predator zkuSenosti s rtizné
zbarvenou jedlou potravou, pfistupuje k neznamé potraveé s mensim strachem. Vliv na intenzitu neofobie
muze mit velikost hladu predatora. Pokud ma predator velky hlad, mize zkusit ochutnat i kofist, které
by se v jiném piipad¢ vyhnul (Speed, 1993). Pokud se v okoli nachazi malé mnozstvi neznamé kofisti,
je nevyhodné ji zkouset, i kdyby byla jedla — proto na ni predator spiSe nettoci. Vliv na mortalitu
batesovskych mimetikd z diivodu neofobie ovliviiuje i mnozstvi alternativni kofisti (Aubier & Sherratt,
2015). V ptipadé, Ze se nenachazi v okoli Zadna alternativni kofist, mira utoku na neznamou chranénou
koftist se zvySuje (Carle & Rowe 2014). Neofobii by také mohlo vyvolavat okolni prostiedi. Pokud je
pro predatora nové, uto¢i na aposematickou kofist méné (Hegna et al., 2011). Neofobie zplsobuje
apostatickou selekci, tedy selekci ve prospéch vzacnych fenotypt a to nehledé na druh kotisti. Ta mize
v disledku vést k lokalni anebo regionalni diverzité (Aubier & Sherratt, 2015).

Nepiimym dokladem neofobie ptadich predatorii by mohla byt studie od Noonan & Comeault
(2009), kdy atrapy novych aposematickych morf pralesnicek Dendrobates tinctorius byly Castéji
napadany sav¢imi predatory oproti pta¢im. Neofobie ale nenti jista, jelikoz u lokalnich morf D. tinctorius
byly na télech znaky napadeni ptaky, tudiz u ptakti musi dochazet k averzi prostfednictvim uceni a uméla
kofist pro n¢ mohla byt vice odpudiva nez kofist prava (Noonan & Comeault, 2009).

Opatrny pfistup k neznamé koftisti mély odchycené sykory konadry (Parus major) (Alatalo &
Mappes, 1996). Kofist tvorily krypticky i vystrazné zbarvené atrapy, z nichz jen polovina kryptickych
byla jedla; druha polovina krypticky zbarvenych a vSechny vystrazné zbarvené atrapy byly nejedlé.
Opatrnost u sykor byla ziejmé zpiisobena tim, Ze atrapy tvofily agregace a sykory se s agregacemi mohly
setkat ve volné pfirode. Agregace (skupiny tvoiené jedinci stejného nebo podobného vzhledu) mohly
pomoci pii vzniku aposematickych signali (Alatalo & Mappes, 1996). Pokud je totiz aposematicka
koftist solitérni, hrozi ji vétsi riziko predace. Pokud je ale v agregacich, predator (v tomto ptipadé sykora
konadra) ochutna jen jednoho chranéného jedince a zbytku jedinci v agregaci uz se nedotkne (Alatalo
& Mappes, 1996). To bylo potvrzené i u kufat (Gamberale & Tullberg, 1996). Kufata utocila na
vystrazné zbarvené larvy plosticky jizni (Spilostethus pandurus, Hemiptera: Lygaeidae), ale utok byl
vyrazné Cast&jsi, pokud kofist netvofila agregace a byla ptakiim prezentovana samostatng.

Neofobie vici solitérni kofisti se u P. major spiSe nevyskytuje a averzi vici aposematicky
zbarvené kofisti se konadry musi naucit béhem Zivota (Exnerova et al., 2007, Fabricant et al., 2014).

Prvotni reakce, a tedy i mira neofobie vii¢i neznamé kofisti se v8ak u ruznych druht predatort lisi.
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Zatimco naivni mlad’ata C. caeruleus se averzi vuci kotisti musela naucit (Fabricant et al., 2014), naivni
P. major novou kofist (Pyrrhocoris apterus, Heteroptera: Pyrrhocoridae) pozorovaly déle nez jim zndmé
moucné Cervy. I pres del$i zkoumani neznamé kofisti pak na ruménice zautocily (Svadova et al., 2009).

U kurat stac¢ila mald pozitivni zkuSenost s nezndmou potravou, aby se deaktivovala neofobie,
tedy aby se ptaci pfiblizili k nezndmé potravé a klovali do ni a zaroveinl aby klovali do kazdé dalsi
neznamé potravy. Mnohem déle vSak trvalo, nez novou potravu zapojili do svého jidelnicku — pfekonali
tzv. potravni konzervatismus. Pii zapojeni nejedlé potravy se opatrnost znovu aktivovala mnohem
rychleji, nez se ji ptaci zbavovali (Marples et al., 2007). Béhem averzniho uceni kufat na tropickych
zabach (aposematické Ranitomeya variabilis a R. imitator a nechrdnénd kryptickd Leptodactylus sp.;
Stuckert et al., 2014) byla kuratim ptedloZena dvojice aposematicka a kontrolni jedla kryptickéa zaba.
Kurata se zpoc¢atku vyhybala aposematickym jedinciim a preferovala krypticky zbarvené zaby (Stuckert
et al., 2014).

Potravni konzervatismus je také strach z nezndmé koftisti, ale je oproti neofobii silnéjsi a
trvalejsi. Vyskytuje se u dospélych ptakt a trva nékolik tydnti az mésicti. Predator odmita i po nékolika
pozitivnich zkusSenostech pfijmout danou kofist mezi svou béznou potravu (Marples & Kelly, 1999).
Potravni konzervatismus se mohl podilet na vzniku aposematismu, resp. polymorfismu u aposematické
koftisti (Thomas et al., 2003). Pti vzniku nového vystrazného fenotypu je jedinec nesouci tento fenotyp
napadngjsi a hrozi mu proto vyssi riziko predace (Mallet & Joron, 1999). Toto riziko by se vlivem
potravniho konzervatismu mohlo vyrazné snizit, a nova kofist by byla zvyhodnéna oproti zndmym,
béznym druhtim ¢i morfam, pfestoze by mela napadné zbarveni (Thomas et al., 2003). Potravni
konzervatismus je silny, dokud predator novou ¢i vzacnou aposematickou kofist nepfijme mezi bézné
slozky své potravy, a to nehled€ na frekvenci této kofisti v populaci (Marples & Kelly, 1999). Neni ale
jisté, jak moc jsou jednotlivé druhy predatort potravné konzervativni (Thomas et al., 2003).

Potravni konzervatismus je dostate¢né silny faktor pro fixaci novych morf v populaci (Thomas
et al., 2003). Cervenky (Erithacus rubecula) odmitaly nové zbarvenou kofist a braly si pouze znamou
koftist, i kdyz nova kofist v populaci vyrazn¢ pievazovala (Thomas et al., 2003). Kvtli tomu se nekteré
z novych morf (Cervena a zluta) v populaci téméf okamzité fixovaly. To podporuje teorii, ze potravni
konzervatismus ma vliv na vzniku aposematickych signald, pfipadné polymorfismu. Nova kofist se
mohla dostate¢né rozmnozit a rozprostfit se do okoli, pfestoze mohla i nemusela byt. Kofist je zpocatku
chranéna potravnim konzervatismem predatord, dokud se dostateéné nerozmnozi a pozdéji je chranéna
svou aposematickou ochranou (tedy nejedlosti a averznim ucenim predatord), pfipadné svym

chranénym modelem (pokud je batesovsky mimetik) (Thomas et al., 2003).

5.2. Vrozena averze
Zatimco neofobie je kratkodoba opatrnost v ptistupu k neznamé potravé a potravni konzervatismus se
projevuje preferenci jiz znamé potravy a odmitanim zatazeni nové kofisti do jidelni¢ku, vrozena averze

se projevuje odmitanim kofisti na zaklade urcité vlastnosti, naptiklad komponentu zbarveni ¢i tvaru téla

21



koftisti (Adamova-Jezova et al., 2016). Tato averze by se mohla podilet na vzniku polymorfismu, protoze
kazdy predator by mohl mit averzi vii¢i jinému komponentu zbarveni a tim by kofist s timto prvkem
zbarveni byla zvyhodnéna.

Naivni tyrani (Pitangus sulphuratus, Passeriformes) se pfi testovani reakci na nezndmou
vystrazné zbarvenou kotist vyhybali kofisti, kterd méla zbarveni podobné kordlovcovym hadim
(Cerveno-zluté paskovani a Cerveno-zluto-Cerné paskovani). Oproti tomu na kofist, ktera sice byla také
paskovand, ale méla zeleno-bilé zbarveni, UtoCili bez zavadhani (Smith, 1977). Pii prvnim setkani
s neznamou kofisti ttoCily sykory koniadry (P. major) nejprve na aposematickou kofist a az béhem
averzniho uceni se vystrazné zbarvené koftisti zacaly vyhybat (Alatalo & Mappes, 1996). Preference
prvniho utoku na vyrazné zbarvenou kofist byla zfejmé dand jeji vétsi napadnosti oproti kryptické
koftisti. U pokusu s vice morfami plostice 7. diophthalmus (pouzit byl pouze vyprazdnény exoskelet s
moucnym ¢ervem uvnitt) jako kofisti sice konadry utocily spisSe na oranzovou morfu, nevyhybaly se
vsak ani druhé nabidnuté morf¢, ktera méla iridiscentni vzor (Fabricant et al., 2014). Pii predlozeni
ruznych aposematickych morf ruménic P. apterus, které se od sebe liSily pouze barvou, Gtoc€ily konadry
na vSechny ruménice bez ohledu na jejich lisici se zbarveni (Svadova et al., 2009). Pii srovnavani reakci
na neznamou aposematickou kofist u tii druhd evropskych sykor (konadra P. major, modiinka C.
caeruleus a uhelnicek Periparus ater) byly nejprve vSechny tii druhy neofobni a mély k neznamé kotisti
opatrny piistup. Pozdéji vSak konadry a uhelnicci s kofisti zac¢aly manipulovat, zatimco modtinky se
neznamé kotisti vyhybaly po celou dobu pokusu (Adamova-Jezova et al., 2016). Tyto studie ukazuji, ze
P. major se averzi musi naucit. Oproti tomu blizce ptibuznad C. caeruleus mé vyssi miru vrozené
opatrnosti vii€i aposematické kofisti vrozenou.

Naopak ve studii Lindstrom et al. (1999) preferovaly naivni koniadry hnédou kofist pred ¢erno-
zlutou (nabarveni moucni Cervi). Averze nebyla zpiisobena kontrastem kofisti vii¢i pozadi a hralo v ni
roli pouze zbarveni.

Skéakavka (Evarcha arcuata, Aranae: Salticidae) pii setkani s neznamou vystrazné¢ zbarvenou
koftisti (P. apterus) zattocila na vSechny morfy nehled€ na jejich zbarveni (Cervené, bilé anebo zluté
s Cernym vzorem). Mortalita bilo-Cernych morf v8ak byla zpocatku vétsi nez u erveno-cernych a Zluto-
cernych jedincti. To by mohlo byt zpltisobené vrozenou averzi, avSak pocet utokli byl po nekolika
pokusech u vSech morf stejny a vyssi mortalita mohla byt zptisobena nizkym kontrastem bilé kofisti
s bilym pozadim (Raska et al., 2017).

U ktepela (Colinus virginianus, Galliformes) byla pozorovana vrozena averze pouze u samic a
samci (Mastrota & Mench, 1994). Obéma pohlavim byla podana riizné nabarvena smés zrni, se kterou
do té doby neméli zkusenost. Zatimco samci se nevyhybali Zadné morf€, samice odmitaly zrni obarvené
na ¢erveno a na oranzovo.

Vrozena averze predatord vu¢i riznym morfam polymorfni kofisti mize byt tedy druhové

specificka a mize se liSit i mezi pohlavimi jednoho druhu.
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5.3. Rychlost uceni

Pfi averznim uceni je pro ptaci predatory nejvyznamnéjSim komponentem zbarveni barva (Aronsson &
Gamberale-Stille, 2012) a kontrast kofisti s pozadim (Aronsson & Gamberale-Stille, 2009). Rychlejsi
uceni probihd u silnych, vyraznych barevnych signalti a signali, které jsou vyrazné kontrastni viici
okolnimu prostfedi (Aronsson & Gamberale-Stille, 2009; 2012). Predator se uci si signaly asociovat
s nevyhodnosti kofisti a siln€jsi vizualni signalizace je pro néj snadnéji a rychleji zapamatovatelna
(Roper & Redston, 1987; Endler & Mappes, 2004). Pozitivni vliv na rychlost averzniho u¢eni ma také
toxicita kofisti (Chouteau et al., 2019). V piipadé, ze by nckteré zbarveni bylo pii averznim uceni
efektivnéjsi nez jiné, a bylo by tedy pro predatora snazsi si ho asociovat s nechutnosti kofisti, selekce
by mohla pulsobit proti polymorfismu. V piipadé, Ze by se predatofi ucili averzi riznych morf stejné
rychle, selekce proti polymorfismu by byla vyrazné slabsi a mohla by umoznit jeho vyskyt.

U naivnich sykor konader (Parus major) probihalo averzni uceni na péti nechutnych rtizné
zbarvenych morfach ruménice pospolné (Pyrrhocoris apterus). Morfy byly rizné barevné s cernymi
teCkami: divoka Cerveno-¢erna, dvé mutantni (zluto-Cerna a bilo-¢ernd) a hnédou barvou namalovana
krypticka hnéda. Sykory se naucily vyhybat vS§em nechutnym morfam stejné rychle nehledé na jejich
zbarveni (Svadova et al., 2009). U sykor modiinek (C. caeruleus) bylo averzni uceni rychlejsi u kotisti
(kousek papirku), ktera méla na téle kontrastni vzor (Cernd barva na bilém podkladu), oproti kofisti,
ktera zadny vzor neméla a byla pouze bila (Aronsson & Gamberale-Stille, 2013). Pfi averznim uceni s
atrapami jednotlivych morf polymorfniho ptastevnika Arctia plantaginis bylo ufeni modiinek
nejrychlejsi na jedincich s cervenymi kiidly. Morfy se zlutymi a bilymi kiidly trvaly modfinkdm na
nauceni delsi dobu (Ronka et al., 2018b).

Pro kutata (Gallus gallus domesticus) byla efektivita a rychlost averzniho uceni vétsi, pokud
mohla rozliSovat jedlou a nejedlou kofist podle barvy a ne podle kontrastniho vzoru (Aronsson &
Gamberale-Stille, 2008; 2009; 2012). Ve dvou pokusech byly vyuzité barevné papirky (Sedé nebo modré
s Cernymi teCkami nebo pruhy) s nalepenymi jedlymi a nechutnymi mouc¢nymi Cervy (Aronsson &
Gamberale-Stille, 2008; 2012), v dalsi pomalovani mouc¢ni ¢ervi (hnéd¢ jedli, ¢ervené nechutni a
s ¢ernymi pruhy nebo bez pruhi; Aronsson & Gamberale-Stille, 2009). Nehled€ na rozdilnou kofist se
kurata ve vSech téchto pokusech naucila rychleji a 1épe averzi na kofist, pokud mohla jedlou a nejedlou
koftist rozlisit podle barvy, a ne podle vzoru.

Averzni uceni kurat také bylo rychlejsi, pokud zbarveni kofisti kontrastovalo s plochou v pozadi
oproti kryptické kofisti (Aronsson & Gamberale-Stille, 2009). V jiném pokusu se kufata rychleji naucila
averzi na housenkach A. plantaginis, které mély na téle vétsi varovné zbarvenou plochu a byly méné
melanizované (Lindstedt et al., 2008). Rychlejsi averzni uceni kufat bylo také zjisténo u kofisti s vyssi
mirou chemické obrany (Chouteau et al., 2019). U vysoce chranéné kofisti stacil i jeden kontakt
s predatorem a predator se ji poté uz vyhybal. Averzni uceni vSak bylo rychlejsi az od urcité hladiny
toxind v téle kofisti (Chouteau et al., 2019). U ptacich predatortt v rGznych oblastech Peru byla

studovana rychlost averzniho uceni na maketach napodobujicich dvé morfy aposematické polymorfni
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pralesnicky Ranitomeya imitator. Jako kontrola byly pouzit¢ hnéd¢ zbarvené makety zab. Jedna
z aposematickych morf byla v oblastech vzdy mistni a jedna neznamé. Nezndma morfa byla napadana
az Ctytikrat vice nez mistni morfa a dvakrat vice nez hnédéd morfa. Predace nové morfy se ale rychle
snizovala, coz ukazovalo na rychlé averzni uceni ve vSech lokalitdch u v§ech mistnich ptacich predatorii
a na stejny vliv varovnych signalli na averzni uceni predatort (Chouteau & Angers, 2011).

Skédkavkam Evarcha arctuata byly pfi averznim uceni predlozeny larvy jedné ze tii barev
(Cervena, zluta, bild) ruménic (Pyrrhocoris apterus). Rychlost averzniho uceni byla nejvyssi u Cervené
morfy, averze vuci v§em tfem morfam se vSak postupné ustalila na ptiblizn€ stejnych hodnotach (Raska
etal., 2017).

Napfti¢ pokusy se ukazuje, ze Cervena barva je pro naivni predatory zpocatku nejefektivngjSim
varovnym signalem na nauceni. Po urcité dob¢ se vSak averze vic¢i Cervené barvé srovna s ostatnimi

barvami, coz umoziiuje existenci polymorfismu.

5.4. Pamét’

Na ochrang kotisti pred predatorem se podili nejedlost této kotisti, jeji abundance a také pamét’ daného
predatora. Po ziskani zkusSenosti s chranénou kofisti se ji predator vyhyba. Po ur¢ité dob¢ ale miize tuto
zku$enost zapomenout nebo pro néj za uréitych podminek mtize byt vyhodné kotist znovu napadnout a
ochutnat (Greenwood, 1984; Owen & Owen, 1984). Pamét’ je delsi, pokud je kofist kontrastni vici
pozadi — to zefektivituje a zrychluje jak averzni uceni, tak i prodluzuje zapamatovani si koftisti (Raska
et al., 2017). Napadnost je tedy u nechutnych druhti efektivni obranou. Nejedlé kryptické druhy si
predator nezapamatuje tak snadno (Roper & Redston, 1987).

Pokud predator Casto zapomind, je pro druh kofisti vyhodné byt soucasti miillerovského
mimetického komplexu, kdy je vyssi Sance, ze predator napadne jiny nejedly druh z tohoto komplexu a
negativni zkuSenosti s timto vzhledem se zvySuje ochrana pro vSechny ¢leny daného mimetického
komplexu (Speed, 1993). Ptaci predatoti, kteti nejsou zrovna v obdobi rozmnozovani a hnizdéni, 1étaji
lovit do vzdalengjSich oblasti. Diky tomu mohou ziskat zkuSenost s rozmanitéjSim spektrem kofisti,
krypticky i vyrazné zbarvenych. Zapamatuji si ty nejcastéjsi a zkuSenosti se vzacnymi druhy ¢i morfami
zapominaji (Edmunds, 2000). Vzacné morfy nechutné kofisti jsou pro predatory obecné Spatné
zapamatovatelné a hrozi jim tak vétsi riziko predace (Mallet & Barton, 1989).

Pamét’ predatora mize mit vliv na udrzovani polymorfismu u mandelinky Chrysomela
lapponica. Pti prvnim setkani s touto kotisti sykory konadry (P. major) utocily na svétlou morfu, ale
tmavé a metalické se vyhybaly. Protoze je Chrysomela nejedla, u sykor probihalo averzni uéeni. VSem
morfam se naucily vyhybat stejnou rychlosti. Dalsi den ale uto¢ily na tmavou morfu ¢astéji — hif se jim
pamatovala. Tmavé zbarveni tak zpusobuje vyhodu pii prvnim setkani, ale kvili Spatné
zapamatovatelnosti nevyhodu pfi dal$ich setkanich s predatorem (Doktorovova et al., 2019).

Rychlejsi zapominani u nenapadné kofisti bylo zaznamenano i béhem pokusu se skédkavkami

(E. arctuata) jako predatory a aposematickymi morfami rumeénice P. apterus jako koftisti (Raska et al.,
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2017). Morfy, které mely nenapadné zbarveni splyvajici s pozadim, byly pro skakavky hui
zapamatovatelné a byla u nich zaznamenéna vys§i mortalita. Stejné tak sykory P. major si pamatovaly
negativni zkusSenost s aposematickou morfou P. apterus i n€kolik méesicti, zatimco zkusenost s hnédé

nabarvenymi rumeénicemi zapomnély (Exnerova et al., 2008).

5.5. Generalizace mezi morfami
Predator se béhem Zzivota setkd s velkym mnozstvim druhi a typt kofisti. Misto, aby si pamatoval, jak
konkrétni druh vypada a zda je jedly ¢i nikoli, mize si predator na zakladé svych zkuSenosti vytvofit
pravidla, podle kterych bude svou kofist vybirat (Chittka & Osorio, 2007). Kofist ma riizné vlastnosti a

nékteré z nich maji jedlé ¢i nejedlé druhy kofisti spolecné. Vlastnosti, které mohou kofist n¢jakym

vvvvvv

vvvvvv

kortist, tak prekryji ostatni vlastnosti, které pro predatora nejsou podstatné (Edmunds, 2000). Tyto
vlastnosti mohou byt jednotlivé nebo zkombinované komponenty zbarveni. Protoze nevyhodna kofist
ma Casto podobny typ nebo komponent zbarveni, spoji si predator jeji nevyhodnost s danym
komponentem a tuto zkusenost generalizuje na dalsi druhy s podobnym zbarvenim. Diky sdileni daného
komponentu zbarveni mohou byt chranéné i jiné mimetické druhy (Chittka & Osorio, 2007).

Generalizace mezi morfami by se mohla podilet na udrzovani polymorfismu chranéné kofisti.
Pro umoznéni existence polymorfismu by predator by mél generalizovat svou zkuSenost s urCitym
komponentem varovného zbarveni jednoho druhu (nebo morfy) na dal$i druhy (resp. morfy)
s podobnym zbarvenim.

Barva je pro ptaci predatory pii averznim uceni a pii generalizaci mezi riznymi druhy kofisti
rozhodujicim komponentem. Studie na sykorach (P. major, C. caeruleus), ukéazaly, ze ptaci rozliSuji
mezi jednotlivymi barvami a zkuSenost s jednou barvou negeneralizuji na jiné barvy (Ronka et al.,
2018a; Ronkd et al., 2018b). Dva druhy motyla (Arctia plantaginis a Arichanna melanaria), které se 1isi
vzorem na kiidlech, ale barvu kiidel maji stejnou, sykory povazuji za jeden typ kofisti (Ronké et al.,
2018a). V pokusu Kazemi et al. (2014) sykory (C. caeruleus) neutocily po averznim u¢eni na dokonalé
mimetiky nechutné kofisti a na mimetiky, ktefi stejnou barvu jako nechutny model. Mimetici, ktefi méli
vzor nebo tvar téla jako model, ale lisili se barvou, byli napadani stejné Casto, jako jedla nemimeticka
kotist (Kazemi et al., 2014). U polymorfniho prastevnika (4. plantaginis), jehoz morfy se li§i pouze
barvou kiidel, ptaci negeneralizovali nau¢enou averzi vic¢i jedné morf€ na ostatni morfy (Ronka et al.,
2018b). Pii zkoumani rozdilnych reakci na do té doby neznamou iridiscentné-oranzovou kofist u
odchycenych a naivnich sykor (P. major) odchycené sykory ziejmé generalizovaly svou zkuSenost
s nechutnou kofisti z ¢erveno-¢erného mimetického komplexu pfitomného v pfirodé a vyhybaly se
morfam plostice T. diophthalmus, které mély ptitomny vzor (tedy oranzovo-iridiscentni a oranzovo-

cerné morf€; obr. 5) a to i pfesto, Ze oranZzovo-Cerna morfa byla jedla (Fabricant et al., 2014). Naivni
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sykory se vyhybaly pouze kofisti, ktera byla béhem averzniho uc¢eni nechutna (tedy bud’ oranzové nebo
oranzovo-iridiscentni kofisti) a dale koftisti, jejiz vzhled generalizovaly s kofisti, se kterou méli averzivni
zkuSenost. ZkuSenost s nejedlou oranzovo-iridiscentni morfou generalizovaly na jedlou cerno-
iridiscentni morfu i jedlou oranzovo-Cernou koftist (Fabricant et al., 2014).

V nékolika studiich vSak byla na zékladé barvy objevend asymetricka generalizace zkuSenosti
s aposematickou kofisti. Asymetricka generalizace by mohla byt zptisobena silnou chemickou obranou
koftisti, ktera je pro predatory natolik averzivni, ze se podobné kofisti se siln€jsi varovnou signalizaci

zacnou vyhybat. V pokusu Svadova et al. (2009) sykory kotladry asymetricky generalizovaly svou

Obr. 5: morty Tectocoris diophtalmus; zleva:
nabarvena jedla ¢ernd, pfirozena nejedla
oranzovo-iridiscentni; pfirozena nejedla
oranzova, nabarvena jedla cerno-iridiscentni,

zkuSenost s ur¢itou barvou rumeénic (P. apterus). Dospélci
ruménice pospolné byly sykordm ptedlozeny v divoké

Cervené barvé a ve dvou mutantnich barvach (Zluta, bila).

Vsechny barevné morfy mély kontrastni Cerny vzor. Ptaci
nauceni averzi na zlutych ruménicich se vyhybali
Cervenym, zatimco ptaci nauceni averzi na Cervenych
morfach pozdgji tocili na Zluté a bilé mutantni morfy. 'ﬁiﬁ:ﬁiﬁl’fﬁﬁh %ij’o'éc‘m?

Cervena barva byla pro sykory siln&jsi varovny signal a

tak negativni zkuSenost se slab$im signalem generalizovaly na silngjsi (Svadova et al., 2009). Ke
stejnému vysledku za pouziti stejnych morf kofisti se doslo béhem averzniho uceni u skakavek (Evarcha
arcuata) (Raska et al., 2017). Skakavky asymetricky generalizovaly larvy ruménic (P. apterus) na
zaklad¢ jejich barvy a Cervend byla i pro n€ nejucinngjsi varovny signal.

Dimorfni zaba Allobates zaparo (Aromobatidae) je batesovskym mimetikem dvou druhii zab
rodu Epipedobates (E. bilinguis, E. parvulus) z ¢eledi Dendrobatidae, které jsou vzajemné parapatrické.
Na hranici téchto oblasti, kde se vyskytuji oba modelové druhy, je A. zaparo navzdory predpokladiim o
vyhod¢ polymorfismu u batesovskych mimetikdi monomorfni a napodobuje pouze méné toxicky a v této
oblasti i méné Cetny druh modelu, tedy E. bilinguis. Zaroven tento druh modelu v oblasti pocetné
prevySuje. Tento jev je téZ zptsobeny asymetrickou generalizaci predatora (Darst & Cummings, 2006).
Generalizace se lisi podle toxicity modelu, coz zpisobuje vEtsi ochranu mimetiki napodobujicich méné
toxické modely. Pokud se predator pfi averznim uceni setka s vice jedovatym druhem, svou zkuSenost
pak generalizuje i na nedokonalé mimetiky. VSechny tfi druhy Zab jsou si v tomto pifipadé velmi
podobné (obr. 2). Pokud se predator nauc¢i vyhybat nejjedovatéjsimu (a v oblasti zaroven nejcetnéj$imu)
druhu, E. parvulus, svou negativni zkuSenost prenese i na E. bilinguis a A. zaparo, které jsou E. parvulus
velmi podobné. Pokud se ovSem predator ucil averzi na méné jedovatém modelu (E. bilinguis),
nevyhybal se mimetikiim vice jedovatého druhu (E. parvulus), s kterymi do té chvile nem¢l zkusenost.
V oblasti pfekryvu dvou druht modeld tak mimetici E. parvulus t€zi pouze z ochrany tohoto druhu,
zatimco mimetici E. bilinguis t€Zi z ochrany obou modelovych druhii. Hypotéza byla testovana na
ptacich predatorech (Gallus gallus domesticus), neni proto jisté, zda tato asymetricka generalizace plati

1 pro jiné typy predatord (Darst & Cummings, 2006).
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Generalizace riznych druhti nebo morf kofisti predatory byla zkoumana i na zaklad¢ celkového
zbarveni kofisti. U pokust s vystrazné zbarvenymi koralovcovitymi hady (Micrurus a Micruroides,
Squamata: Elapidae) bylo zjisténo, ze ptaci predatofi, ktefi méli zkuSenost s trojbarevnym cerveno-
cerno-bilym paskovanym zbarvenim had, tento vzhled generalizovali i na hady, které neznali a ktefti
méli pouze dvé barvy v padskovaném vzoru, a to ervenou a ¢ernou (Brodie & Janzen, 1995). Kurata
rozdélend do dvou skupin se ucila averzi na aposematické pralesnicce R. imitator a na jejim
miillerovském komimetikovi R. variabilis (ptislusné morfy na obr. 4). Po nauceni jim byla piedlozena
zaba druhého typu zbarveni, nez na které se kufata ucila a k tomu pro né€ do té doby nezndma pruhovana
morfa R. imitator. Zaby se mirné ligily barvou i vzorem, piesto kufata svou zkugenost generalizovala na
novou koftist a obé skupiny kurat se po averznim uceni vyhybaly vSem tfem pfedlozenym typim zab na
zakladeé dostatecné podobného zbarveni (Stuckert et al., 2014). Generalizace kofisti se stejnym
zbarvenim muze probihat i u dvou typu koftisti, které se naprosto lisi svym tvarem. Sykory konadry se
ucily averznimu uceni na umelé vystrazné zbarvené kofisti (stéblo s tukem). ZkuSenost si ale pienesly i
na novou kofist (mandle), ktera méla naprosto odlisny tvar, ale stejny varovny signal (Alatalo & Mappes,
1996).

Generalizace kofisti mize probihat nejen na zakladn¢ zbarveni kofisti, ale i na zakladé
celkového tvaru kofisti. Sykory (P. major) generalizovaly slunécka (Coccinella septempunctata,
Exochomus quadripustulatus, Subcoccinella vigintiquatuorpunctata, Cynegetis impunctata; vse
Coleoptera: Coccinellidae) podle jejich tvaru téla a celkového vzhledu a vyhybaly se vSem slunécktim,
ktera méla krovky. Slunécka jsou pro sykory silné toxicka a tudiz i averzivni. Slunécka, kterym byly
odebrané krovky uz nebyla typickému vzhledu slunécek tolik podobna, proto byly napadany mnohem
castéji (Dolenska et al., 2009).

Kromé generalizace podle barvy kofisti by mohla existovat i generalizace na zékladé vzoru
koftisti. Vysledky vSak nejsou jednoznacné. Kutata (Gallus gallus domesticus) nerozeznavala kofist
podle lisicich se vzort, dulezitd pro né pti averznim uceni a rozhodovani o utoku byla pouze barva
kofisti (Aronsson & Gamberale-Stille, 2008). V jiném pokusu kutata dokonce generalizovala kofist bez
vzoru i snim a povazovala je za dostatecné stejny typ kofisti. V tomto pfipad€ pro n¢ hlavnim

rozliSovacim prvkem byl kontrast barvy koftisti oproti pozadi (Aronsson & Gamberale-Stille, 2009).

6. Dalsi faktory ovliviiujici vyskyt polymorfismu

Na vzniku polymorfismu u vystrazné zbarvené kofisti se mohou podilet protichiidné selekéni tlaky.
Krome predace se kofist musi branit i jinym tlakiim z okolniho prostiedi, napiiklad nizkym teplotam
(Trullas et al., 2007). Varovné zbarveni zamétené na vystrahu predatora ale ne vzdy odpovida zbarveni
vhodnému do chladného prostfedi nebo neni dostatecné atraktivni pro opacné pohlavi (Ojala et al., 2007;
Henze et al., 2017). Proto se objevuje trade-off mezi protichiidnymi selekénimi tlaky, které ovliviiuje
vznik a udrzovani polymorfismu u n€kterych druhii vystrazné zbarvené kofisti. Existence polymorfismu

také nemusi viibec souviset s predaci, ale pouze s jinymi selekénimi tlaky.
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6.1. Termoregulace
Selekce ze strany predatorti vede k vySsi intenzité varovné signalizace (Barnett et al., 2016). Proti tomu
vSak jde selekce na vétsi melanizovanou plochu téla a s tim plynouci vyhody lepsi termoregulace
(Trullas et al., 2007). Trade-off mezi témito dvéma typy selekci by se mohlo podilet na udrzovani
polymorfismu nékterych druhti.

Samci polymorfniho prastevnika jitrocelového (Arctia plantaginis, obr. 6) Zijiciho v chladnych
oblastech Severni Ameriky, Evropy a Asie maji morfy ovlivnéné trade-off mezi mirou varovné
signalizace a efektivni termoregulaci (Lindstedt et al., 2009; Ojala et al., 2007). Teplota omezuje
velikost a sytost varovné signalizace, protoze pii nizkych teplotach je potfeba tmavsi zbarveni pro
efektivnéjsi termoregulaci. Tmavsi jedinci se rychleji zahfivaji, na druhou stranu jim hrozi vétsi riziko
prehrati. S niz§imi
teplotami se v populacich
objevuji  Castéji  jedinci
s Vetsi melanizovanou
plochou a mensi plochou a
sytosti varovného signalu

(zluta a bild barva kiidel).

. ) Obr. 6: Ruzné morfy Arctia plantaginis, v horni radé samci, v dolni radé samice.
Proti tomu jde selekce ze  Nokelainen, 2013

strany predatorti na vétsi varovny signal (tedy na bilou a Zlutou). U jedinci, kteti maji na kiidlech vétsi
plochu zluté nebo bilé barvy a mensi plochu ¢erné barvy, je rychlejsi averzni uceni predatora (Lindstedt
et al., 2008). I larvy A. plantaginis se li§i svym zbarvenim. Objevuje se u nich rizny pomér oranzové a
cerné barvy. Oranzova slouzi jako varovny signal chranici pfed predaci, zatimco ¢erna poskytuje lepsi
termoregulaci (Trullas et al., 2007). OranZové barvivo ziskavaji housenky z potravy, zatimco Cerné
barvivo si syntetizuji samy (Lindstedt et al., 2010). Diky trade-off mezi vyhodami varovné signalizace
a melanizace je pomér oranzové a Cerné na télech larev 4. plantaginis v ramci populace rizny (Lindstedt
et al., 2010).

Cervenoterné mandelinky Chrysomela lapponica maji v chladngj§ich oblastech tmavsi
zbarveni nez v teplejSich oblastech. V chladnéjsich teplotach je na krovkach méné ¢ervené barvy a vice
¢ernych melanizovanych skvrn. Toto zbarveni pravdépodobné vzniklo jako adaptace na chladngjsi
prostfedi. Jedinci z teplejSich oblasti (tedy svétle zbarvené) vystaveni stejné chladnym podminkam,
v jakych 7Ziji jedinci z chladnéjSich oblasti, vykazovali oproti tmavs§im chrysomelam pomalejsi
metabolismus (Gross et al., 2004). Tmavsi zbarveni je tedy efektivnim mechanismem umoznujicim
zivot v chladnych podminkach a polymorfismus u C. lapponica by se mohl udrzovat pravé diky trade-
off vyhod melanizace a vyhod varovného zbarveni.

Pestfenky (Syrphidae) jsou batesovsti mimetici rtiznych druhd blanokiidlého hmyzu
(Hymenoptera) (Edmunds, 2000). U nékterych druhi pestfenek bylo zjisténo trade-off mezi piesnosti

mimeze a efektivni termoregulaci. Jedinci s melanizovanéj§im abdominem se mén¢ podobaji svym
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modeltim a kvili efektivnéjsi termoregulaci jsou nedokonalymi mimetiky. VEt§i pomér melanizace se
objevuje u samct a u velikostné vétSich druhtt mimetikii. Mira melanizace se u pestfenek méeni
v prubehu roku (Taylor et al., 2016).

U zmije iberské (Vipera seoanei, Viperidae) se objevil polymorfismus jako pfizplisobeni na
ruzné podminky. Nékteré morfy vyuzivaji vyhody aposematismu (antipredacni strategie) a maji na
dorsalni strané téla vystrazny vzor. Dale se objevuje kryptickd morfa vyuzivajici vyhody krypse a tmava
morfa, kterd vyuziva jiz diive zminéné vyhody melanizace (Martinez-Freiria et al., 2017).

Mira melanizace se z termoregulacnich divodid u jednotlivych druhti zvySuje, s tim jak se
snizuje teplota prostfedi (Hegna et al., 2015). Polymorfismus spocivajici v mife melanizace se tak

objevuje nejcastéji u druhii zijicich na pomezi mirnych a chladnych oblasti.

6.2. Pohlavni vybér
Vybirani partnera podle urcitych fenotypovych znakl ovliviiuje polymorfismus v populaci. Odlisny
vybér preferovaného partnera u riznych druhti souvisi s odlisSnymi disledky na fitness potomkii.
Zatimco selekce ze strany predatortt vede k monomorfismu, pfislusnici polymorfnich druht si svij
protéjsek Casto vybiraji ztfad jinych morf, nez jsou sami, ¢imz udrzuji polymorfismus v populaci
(Partridge et al., 1984 v Osawa & Nishida, 1992).

U populaci Chrysomela lapponica se vyskytuje tmava a svétla morfa. Sveétla morfa se dale mtze
li$it mirou melanizace a tim i velikosti ¢erného vzoru. Tmava morfa ma vetsi riziko imrtnosti béhem
hibernace, pokud se pred hibernaci zivi nepiili§ vyzivnou potravou. Toto riziko je ale vyvazeno
pohlavnim vybérem. Pokud se kviili imrtnosti probudi z hibernace malo melanizovanych samct, jejich
nizka Cetnost je pro samicky Chrysomel atraktivni a maji vySsi Sanci na pafeni (Zvereva et al., 2002).
Vliv na polymorfismus Chrysomel miize mit i odliSna mira predace jednotlivych morf (viz kap. 5. 4.) a
termoregulace (viz kap. 6.1.).

Samicky slunécka vychodniho (Harmonia axyridis, Coleoptera) preferovaly v jarni generaci
samecky s melanizovanymi krovkami a v 1ét€ samecky s nemelanizovanymi krovkami. Tento vybér byl
stejny u melanizovanych i nemelanizovanych sami¢ek. Tmavi samci nabarveni na svétlou morfu, byli
melanizovanou morfu, neklesala GispéSnost pii pafeni. Na vybéru partnera se proto u H. axyridis podili
zbarveni, ale i dalsi vlastnosti (napt. velikost téla - Ueno et al., 1998), které zvysuji atraktivitu jedince a
nejsou zavislé na zbarveni krovek. Teplota je u Harmonia axyridis limitujici faktor, protoze ovliviuje
aktivitu shanéni potravy (Soares et al., 2003). Zména preferenci ve vybéru partnera v jarni a letni
generaci odpovida zménam ve frekvenci jednotlivych morf (Osawa & Nishida, 1992). Pohlavni vybér
tak pomaha udrzovat polymorfismus u H. axyridis.

U plosti¢ek prehlizenych (Lygaeus simulans, Hemiptera: Lygaeidae), které jsou v piirodé
cervenocerné, byla pii chovu v laboratofi objevena tzv. pale morfa (zluto¢erné zbarveni). Toto svétlé

zbarveni se deédi mendelisticky, zlutoCerni jedinci jsou recesivni homozygoti. Alely v lokusu
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zodpovédném za zbarveni u L. simulans jsou propojené s dal§imi vlastnostmi — s plodnosti a
dlouhov€kosti samic. Pro plosticky je z hlediska plodnosti nejvyhodnéjsi byt heterozygotem, coz
umoziuje udrzovani polymorfismu. (Balfour et al., 2018)

Samice ptrastevnikli A. plantaginis si vybiraji k pareni spiSe bilé samce, kteti odrazeji UV zafeni.
Neni jisté proc, jelikoz UV signal neplisobi aposematicky a spise ptitahuje pozornost predatorti (Henze
et al., 2017). Samci A. plantaginis maji dvé morfy. Hybridni (heterozygotni) samci bilé barvy jsou
nejsou tak uspésni v reprodukci, investuji spiSe chemické obrany, kterou maji oproti bilym samctim
ucinngjsi. Existuje zde trade-off mezi reprodukénim uspéchem a obranou. Stejn€ jako u plosticek
prehlizenych jsou heterozygotni jedinci v populaci zvyhodnéni, a to jak v pafeni a lihnuti, tak
v chemické obrané. Heterozygotnost se i v tomto pfipad€ podili na udrzovani polymorfismu (Gordon et
al., 2018). V jiné studii (Chargé et al., 2016) vSak nebyl mezi zlutymi a bilymi samci 4. plantaginis
nalezen rozdil v rychlosti a mnozstvi spermii, ani v po¢tu nakladenych a vylihnutych vajec. To mohlo
byt zplisobeno nepritomnosti stresovych podminek, které 1épe napodobuji prirozené situace (Chargé et
al., 2016).

Polymorfismus u motyla H. numata mohl vzniknout diky dvéma protichidnym selekcim
(Chouteau et al., 2016; Chouteau et al., 2017). Krom¢ anti-apostatické selekce ze strany predatora, ktera
favorizuje nejéastéjsi morfu, zde funguje i selekce se strany samicek. Ty si vybiraji samce, ktefi maji
jiny fenotyp nez ony samy, ¢imz preferuji vzacné morfy samcti. Samce se stejnym fenotypem samicky
odmitaji (Chouteau et al., 2017). Zaroveil ale pfirodni vybér u H. numata omezuje vznik sttednich
fenotypt. Jakmile se v populaci ustélily dva odlisné fenotypy, selekce ze strany predator odstraniuje
sttedni fenotypy — tedy heterozygoty. Heterozygotni jedinci jsou napadéani dvakrat vice nez homozygoti.
Predatofi napadaji motyly, ktefi nejsou v dané oblasti Casti. Proto jsou napadany vice stfedni morfy,
které se svym vzhledem mohou pfiblizovat jedné nebo druhé morfé, ale vzhled maji rozmanity. Pokud
se vyrazné€ji podobaji jedné z morf homozygotl, snizuje se riziko predace. Pfirodni vybér tak tlaci
fenotyp heterozygotti k podobé jednoho ze dvou typt homozygott (Arias et al., 2016).

Ostrovni populace polymorfni pralesnicky Oophaga pumilio maji sytéjs$i zbarveni nez
pevninské populace. Na ostrovech jsou pozorovatelné i posuny ve zbarveni téla oproti pevninskym
zbarvenim, které bude kontrastnéjsi proti pozadi. V pevninskych populacich maji samci i samice O.
pumilio tmavsi zbarveni a preference sytéjSich samci na pafeni zde nebyla pozorovana. Pohlavni vybér
u ostrovnich populaci mohl byt ovlivnén odliSnymi predatory nez na pevning. Syté&jsi zbarveni zrychluje
uceni predatorti a tim by se mohlo snizit riziko predace. Pohlavni vybér tedy miize pozitivné ovlivnit
fitness potomkt (Maan & Cummings, 2009). Zaroven si samicky O. pumilio vybiraji partnery, ktefi maji
stejnou dorsalni barvu jako ony samy. V jedné z populaci ale samice toleruji k pareni i samce s novym
nebo neznamym zbarvenim. To by mohlo byt pomoci vzniku u udrzovani novych morf O. pumilio,

pokud by byly favorizovany i dalS$imi selek¢énimi tlaky, napf. predaci (Maan & Cummings, 2008).

30



Vliv pohlavniho vybéru na existenci polymorfismu by nemusel byt spojeny pouze se samotnym
vybérem partnera urCitého vzhledu. U samicek motyla Papilio dardanus tibullus (Papilionidae) se
vyskytuji tfi morfy. Morfa hippocoonides je Cernobily batesovsky mimetik jiného druhu, morfa trimeni
je Cernozlutd a napodobuje samce svého druhu, morfa lamborni vypadéd jako trimeni, ale 1i$i se
pfitomnosti oranzovych skvrn na kiidlech, kterymi napodobuje vzhled starnoucich samct. Samci
preferuji nejvice samice typu hippocoonides, nejméné lamborni. Nejveétsi zajem je tak o morfu
jednotlivych morf u P. dardanus pitetrvava z divodu odlisnych selekénich vyhod. Hippocoonides jsou
nejlépe chranéné pted predaci, ale ohrozuje je obtézovani ze strany samci, ktefi samicim ni¢i kiidla.
Trimeni netrpi na obtéZovani samct, ale maji horsi ochranu pied predaci. V dobé¢, kdy jsou samci nejvice
sexualn¢ aktivni, samice sedi se slozenymi kiidly a jsou kryptické pied predatory i samci. Pokud je
samci spatfi, snazi se jim samice uprchnout. Nerovnomérné sexualni obtézovani ze strany samcd vuci
riznym morfam samic a nerovnomérné riziko predace u jednotlivych morf by tak mohly byt divodem,

pro¢ se u samic P. dardanus tibullus vyskytuje polymorfismus (Cook et al., 1994).

6.3. DalSi specifické faktory
Kromég vyse zminénych faktord se mohou u nékterych druhti ¢i populaci vyskytnout specifické faktory,
které by se mohly podilet na vzniku a udrzovani fenotypového polymorfismu. U tropickych motyla
celedi Nymphalidae je vice hypotéz, pro¢ by mohly byt polymorfni. Kromé jiz vySe zminénych hypotéz
jsou zde dalsi, které by existenci polymorfismu tropickych motylii mohly objasnit.

Polymorfni motyl Danaus chrysippus je soucasti nékolika miillerovskych mimetickych
komplext s dal§im polymorfnim motylem — Acraea encedon (Owen & Smith, 1991). Kromé toho jsou
ale oba druhy napodobovany vice druhy nechranénych batesovskych mimetiki (napt. polymorfnim
Hypolimna misippus), a tak jim hrozi vysoké riziko predace. Ve chvili, kdy predator objevi batesovského
mimetika jedné z morf D. chrysippus, zvysi se této morf€ riziko predace, ale ostatni morfy jsou pred
predatorem chranéné (Smith, 1973). Po zjisténi, Ze 4. encedon jsou dva druhy — A. encedon a A.
encedana, z nichz vyskyt korelujici s vyskytem D. chrysippus ma pouze A. encedana, se uvazuje, ze
tyto druhy byly piivodné monomorfni a setkani na uréitém izemi se zacali mnozit a tvofit hybridy, coz
vedlo k polymorfismu (Owen et al., 1994). Teorie vzniku polymorfismu diky velkému mnoZzstvi
batesovskych mimetikt je ale stale mozna (Owen et al., 1994).

U motylt 4. encedon, Mechanitis polymnia, M. mazaeus, Hypothyris euclea bylo zjisténo, Ze
jsou nejedli, polymorfni, a jejich populace maji vysokou abundanci. Polymorfismus se u nich mozna
vyvinul proto, ze diky vysoké abundanci (a tedy vysokému poctu jedinct) si mohou dovolit ztratit par
jedinct z populace pfi averznim uceni predatort, ktefi potom nechaji zbytek populace byt (Brown &

Benson, 1974; Owen & Chanter 1969).

31



7. Zavér

Polymorfismus ve vystrazném zbarveni kofisti je velice komplexni jev. Objevuje se ve vSech
komponentech jak kryptického, tak aposematického zbarveni, tedy v barve, vzoru, mife melanizace a
kontrastu mezi jednotlivymi slozkami varovného zbarveni (Ruxton et al., 2018).

Polymorfismus ve varovné signalizaci kofisti se objevuje pouze u n€kolika malo taxont —
nejcastéji u africkych motyld (ale také napt. u holoarktického motyla Arctia plantaginis), neotropickych
zab, pestienek, plostic, slunécek, u nékterych druht blanoktidlych, a u koralovcovitych hadt. To je
zpusobené pro polymorfismus velmi specifickou genovou stavbou (Joron & Mallet, 1998).

U rtznych druht byly zjistény odlisné selekcni tlaky vedouci k polymorfismu a Casto ani ty
nebyly samy o sobé dostateCnym vysvétlenim existence vice morf jednoho druhu v populaci. Odlisné
selekéni tlaky se objevuji primarné u dvou velkych skupin vystrazn¢ zbarvenych Zivocichii — u
nechranénych (batesovskych) a chranénych (miillerovskych) mimetikd. Zatimco u nechranénych
mimetickych druhti je polymorfismus a z néj plynouci vétsi pocet vzacnych morf v populaci snaze
lokalit dvou druht, kde vznikaji hybridi. Mohou se na ném podilet rozdilné selekéni tlaky v oblastech,
v nichz druh zije nebo vyhody plynouci z ,,clenstvi“ ve vice miillerovskych mimetickych komplexech.
U quasi-batesovskych mimetikil se na existenci polymorfismu mohou podilet podobné selekcni tlaky
jako u nechranéné kofisti. Pretrvavani polymorfismu v populacich vystrazné zbarvenych druhii
ovliviiyje i druhové specifické chovani predatort. Oproti ptivodnim piedpokladim existuje i u chranéné

koftisti fada mechanisml umoziujicich existenci polymorfismu.
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