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Abstrakt

Mimeze je fenomén, kdy druh ziskava evolu¢ni vyhodu napodobenim signalu jiného druhu.
Proto by bylo o¢ekéavatelné, ze mimeze bude selektovat ke stale vyssi pfesnosti, a mimetici tak
budou dosahovat vysoké podobnosti s modelem. Mnoho mimetickych druhii v§ak sviij model
napodobuje jen velmi nedokonale a pro vysvétleni existence takovych nepiesnych mimetika
byla formulovdna fada hypotéz, které se vSak nemusi navzajem vyluCovat a vysvétleni

nepiesnosti se také mize 1iSit v riznych mimetickych komplexech.

Tato prace se vénuje piehledu riiznych mechanismii, které mohou umoznovat vznik a udrzeni
nepiesné mimeze v riznych mimetickych komplexech. Pozornost je vénovédna také vlivu
percepce a chovani predatorti na piesnost mimeze a konfliktu mezi mimezi a nékterymi

protichtidnymi selek¢énimi tlaky, naptiklad pohlavnim vybérem.

Klic¢ova slova: nedokonalda mimeze, nepiesnd mimeze, percepce predatorii, evoluce mimeze,

uceni predatorti, chovani predatora



Abstract

Mimicry is an imitation of another species signal that means an evolutionary advantage to the
mimicking species. Therefore, it would be expected for mimicry to be selected for high
accuracy and mimics to closely resemble their models. However, many mimetic species
resemble their models only imperfectly, and several hypotheses have been formulated to
explain the existence of such inaccurate mimics. These hypotheses are not necessarily

exclusive, and the explanation of imperfection might vary among different mimetic complexes.

In this text, various mechanisms are discussed that may allow the evolution and maintenance
of imperfect mimicry in different mimetic complexes. Attention is also paid to the role of
predators' perception and behaviour in mimetic accuracy, as well as the trade-offs between

mimicry and some opposing selection pressures, such as sexual selection.

Keywords: imperfect mimicry, inaccurate mimicry, evolution of mimicry, predator perception,

predator behaviour, predator learning
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1 Uvod

Mimeze je fenomén, kdy druh ziskava evolu¢ni vyhodu napodobovanim signdlu jiného druhu.
Slo o jeden z prvnich popsanych piipadt uplatnéni p¥irodniho vybéru (Fisher, 1930; Wallace,
1865), a tedy doklad Darwinovy evolucni teorie, mimeze je také ¢astym modelovym systémem

pro vyzkum evolu¢ni biologie (Brown, 1981; Turner, 1981).

Mimezi jako antipredacni strategii lze rozd¢lit na dva zakladni typy, Batesovskou a
Miillerovskou. V Batesovské mimezi napodobuje profitabilni kofist (mimetik) signal
chranéného (a casto aposematického) druhu (modelu), diky ¢emuz ziskdva ochranu proti
predaci (Bates, 1862). Pfitomnost takového mimetika vSak mize zvySovat predaci modelu, a
vztah tak mize byt paraziticky (Turner, 1987). V ptipad¢ Miillerovské mimeze se jedna o
konvergenci vystrazného signalu vice chranénych druht (komimetikl), které tim ziskéavaji
vyhodu v podobé niz$i ceny za uceni predatora, jedna se tedy o mutualisticky vztah (Miiller,
1879). V reédlnych komplexech je vSak pravdépodobné, ze dva chranéné druhy maji riznou
miru ochrany, at uz kvalitativné ¢i kvantitativné, a tyto dva zakladni typy mimeze tak
predstavuji extrémy na opacnych koncich spektra profitability mimetika. Speed (1993) proto
zavedl pojem quasi-Batesovska mimeze, kde predpoklada, ze slabé&ji chranéna koftist do urcité
miry parazituje na svém lépe chranéném komimetikovi zvySovanim jeho predace (Speed et al.,

2000), a jejich vztah se tak blizi Batesovské mimezi.

Pokud poskytuje napodobeni jiného druhu mimetikovi selekéni vyhodu, bylo by ocekavatelné,
7ze mimeze bude selektovana pro dalsi zdokonalovani. Mnoho mimetickych druht vSak svij
model napodobuje jen velmi nedokonale, a pro vysvétleni tohoto zdanlivého paradoxu existuje
celd fada hypotéz. Nékteré z hypotéz jsou vSak navrzeny pouze pro vysvétleni nepiesnosti
v Batesovské mimezi a celkové je problematika nepfesnosti mimeze vétSinou zkoumana praveé

u Batesovskych mimetikii. Tato nerovnomérnost se vyrazné projevuje i v této praci.

Cilem této prace je poskytnou piehled o hypotézach a moznych mechanismech vedoucich ke
vzniku a udrzeni nedokonalé mimeze a také o jejich experimentdlni evidenci v riznych
mimetickych komplexech. Rovnéz se pokusi odpoveédét na to, jak mlize byt presnost mimeze
ovlivnéna percepci a chovanim predatord, ¢i jaké dalSi faktory maji vliv na vyskyt

nedokonalych mimetiki.



2 Prehled hypotéz

O vysvétleni vzniku a udrzeni nedokonalé¢ mimeze se snazi mnoho hypotéz. Tyto hypotézy
nemusi byt vzajemné¢ vylucné, v jednou mimetickém komplexu se muze uplatiiovat vice
principil. Zarovein se mimeze v riznych komplexech miize vyvijet na zakladé¢ jinych podminek,
tedy vylouceni ne€které z hypotéz pro jeden komplex neznamend, ze se nemuize uplatiovat v
jinych. Zde stru¢né pfedstavim hlavni z hypotéz, pro podrobnéjsi piehled viz (Kikuchi &
Pfennig, 2013; McLean et al., 2019; Sherratt & Peet-Paré, 2017).

2.1 Hypotéza pozorovatele (Eye-of-the-beholder)

Neptesnost mimeze je dle této hypotézy pouze zdanliva a je zplisobena rozdilnymi smyslovymi
vlastnostmi lidi a pfirozenych predatort (viz kapitola 4.1). Pro obvyklého pfijemce signalu je
napodobeni modelu mimetikem bud’ dokonalé, nebo byl lidskymi pozorovateli mylné urcen

model (Dittrich et al., 1993; Kikuchi & Pfennig, 2010b).

2.2 Relaxovana selekce (Relaxed selection hypotesis)

Tato hypotéza predpoklada absenci selekce ke zpfesnéni mimeze. Predator se pii vybéru kofisti
fidi jakymsi prahem podobnosti, kdy u vyS$si pfesnosti napodobeni je jiz riziko napadeni
chranéného modelu pro predatora vysoké a potencidlni zisk neni dostateCny (Duncan &
Sheppard, 1965), dalsi zptesnovani mimeze by tedy nezvySovalo evolu¢ni vyhodu druhu (obr.
1, graf D). Snizovat selekéni tlak mlzZe naptiklad pfitomnost velmi nebezpecného modelu
(Duncan & Sheppard, 1965), velka relativni hojnost modelu (Finkbeiner et al., 2018), mala
vyzivnost mimetika nebo dobra dostupnost alternativni koftisti (Getty, 1985; Honma et al.,

2008).

2.3 Hypotéza vyvojovych a genetickych omezeni (Developmental and
genetic constraints hypotesis)

V nékterych piipadech mtze dosazeni dokonalejSi mimeze branit neschopnost mimetika
vytvofit potfebné znaky — muze naptiklad upln€ postradat geny potiebné pro presnéjsi
napodobeni daného signalu (Maynard Smith et al., 1985). Tato omezeni mohou byt rizného
rozsahu — u motyll rodu Heliconius jsou barevné vzory na kiidlech fizeny stejnym genem,
piesnéjsi napodobeni je vSak limitovano odliSnym regulacnim systémem tohoto genu (Van
Belleghem et al., 2020), u pavoukli znemoznuje piesné napodobeni mravencti odlisny télni plan,

a tedy naptiklad rozdilny pocet nohou ¢i absence tykadel.



2.4 Hypotéza posunu znaku (Character displacement hypothesis)

Aby mimeze mohla fungovat, musi se druhy, které jsou si fenotypove podobné, vyskytovat ve
stejném aredlu. Tim vznika vzéjemna konkurence, at’ uz o zdroje (potravu, zivotni prostor atd.),
piipadné v reprodukci (pokud jsou znaky slouzici jako signal pro predatora zaroven uzivané
vnitrodruhové pro identifikaci partnera). Proti predacnimu tlaku, ktery preferuje konvergenci
druhti (a tedy zdokonaleni mimeze), tedy plsobi kompetice, kterda naopak zvyhodiuje
divergenci. Nedokonala mimeze tak mtize byt udrzovéana témito protichidnymi silami (Pfennig

& Kikuchi, 2012).

2.5 Hypotéza evolu¢niho zpozdéni (Evolutionary lag hypothesis)

Nedokonalost mimeze muze byt zplsobena nedostatecnym evoluénim c¢asem pro jeji
zdokonaleni a pozorované nedokonalé napodobeni by tedy bylo pouze ptechodnym fenotypem
(viz obr. 1, graf A). Tato hypotéza piedpoklada snizovani fenotypové variability se
zptesiiovanim mimeze (piesnéj$i mimetici byli del§i dobu pod vlivem selekce) (Holloway et

al., 2002).

2.6 Hypotéza vice predatori (Multiple predators hypothesis)

Proti pfesné mimezi miZe pusobit také fakt, Ze mimetik celi preda¢nimu tlaku vice riznych
predatori s riznym preda¢nim chovanim, a mimeze tak naptiklad piedstavuje riziko v podobé
zvySené predace ze strany predatorti specializovanych na lov modelu. Zatimco generalisté, kteti
se vyhybaji chranénému modelu, vytvati selekci ve prospéch dokonalé mimeze, predacni tlak
specialistli plisobi v opa¢ném sméru. Nejvyhodnéjsi by tedy pro mimetiky méla byt takova mira
mimeze, kterd oklame predatory, kteti se modelu vyhybaji, a zadrovenl nebude atraktivni pro

specialisty (Pekar et al., 2011).

2.7 Hypotéza vice modeli (Multiple models hypothesis)

V aredlu vyskytu mimetika se mize vyskytovat vice vhodnych potencidlnich modeld, které
navic mohou byt soucasti jednoho Miillerovského komplexu a byt si do urc¢ité miry podobné.
Pro mimetika by pak mél byt nejvyhodnéjsi takovy vzhled, ktery neni dokonalym napodobenim
jediného modelu, ale ¢astecné se podoba vice modeliim a tak poskytuje ochranu generovanou
vSemi mimetizovanymi druhy (Edmunds, 2000). Tento vzhled vSak nemusi byt jakymsi

prostym primeérem napodobovanych druhti, nejvyhodnéjsi vysledna podoba mimetika zavisi na
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mife ochrany jednotlivych modeli (Darst & Cummings, 2006) (viz kapitola 4.3.4) nebo jejich

éetnosti.

2.8 Hypotéza evolucniho zavodu (Chase-away hypotesis)

Pokud je populace nechranéného (¢i méné chranéného) mimetika ptilis pocetna, mize zvysSovat
predaci modelu. Timto parazitickym vztahem vznika selek¢ni tlak na model k odliseni od
mimetika, coz miize zpusobit vznik nedokonalé¢ mimeze. Nékteré teorie dokonce povazuji
selekci chranéné kofisti k odliSeni se od nechrdnéné za pficinu vzniku vystrazného zbarveni

(Franks et al., 2009).

2.9 Hypotéza zhrouceni mimeze (Mimetic breakdown hypothesis)

Nedokonald mimeze se také milize objevit v situaci, kdy v arealu vyskytu mimetika dojde k
vymizeni modelu ¢i spole¢ného predatora, ptipadné pokud populace modelu poklesne natolik,
ze mimeze neni nadale vyhodna (Brower, 1960; Sheppard, 1959). Tim zanikne selek¢ni tlak ve
prospéch mimeze, a jelikoz napodobovand zbarveni jsou Casto vyrazna (a mimetici tedy
snadnéji viditelni pro predatory), selekce by méla druh smétovat postupné zpét ke kryptickému

zbarveni (Harper & Pfennig, 2008; Pfennig et al., 2007).

2.10 Hypotéza satyrické mimeze (Satyric mimicry hypothesis)

Tato hypotéza predpoklada, ze uspéSny mimetik nemusi byt predatorem vniman jako model,
sta¢i mu dostatené ztizit identifikaci a tim ziskat Cas k Ut€ku ¢i obrané. Tohoto zdrzeni lze
dosahnout kombinaci nékolik rozporuplnych signalti (naptiklad vosi zbarveni na tvaroveé
“musim” téle), nebo predlozenim znamého signdlu v netypickém kontextu (o¢ni skvrny na
kiidlech motylt). UdrZeni nedokonalého fenotypu by pak ptedpokladalo, Ze zdokonaleni
mimeze by vedlo ke ztraté rozporu v signalech a ,,pouhému‘ nedokonalému napodobeni bez

zachovani vyhod satyrické mimeze (Howse & Allen, 1994; Howse, 2013).

2.11 Hypotéza pribuzenské selekce (Kin selection hypothesis)

Tato hypotéza se vaze pouze k situacim, kdy je model velmi slaby (vyskytuje se v nizkych
poctech nebo je malo chranény). V takovém piipadé 1ze piedpokladat konflikt mezi selekci
pusobici na jedince a selekci piisobici na populaci ptibuznych jedinct (viz obr. 1, graf C). Pokud
je totiz mimeze dokonala, hrozi vysoka predace celé populaci, protoze omyl neni pro predatora

prilis riskantni. Inkluzivni fitness je pak vyssi v piipad¢ nedokonalé mimeze, ktera zplisobi, ze
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se predatofi zaméfi primarné na nejméné podobné jedince namisto celé populace (Johnstone,

2002).

2.12 Hypotéza percepcni exploatace (Perceptual exploitation hypotesis)

V nékterych pfipadech mize byt nepfesnost mimeze zptisobena tim, ze mimetik dokéazal objevit
a vyuzit nedokonalost v percepci predatora, ktera zplsobuje siln¢jsi reakci na nedokonaly
signdl nez na pivodni signdl modelu, coz nastavd napiiklad u nékterych orchideji
mimetizujicich hmyz (Vereecken & Schiestl, 2008). Nedokonalé napodobeni modelu tedy

poskytuje vétsi adaptivni vyhodu nez dokonald mimeze (viz obr. 1, graf F).

2.13 Trade-offs

Neptesnost v mimezi mohou zplisobovat trade-offs, kdy proti selekci lepSi mimeze ptisobi jiny
selekéni tlak, ktery preferuje méné presné napodobeni modelu, viz obr. 1, graf B (Holen &
Johnstone, 2004; Pekar & Jarab, 2011a; Pfennig & Kikuchi, 2012). Konkrétnim piikladim

trade-offs v mimezi se v této praci vénuje kapitola 4.
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Obrazek 1 — Zavislost fitness mimetika na presnosti mimeze podle nekolika hypotéz. Hvézdickou je oznacen
adaptivni vrchol, tedy takovy fenotyp, ktery je pro mimetika evolu¢né nejvyhodnéjsi. Pfevzato z McLean et al.
(2019), prelozeno.
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3 Priklady mimetickych komplexu
3.1 Myrmekomorfie a pavouci

3.1.1 Mravenci jako model

Mravenci jsou hned z né€kolika divodii vhodnym modelem pro Batesovské mimetiky — jedna
se o velmi hojny hmyz, ktery se ve svém arealu vyskytuje ve vysokych poctech a mnoho druhti
je vysoce agresivnich a dobfe ozbrojenych (at’ uz jen kusadly, nebo i zihadlem). Uz tyto
vlastnosti ¢ini mravence nesnadnou kofisti, navic se ale jedna o pln¢€ socialni hmyz, ktery se pfi
napadeni brani spole¢né. Jako u vétSiny druhti, i mravenci maji své specializované predatory,

ti jsou vSak relativné vzacni (Mclver & Stonedahl, 1993).

O vhodnosti mravenci jako modeld pro mimezi svéd¢i nejlépe fakt, Ze jiz bylo popsano vice
nez 2 000 druhit myrmekomorfnich (mravence napodobujicich) ¢lenovet z 11 rtiznych tadu.
Myrmekomorfové se vyskytuji naptiklad mezi kudlankami (Mantodea), brouky (Coleoptera) ¢i
blanoktidlymi (Hymenoptera), vyznamnou skupinou jsou pavouci (Araneae) (Mclver &
Stonedahl, 1993). Napodobovani mravencti nemusi jin¢ druhy pouzivat pouze jako obranu proti
predatoriim (Batesovskd mimeze), ale miiZe slouzit také k lovu samotnych mravenct (agresivni
mimeze) (Mathew, 1954), pfipadné ho mohou vyuzivat také druhy, které Ziji uvnitt mravencich

kolonii, takzvani myrmekofilové — takové vztahy jsou pak oznaCovany jako wasmannovska

mimeze, kde selekci fidi sdm model (Rettenmeyer, 1970).

3.1.2 Myrmekomorfni pavouci

Pavouci tvofi vyznamnou skupinu myrmekomorfnich ¢lenovci. Dle Pekara (2014) se u nich
myrmekomorfie vyvinula nezavisle v 16 celedich a 85 rodech, myrmekomorfnich druht
pavoukll je vice nez 200. Jeden rod pavoukl z celedi skdkavkoviti byl na zakladé své
podobnosti mravenciim dokonce pojmenovan Myrmarachne. Urovel piesnosti mimeze se
napii¢ druhy pavoukil vyrazné lisi. Nékteré druhy jsou nepfesnymi mimetiky a mravence
napodobuji téméf vyhradné zbarvenim, se zachovanim ,,pavouciho* tvaru téla (napt. Micaria
pulicaria), u jinych se vyvinula komplexni mimeze, vCetné¢ vyrazného zuZeni na téle a

behaviordlni mimeze (napt. Myrmarachne smaragdina) (Pekéar, 2021).

JelikoZ pavouci a mravenci nalezi do rozdilnych taxonomickych tfid s vyrazné odliSnymi
télnimi plany, mimezi u nich omezuje nékolik zasadnich morfologickych rozdili. Mezi
nejvyrazngjsi rozdily nepochybné patii riizny pocet télnich segmentl, absence tykadel, jiny

pocet nohou, odliSny pocet a stavba o¢i nebo Sitka napojeni télnich casti. Nékteré druhy
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pavoukl dokazi absenci tykadel a nadbytecny par nohou maskovat behavioralni mimezi, kdy
prvni par nohou nepouzivaji k chiizi, ale pohybuji s nim ve vzduchu a tim napodobuji tykadla

mravencu (Pekar et al., 2011).

Dal$im vyraznym rozdilem mezi pavouky a mravenci je zivotni cyklus. Zatimco mravenci patii
mezi holometabolni hmyz, a prochézi tedy stadiem larvy, u pavoukt je vyvoj postupny. Nekteré
druhy pavoukt proto mimetizuji v riznych fazich vyvoje rtizné a rizné velké mravenc¢i modely,
naptiklad jedinci druhu Castianeira rica napodobuji béhem svého vyvoje hned tfi riizné druhy

mravencl (Reiskind, 1970). Tento fenomén se nazyva transformacni mimeze (Mathew, 1934).

Vyznamnou roli v piesnosti mimeze u pavouk hraji také trade-offs, pfedev§im mezi mimezi a
pohlavnim vybérem, pohybem nebo unikem specializovanym predatoriim. Témto tématim se

podrobnéji vénuje kapitola 4 této prace.

3.2 Blanokridli a pestienky

3.2.1 Blanok¥idli jako model

Jako chranéné mimetické modely pro fadu batesovskych mimetikii slouzi nékolik skupin
(Gilbert, 2005; Howarth et al., 2000). Tyto druhy jsou vhodné jako modely pro mimezi diky
své velké abundanci, vyraznému zbarveni a také agresivité. Naptiklad africké druhy vcel jsou
vyrazné agresivnéjsi nez evropské, zaroven slouzi jako mimetické modely pro vét§i mnoZstvi
nechranénych druht (Gilbert, 2005). Zihadlo je vysoce G¢innym obrannym prostiedkem
naptiklad proti ropuchdm (Brower & Brower, 1962; Brower et al., 1960; Brower & Brower,
1965), ptaci jsou vSak bodnuti Zihadlem spiSe vyjimecné (Mostler, 1935), jejich tvrdy zobak
jim pravdépodobné poskytuje dostatecnou ochranu. Averzi u nich spise zpisobuje chut’ jedu —
pfi odstranéni Zihadla véetné jedového vacku byli jedinci konzumovani bez projevli znechuceni

(Liepelt, 1963, dle Gilberta, 2005).

3.2.2 Cmelici

Cmeléci (rod Bombus) predstavuji velmi rozmanitou skupinu Miillerovskych mimetiki. Jejich
vzhled funguje jako efektivni averzni signal pro zkusené predatory (Evans & Waldbauer, 1982).
Ackoliv maji nebezpecné zihadlo, které dokazi efektivné pouzit napiiklad proti ropucham
(Brower & Westcott, 1960), ptaci jsou pfi manipulaci s nimi bodnuti jen vyjimecné (Mostler,

1935). Ptaci predatory od lovu ¢meldku ¢astecné odrazuje chut’ jedu, ale pfedevsim slozitd
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manipulace a Spatnd stravitelnost zplsobené pevnou kutikulou a vyraznym ochlupenim

(Mostler, 1935).

Ackoliv evolucni teorie ve spojeni s Miillerovymi pfedpoklady by piedpovidala konvergenci
chranénych druht do jednoho spolecného aposematického fenotypu, ¢melaci jsou nazornym
prikladem, ze v Miillerovskych komplexech se naopak miize objevovat vyrazny
polymorfismus. U pfiblizné¢ 250 druhi ¢meldkt bylo rozeznano vice nez 400 raznych
barevnych vzorti, vzniklych pravdépodobné castetné konvergenci a casteCné divergenci
v mimetickych komplexech (Williams, 2007), celosvétove tvoii tyto vzory nejméné 24 riznych
mimetickych okruhii. Polymorfismus v ramci jednotlivych druhi pak vznikd v disledku
prekryvu arealu vyskytu druhu s nékolika riznymi mimetickymi okruhy, a tedy konvergenci

k riznym mimetickym zbarvenim (Hines & Williams, 2012).

Na rozhrani mimetickych okruhi ¢meldkii jsou aredly s vétSim vyskytem nedokonalych
mimetikti (Williams, 2007). Jejich pfitomnost miiZze byt umoznéna vétsi generalizaci predatora,
zpusobenou vyssi variabilitou pfitomnych averzivnich fenotypti (Sherratt & Peet-Par¢, 2017),
pfipadn¢ muze byt v téchto oblastech nepfesnost v mimezi dokonce preferovana, pokud
piedstavuje stfedni fenotyp mezi stykajicimi se okruhy, a tedy poskytuje alespont ¢aste¢nou
ochranu pred predatorem se zkuSenosti s libovolnym z fenotypd. Tato situace odpovida

hypotéze vice modell (multiple model).

3.2.3 Pestienky

Pesttenkoviti (Syrphidae) jsou velmi pocetnou kosmopolitné rozsifenou Celedi dvoukiidlého
hmyzu (Diptera), podiddu kratkorozi (Brachycera). Jiz bylo popsdno vice nez 6 000 druht
pestfenek v piiblizné¢ 200 rodech (Zhang, 2011), s vyskytem téméf na celém svété kromé
Antarktidy a nékterych odlehlych ostrovii. Ve vétSing€ svého aredlu jsou také pestienky velmi

hojné, vyjimku tvoii naptiklad aridni oblasti (Thompson & Vockeroth, 1989).

Mimetickym druhtim pestienek, kterych bylo popsano jiz témét 300 druhti, slouzi za modely
ruzné druhy zahadlovych blanokiidlych (Hymenoptera — Aculeata), casto se jednd o druhy
socialni (Gilbert, 2005), mezi nejcastéjsi modely patii vosy, vCely a ¢melaci (Gilbert, 2005;
Hassall et al., 2019). Specifikem téchto modell je fakt, Ze samy nalezi do Miillerovskych
mimetickych okruhti, a jsou si tedy Casto vizudln¢ podobné. Z toho mimo jiné plyne obtizné
piifazovani konkrétnich modelovych druhii k jednotlivym mimetikiim a nékdy rozdilné urceni
modell riiznymi autory (Gilbert, 2005; Howarth et al., 2000). Pestfenky se velmi li§i v pfesnosti

napodobeni svych modelli — najdeme mezi nimi velmi pesné mimetiky, ale také druhy, které
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model pfipominaji jen velmi malo (Dittrich et al., 1993). Podobny vzhled vice moznych modeli
by mohl naznacovat uplatnéni hypotézy vice modeld, tedy ze pro mimetika je nejvyhodnéjsi
stiedni fenotyp, u pestfenek vsak této hypotéze neodpovidaji fenotypové studie (Penney et al.,

2012; Taylor et al., 2016b).

L4

Neékteré druhy jsou vyrazné hojnéjsi nez jejich chranéné modely, svou ochranu pied predaci
castecné zesiluji behavioralni mimezi, kdy jsou aktivni ve stejnou dobu jako modelové druhy
(Howarth et al., 2004). Behavioralni mimeze také slouzi nékterym druhiim k napodobeni
tykadel modelu — zatimco u vos jsou dlouha a vyrazné clankovana (jejich ndpadnost navic byva
zdiiraznéna pohybem), pestienky nalezici do skupiny kratkorohych dvouktidlych maji vétSinou
tykadla kratka a nevyrazna, v jejich mimezi tedy mohou hrat roli vyvojova omezeni. Nekteré
druhy mimetizuji vosi tykadla morfologicky, a to bud’ prodlouzenim ¢lankl tykadel, nebo
prodlouzenim casti hlavy, kterd tykadla nese (Waldbauer, 1970). Jiné druhy pestfenek namisto
morfologickych zmén pouzivaji behavioralni mimezi — v klidu drzi pfedni par nohou s tmavée
zbarvenymi tibiemi a tarsi smérem dopfedu a jejich pohybem napodobuji tykadla vos
(Waldbauer, 1970). Zajimavé je, ze tato behaviordlni mimeze se vyskytuje jen u presnéjSich
mimetikd (Penney et al., 2014), a slouZi tedy spiSe ke zpfesnéni mimeze, nez ke kompenzaci

neptesného morfologického napodobeni u nedokonalych mimetik.

3.3 Koralovci a jejich mimetici

V neotropické oblasti a na jihu USA se vyskytuje vice nez 50 druhi prudce jedovatych
koralovcovitych hadt (Elapidae) z rodt Leptomicrurus, Micruroides a Micrurus. Tito hadi jsou
vyrazng aposematicky zbarveni, hlavni roli ve vystrazné signalizaci u nich hraje ¢ervena barva
a kontrastni pficné pruhovani. Diky své vysoké nebezpecnosti pro predatory se tito kordlovci
stali mimetickymi modely pro velké mnoZstvi nechranénych, ¢i pouze mirn¢ jedovatych druhti
hadu, vétsSinou z ¢eledi uzovkovitych (Colubridae). Pocet druhit mimetizujicich kordlovce je

vice nez sto, coz predstavuje téméf pétinu vSech americkych hadt (Savage & Slowinski, 1992).

Mimetické komplexy mezi jedovatymi kordlovci a jejich mimetiky poruSuji hned nékolik
zakladnich predpokladi klasické mimeze a bylo zpochybniovano, zda se jednd o mimezi
(Grobman, 1978). Nechranéni mimetici totiz svymi pocty vyrazné prevysuji chranéné modely
a vyskytuji se také v alopatrii, tedy zcela mimo aredl vyskytu svych modelt (Pfennig & Mullen,
2010). Navic koradlovcoviti hadi jsou natolik jedovati, ze u menSich predatori by nemélo
dochazet ke klasickému ucenti, jelikoz setkani s timto hadem by m¢lo fatalni nasledky. Grobman

(1978) dokonce navrhoval uzivani pojmu pseudomimeze s tim, ze se nejedna o mimezi, a Ze
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podobnost druhti vznikla pouze nahodou. Postupné vSak byla mimeze u hadi pfijimana (Greene

& McDiarmid, 1981).

3.3.1 Geograficky zavislé zmény v piresnosti mimeze

V ramci aredlu vyskytu (ktery cCasto vyrazné presahuje areal modelu) se u nékterych
mimetickych druhti hadl objevuje vyrazna variabilita pfesnosti mimeze, zaroven je v tomto
mimetickém komplexu doloZena vysoka dynamicnost zmén fenotypt, kdy Casto dochazi také
k aplnému ndvratu od mimeze ke krypsi (a to dokonce i v sympatrii s modelem). U

bezobratlych druhti nebyla takova ztrata mimeze dolozena (Rabosky et al., 2016).

U polymorfniho Batesovského mimetika Lampropeltis elapsoides se nejptesn€jsi mimetici
vyskytuji v blizkosti hranice mezi sympatrii a alopatrii s modelem Micrurus fulvius, pfesnost
mimeze klesd obéma sméry. V hluboké sympatrii, kde je vysoky vyskyt prudce jedovatého
modelu, predatofi nerozliSuji mezi pfesnou a nepiesnou mimezi a neuto¢i na zadné fenotypy
podobné modelu, coz odpovida hypotéze relaxované selekce (Harper & Pfennig, 2007). Dal$im
vysvétlenim miize byt silnéjsi pisobeni kompetice mezi modelem a mimetikem v sympatrii, a

tedy preference méné piesného napodobeni (character displacement).

V alopatrii jsou pak pfesni mimetici pod vétSim predaénim tlakem neZ neptesni, jelikoz
presnéj$i mimetici jsou ndpadnéji zbarveni a predatofi v oblasti nemaji zkuSenost s chranénym
modelem (Harper & Pfennig, 2007, 2008; Pfennig et al., 2001). Toto sniZzeni pfesnosti v
alopatrii odpovida hypotéze zhrouceni mimeze (mimetic breakdown), kdy se v nepfitomnosti
modelu mimetik postupné navraci ke kryptickému zbarveni. Pokud byl ale nechranény presny
mimetik uméle presunut do oblasti, kde se bézn¢ nevyskytuje ani on, ani chranény model,
zvysena predace nenastala (Pfennig et al., 2007), pravdépodobné kviili vrozené averzi ke

zbarveni, kterou dolozila naptiklad studie u ptakt (Smith, 1975).

Zajimavé je, ze u riznych Batesovskych hadich mimetikl je rozloZeni pfesnosti mimeze v
ramci aredlu odlisné. Naptiklad druh Cemophora coccinea se v ptesnosti napodobeni Micrurus
tener nelisi v celém aredlu rozsiteni, a to ani mezi sympatrii a alopatrii. Moznou pfi¢inou by

mohla byt migrace predatort (Akcali & Pfennig, 2017).

Ackoliv fenotypy u polymorfnich mimetiki koreluji se zménami v hojnosti vyskytu modelu, u
modelll nebyla takova korelace pozorovana. VU¢i maketam chranéného modelu Micrurus
fulvius s pozménénym fenotypem nebyla v oblastech s vysokym vyskytem mimetika

pozorovana odlisna predace nez vici standardnimu fenotypu, pravdépodobné zde tedy neni
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predacni tlak vici modelu, ktery je stézejnim piedpokladem hypotézy chase-away (Akcali et

al., 2018).

3.4 Motyli rodu Heliconius

Bates (1862) 1 Miiller (1879) napsali své prace o mimezi na zakladé pozorovani motylich druht
Nového svéta. Motyli diky své velké rozmanitosti zlistavaji i nadale jednou z nejstudovanéjsich
skupin mimeze a evolu¢ni biologie obecné, s mimezi je u nich spojena i speciace (Chris D.
Jiggins et al., 2001; Naisbit et al., 2001). Sherratt (2008) v jednoduchém prizkumu ukézal, ze
60 % praktickych praci na téma miillerovské mimeze mezi lety 1960 a 2007 se tyka motyld, z

toho vétSina tribu Heliconiini.

Chemickou obranu motylim rodu Heliconius zajistuji latky sekvestrované larvami béhem
vyvoje na rostlinach (Passiflora) a také dodatecné obranné latky biosyntetizované larvami ¢i
dospélci (Nahrstedt, 1983). Na tuto obranu a svou nejedlost upozoriiuji motyli vyraznym
aposematickym zbarvenim kiidel, s cervenymi a bilymi/zlutymi prvky na kontrastnim ¢erném

pozadi (Brown, 1981).

Nejcasteji zkoumanymi druhy jsou Heliconius melpomene a H. erato (Brown, 1981). Tito
Miillerovsti komimetici dosahuji v jednotlivych populacich vysoké podobnosti ve zbarveni
kiidel, ale mezi jednotlivymi populacemi je u nich vyvinutd vyraznd diverzita zbarveni a
vytvareji velké mnozstvi mimetickych okruhil. Nékteré okruhy nejsou geograficky oddélené,
jejich vyvoj pravdépodobné souvisi s rozdilnym chovanim — rozdilné okruhy se 1isi volbou
mista pro no¢ni agregace. U motyll rodu Heliconius jsou barevné vzory na kiidlech fizeny
stejnym genem, dosazeni pfesné mimeze je vSak limitovdno rozdily v regula¢nim systému
tohoto genu mezi druhy (Van Belleghem et al., 2020), coz odpovida hypotéze vyvojovych

omezeni.

4 Vliv predatoru na mimezi

Pro vztahy v rdmci mimetickych komplext a miru uc¢innosti mimeze je vzdy urcujici predator
— jeho schopnosti rozlisit jednotlivé druhy, ochota riskovat omyl i potravni preference. Jeden
komplex tak miize z pohledu rtiznych predatorti fungovat rizn€ — skupina evropskych ¢erveno-
c¢ernych plostic je z pohledu sykory konadry (Parus major) komplexem Miillerovskych

mimetikid (pravdépodobné kvili malé velikosti predatora a Siroké generalizaci), zatimco pro
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kosy ¢erné (Turdus merula) funguje stejny komplex na principech quasi-Batesovské mimeze

(Hotova Svadova et al., 2010).

4.1 Percepce predatorii

Pfi vyhodnocovani piesnosti mimeze je vzdy nutné brat v potaz senzorické schopnosti
potencialnich predatortt konkrétniho komplexu. Obzvlasté hodnoceni podobnosti druha
lidskym zrakem mutze poskytovat vyrazné zkreslené informace, protoze c¢loveék neni
ptirozenym predatorem zkoumanych mimetickych komplexti (Dittrich et al., 1993). Lidsky
zrak je trichromaticky a nedokaze rozliSovat v kratkych vinovych délkéch (ultrafialové zateni).
Také rizné zobrazovaci metody jsou primdrné vyvijeny pro potieby lidského vidéni a tedy
nemusi byt pro vyzkum mimeze vhodné — napftiklad fotografie postradaji informace o odrazu
UV a monitory pro zobrazeni barev pouzivaji model RGB (Cervené-zelena-modra), ktery je pro

nas prirozeny, ale neodrazi vérné vnimani ptirozenych predatorti (Cuthill & Bennett, 1993).

Ptéci, predatofi mnoha mimetikti, maji vétSinou vidéni tetrachromatické s vyvinutymi receptory
pro UV, n¢kteti ale mohou mit nizsi rozliSovaci schopnosti u dlouhovinného zareni (Jacobs,
1992). Naptiklad u timalie ¢inské (Leiothrix lutea) je nejvyssi senzitivita pravé v UV spektru,
s rostouci vinovou délkou vyrazné klesa (Burkhardt & Maier, 1989). Tetrachromatické vidéni
maji pravdépodobné také skakavky (Salticidae) (Kelber et al., 2003), naopak kudlanky
(Mantodea) maji vidéni pouze monochromatické s nejvyssi citlivosti v zelené oblasti, a tak je
pro né oranzova barva (kterda miZe byt pro ptaci predatory aposematickym signalem)

kryptickym signélem, ktery splyva se zelenou vegetaci (Fabricant & Herberstein, 2015).

Slozky zbarveni viditelné v UV spektru mohou hrat u nékterych, predevSim hmyzich,
komplexti vyraznou roli. UV reflektivni vzory jsou vyznamné zastoupeny naptiklad na kiidlech
motyli (Bybee et al., 2012), naopak u pestfenek nebyla funkce UV v mimezi prokazéna
(Sherratt & Peet-Paré, 2017; Taylor et al., 2016b, 2016a) a hodnoceni pfesnosti jejich mimeze
hodnoti lidé prekvapivé podobné jako ptaci (Penney et al., 2012). Ackoliv jsou ultrafialové
vzory pro nékteré predatory dobie rozliSitelné, nedokdzi nejspiS plisobit samostatné jako

aposematicky signal (Lyytinen et al., 2001).

Rozdilné vidéni kofisti a predatora muze hrat také roli v rozliSovani partnerit u mimetickych
druht, které pouzivaji v pohlavnim vybéru stejné znaky jako pro mimezi, tomuto konfliktu se

vice vénuje kapitola 4.1.
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Krom¢ vlastnich senzorickych schopnosti hraji pfi rozliSovani kofisti vyznamnou ulohu také
okolni podminky. Pti laboratornich testech jsou urované objekty Casto statické (at’ uz se jedna
o fotografie (Dittrich et al., 1993), ¢i usmrcené jedince (Nelson, Li, et al., 2006)), mohou byt
piedkladany na jednotném pozadi, pozorovatel se k nim muze ptiblizit na malou vzdalenost,
piipadn¢ dochézi v jednu chvili k rozhodovani mezi modelem, mimetikem a alternativni kofisti
(Ihalainen et al., 2007). Takové podminky ale vyrazné zjednodusuji redlnou situaci a mohou

zpusobovat zkresleni vysledkt (Taylor et al., 2016b).

V ptfirod¢ se kofist Casto aktivné pohybuje, coz mulze ztéZovat jeji spravnou identifikaci
predatorem. Pti rozhodovani totiz hraje roli trade-off mezi presnosti a rychlosti — pokud ma
tedy predator na identifikaci kofisti méné ¢asu, nerozlisuje do takovych podrobnosti, ¢imz mize
vznikat prostor pro nedokonalou mimezi (Chittka et al., 2009). Samotnd rychlost pohybu
zvySuje naroky na rozliSovaci schopnosti pozorovatele — zrychleni videozdznamu pohybt
myrmekomorfnich pavoukt snizilo schopnost lidskych respondenti rozliSit mimetiky od
modelil a navic se vyrazné prodlouzila doba rozhodovani, kterou mize v ptirod¢ kofist vyuzit
k tniku (Pekar, 2021). Nekteré mimetické druhy navic kromé napodobeni vzhledu modelu
pouzivaji pro zmateni predatort také behaviordlni mimezi (Pekér et al., 2011; Penney et al.,

2014), ktera je vSak pii statickém hodnoceni zcela odstranéna.

Selekéni tlak na zpfesnovani mimeze muze sniZovat i to, Ze predatofi jsou v ureni mimetika
mimetickych komplext piili§ Castd (vyjimku tvofi naptiklad hnizdni parazité, u kterych je

dosahovano velmi ptesného vizualniho napodobeni) (Beatty & Franks, 2012).

4.2 Vrozena averze

Ve prospéch nepiesné mimeze miize plisobit piipadna vrozena averze predatort viici nékterym
aposematickym znaklim, diky které se sniZzuje vliv uceni a pro ziskani ochrany pted predatorem
je dostatecné napodobeni i jen hlavniho averzniho znaku. U né€kterych naivnich ptacich
predatori byla pozorovana silna averze proti zbarveni pfipominajicimu koralovcovité hady, kdy
pro odmitani kofisti staci i nepiesné napodobeni jejich vzhledu, Cervené a Zluté pfi¢né pruhy
(Smith, 1975, 1977). U n¢kolika druht kudlanek byla prokdzdna vrozend averze vuci
mravencim, ktera zptisobuje i odmitani jejich pavoucich mimetikii (Nelson et al., 2006). Miize
také existovat skrytd averze, kterou spusti pfitomnost ur¢itého pachového signalu (Rowe &
Guilford, 1996). Naopak sykory nevykazuji vrozenou averzi vici ¢erveno-Cernym vzorim, u

nekterych druhti je vSak silna obecna neofobie (Exnerova et al., 2007), kterou se nepodaftilo
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odbourat ani pozitivni zkusenosti s neznamou kofisti (Adamova-Jezova et al., 2016). Nova
aposematicka kofist je tedy pred predaci zjejich strany chranéna bez ohledu na piesnost

napodobeni chranéné kofisti.

4.3 Uceni predatoru

4.3.1 Cena za uceni

Klicovym prvkem fungovani mimeze je zptisob a efektivita uceni predatort. Pti pokusu o
uloveni modelu (Batesovskd mimeze) ¢i komimetika (Miilerovskd mimeze) je predator
vystaven negativni zkuSenosti a uci se této kofisti vyhybat. U nékteré kofisti mlize byt cenou

za omyl pouze neziskani potravy, jindy vSak nevolnost ¢i dokonce smrt.

vvvvvv

soucasti Miillerovského komplexu, miize byt u€eni identifikace jednotlivych druhli pro
predatora nevyhodné. Napiiklad pestfenky napodobuji v Batesovské mimezi rizné druhy
blanokiidlych, které vSak Casto samy tvofi Miillerovsky komplex. Vzhledem k velkému
mnozstvi druhti 1 jedinct v téchto komplexech, a také kviili vysoké nebezpecnosti a agresivité
chranénych druht, je riziko omylu pro predatora velké a cena za uceni pro n¢j miize byt pfilis
vysoka. Proto mlize byt vyhodnéjsi vyhybat se vSem druhiim komplexu, nez ucit se rozliSovat

jednotlivé druhy a jejich palatabilitu (Taylor et al., 2016b).

4.3.2 Rychlost uceni
Na rychlosti u¢eni zavisi, kolik jedinct predator napadne, nez se nauci dané koftisti vyhybat.
Tuto rychlost miize zvysit naptiklad sila negativni zkuSenosti (Ihalainen et al., 2007) ¢i

pfitomnost vystrazného zbarveni kofisti (Ruxton et al., 2004).

Miillerova teorie je zalozena na ptedpokladu, Ze pro nauceni averze potiebuje predator urcity
pocet negativnich zkuSenosti s kofisti (Miiller, 1879). Tomuto vSak neodpovidaji
experimentalni vysledky, které ukazaly, ze u zcela naivnich predatori vzdjemna podobnost
chranéné kofisti neovlivituje rychlost u¢eni — pfi ptedloZeni dvou rozdilnych chranénych koftisti
byla mortalita v porovnani s kofisti jednotného vzhledu stejné vysoka (Lindstrom et al., 2006;
Rowe et al., 2004), ¢i dokonce nizsi (Ihalainen et al., 2007). Pro zcela naivni predatory je tedy
principy klasické Miillerovské mimeze se snad mohou projevit v pozdéjsich fazich uceni (Rowe

et al., 2004) a plné€ se uplatituji u zkusenych predatorti (Thalainen et al., 2008).
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Uceni u predatorti vSak neprobiha vzdy jen pomoci vlastni zkuSenosti, u nékterych druha
predatorti k nému pfispiva také socialni pienos zkusenosti, ktery mize proces uceni zrychlit a
snizit mortalitu kofisti (Himaéldinen et al., 2020; Landova et al., 2017). Naivni jedinci se mohou
naucit Castecné averzi €i vySSi ostrazitosti vici aposematické kofisti bud’ pozorovanim
znechuceni u jiného jedince (Hédmélédinen et al., 2020), nebo pouhym sledovanim odmitani
aposematické koftisti zkusenymi jedinci (Landova et al., 2017). Tento socialni pfenos averzi se
navic vyskytuje nejen vnitrodruhove, ale i mezi jedinci riznych druht (Himéléinen et al.,
2020). Takovéto zprostiedkované ziskani informaci muize snizit tlak na pfesnost mimeze,
protoZe predator sam se nedostane do ptfimého kontaktu s kofisti a mize se tak u n¢j vytvotit

averze k obecngj$im znaktim.

4.3.3 Hierarchie znaki

V redlnych podminkéch je pravdépodobné, ze predatoifi nepouzivaji k urceni kofisti celkovy
vzhled, ale dilezitost a rychlost uceni jednotlivych prvki je rtiznd (Aronsson & Gamberale-
Stille, 2012). Z hierarchie jednotlivych vlastnosti pak muize vyplyvat zastinéni podmétu
(stimulus overshadowing), kdy pfesné napodobeni hierarchicky dilezité vlastnosti mize
umoznovat nepfesnost v nize postavenych slozkach mimeze — pokud napiiklad mimetik vérné
napodobi barvu a vzor modelu, tvar téla jiz nemusi byt predatory rozliSovan (Kazemi et al.,

2014; Sherratt et al., 2015).

Pro lidského pozorovatele je vyraznou nepiesnosti mimeze u né€kterych druht hadi nespravné
potadi barevnych pruhti na téle — zatimco u modelu (Micrurus fulvius) jsou v potadi ¢erna-
zluta-Cervena-zluta-Cernd; u mimetika (Lampropeltis triangulum elapsoides) zluta-Cerna-
cervena-Cernd-Zlutd. Data ale naznacuji, Ze tato odliSnost v pofadi barev neni pro pfirozené
predatory dostatecna a roli v diskriminaci hraji jiné znaky, jako naptiklad pomér zastoupeni
cervené a Cerné (Kikuchi & Pfennig, 2010b). At uZ je pro predatory rozliSovani potadi barev
nemozné, ¢i pouze piili§ nakladné, selekéni tlak ve prospéch zdokonaleni mimeze na tuto

vlastnost pravdépodobné nepisobi.

Vzéajemna nadfazenost znaki se také miize liSit podle toho, zde je u konkrétni kofisti uceni
podminéno pozitivné ¢i negativn€é — u holubli odménovanych za rozpoznani vosy se
rozhodovani liSilo oproti t¢ém odménovanym za mouchy. MoZznym vysvétlenim je snazsi

rozliSeni pfitomnych znakli neZ chybé&jicich (Bain et al., 2007).

23



4.3.4 Generalizace

Pti u€eni predatoti naucené znaky do urcité miry generalizuji, coz je pro n¢ dilezité i z diivodu
vnitrodruhové variability kofisti (Ruxton et al., 2008). Rozsah generalizace negativnich
zkusenosti zalezi na sile podnétu — ¢im silngj$i je negativni zkuSenost, tim SirSi generalizaci
vyvola (Darst & Cummings, 2006; Duncan & Sheppard, 1965). Pokud je tedy model dostatecné
siln€¢ chranény, maze ochranu pted predatory poskytovat i jeho nepiesné napodobeni —
zkuSenost s prudce jedovatymi koralovci tak naptiklad dokaze u predator zptisobit obecnou
averzi k veskeré Cerveno-Cerné¢ pruhované kofisti (Brodie, 1993). Zajimavym disledkem
generalizace je také to, Ze v pfitomnosti vice potencialnich modelti s riznym stupném ochrany
je pro mimetika vyhodnéj$i napodobeni méné chranéného druhu — pro zajisténi ochrany proti
predatortim, kteti maji zkusenost s mén¢ chranénym druhem, je potieba vysoka podobnost, pro
odrazeni predatort se silnou negativni zkuSenosti s vice chranénym druhem pak sta¢i mensi

mira podobnosti (nedokonald mimeze), protoze Siroce generalizuji (Darst & Cummings, 2006).

4.4 Zavislost predace na relativni denzité mimetika

Na miru predace i vzdjemné vztahy uvnitf komplexti ma silny vliv pomér velikosti populaci
mimetika a modelu. Pokud je mimetikii pfili§ mnoho, mohou zvySovat celkovou predaci
komplexu, a tedy i modelu (Lindstrom et al., 1997), ¢imZ vznikd selekéni tlak pro odliseni
modelu od mimetika (chase-away hypotéza, viz kapitola 2.8). Naopak pii vysoké relativni
denzit¢ modelu klesd selekéni tlak na nedokonalé mimetiky a nemusi tak dochazet ke
zptesnovani mimeze (Kikuchi & Pfennig, 2010a; Sherratt, 2002). Stabilni pomér vyskytu

modelu a mimetika ale neni konstantni, zavisi na vice faktorech.

Vysokd mira ochrany modelu umozZiuje vyssi relativni vyskyt mimetikil, protoZe ptipadna
zaména piedstavuje pro predatora velké riziko. Stejné tak nizkd nutri¢ni hodnota mimetika
muze snizovat predacni tlak proti nedokonalé mimezi (Penney et al., 2012), a tim umoznovat
niz$i relativni etnost modelu. Pfesnost mimeze vétSinou pozitivné koreluje s relativni cetnosti
mimetika (Getty, 1985), a pokud je napodobeni dostate¢né piesné, muze byt dokonce udrzitelna

vétsi populace mimetika nez populace modelu (Brower, 1960).

Chovani predator a potravni preference jsou vyrazné ovlivnény také dostupnosti a kvalitou
alternativni kryptické kofisti (Getty, 1985; Honma et al., 2008; Lindstrom et al., 2004). V
pfipadé nedokonal¢ Batesovské mimeze dochédzi pii nedostatku alternativni kofisti k
vyraznému nariistu predace mimetiki, zatimco predace modelu se vyrazn¢ neméni (Lindstrom

et al., 2004). Vzniké tak velky selek¢ni tlak na zdokonalovani mimeze, protoze ¢im véEtsi
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podobnost je mezi mimetikem a modelem, tim vysSsi denzita mimetika je udrzitelna (Getty,
1985). U nedokonalé Miillerovské mimeze vSak nedostupnost alternativni kofisti neselektuje
presnéjs$i mimezi, pouze vzroste predace celého mimetického komplexu (Lindstrom et al.,

2004).

5 Trade-offs v mimezi

Dokonalé napodobeni chranéné¢ho druhu nemusi byt pro mimetika evolu¢né nejvyhodné;si.
Zptesiiovani mimeze muze byt v konfliktu s protichidnym selekénim tlakem a pokud zptesnéni
mimeze znamend pirevazeni tohoto tlaku, nemusi byt pro mimetika vyhodné (Holen &

Johnstone, 2004).

5.1 Pohlavni vybér

Pro mimetiky je zdsadni zachovat si schopnost rozeznat jedince svého druhu od ostatnich druhii
mimetického komplexu, a to ptedevSim kvili vybéru partnera. Ptfipadny omyl by totiz
predstavoval vyrazné snizeni fitness ve formé ztraty gamet. Pii vybéru partnera ale Casto hraji
roli stejné signaly, které jsou pouZivané predatory pii rozliSovani kofisti. Rozvoj mimeze tak u
nékterych polymorfnich mimetickych druhli mize hrat dileZitou roli pii speciaci, kdyz nizsi
zivotaschopnost hybridnich jedinci vede k rozvoji reprodukéni izolace fizené pohlavnim

vybérem (Estrada & Jiggins, 2008; Jiggins et al., 2004).

Ptipadné zpfesiiovani mimeze v ramci mimetického komplexu se pii pouziti shodnych
rozliSovacich znakli dostavd do pfimého konfliktu s protichlidnym selekénim tlakem
pohlavniho vybéru. U motyll se primarni vybér partnera tidi vizualni podobou, ta ale zaroven
slouzi odrazeni predatora (Jiggins et al., 2001). U motylt rodu Heliconius je pohlavni vybér
fizen primarné samci. Ti pro prvotni uréeni partnerky pouzivaji vizualni podobu (zbarveni
ktidel), tedy stejny znak, ktery je urcen predatorim. Na zidkladé zbarveni miize dochéazet
k pomérné Castym omylim v urceni samice, vysledny pocet mezidruhovych pafeni vSak neni
ptilis vysoky. Po pfibliZeni je totiz mozné pouZit k vnitrodruhové komunikaci feromony, které
se netcastni mimeze a mohou si tak zachovat vyraznéjs$i mezidruhovou variabilitu (Estrada &

Jiggins, 2008).

Ve zbarveni motylt rodu Heliconius ma také velky vyznam ultrafialové zafeni. Na zbarveni
jejich kiidel se totiz podili Zluty pigment, ktery odrazi velké mnozstvi UV zafeni, zatimco u

ptibuznych motyla se vyskytuje podobny Zluty pigment, ale bez UV reflektance (Bybee et al.,
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2012). V ocich jedinct rodu Heliconius byl objeven zdvojeny UV citlivy pigment (Briscoe et
al., 2010), ktery pravdépodobné napomahd lepsi identifikaci jedinct vlastniho druhu v rdmci
mimetického komplexu — pii odfiltrovani UV zafeni dochazelo k CastéjSim chybam pii
prvotnim vybéru partnera (Dell’ Aglio et al., 2018). Diky zlepSenému vnimani UV jsou tak tito
motyli schopni spolehlivéji odliSovat komimetiky, zatimco zrak ptacich predator, vybavenych

jedinym UV citlivym pigmentem, mtize byt ndchylngjsi k chybam (Bybee et al., 2012).

Pro mimetiky je také vyhodné zachovat si pohlavni znaky pftitazlivé pro druhé pohlavi, i kdyz
to miZe znamenat mén¢ piesnou mimezi. U myrmekomorfnich pavoukt rodu Myrmarachne se
vyskytuje vyrazny pohlavni dimorfismus — samci maji vyrazné zvétsené chelicery. Tento znak
se na prvni pohled neslucuje s napodobenim mravence a samci téchto pavouka tak ptsobi jako
velmi nepiesni mimetici (Nelson & Jackson, 2006). Ackoliv v testech se predatofi k jejich
torziim pfiblizovali vice nez k jinym myrmekomorfnim pavouklim, piesto jsou mimezi stale do
velké miry chranéni (Nelson, 2012). Toto zjisténi lze vysvétlit teorii slozené mimeze
(compound mimicry), tedy tim, Ze samci téchto druhi napodobuji mravenciho délnika
s nékladem v kusadlech (Nelson & Jackson, 2006). Tim se zachové jejich ochrana proti druhiim
s averzi vlii¢i mravenctm, Cini je to ale lakavéjsi kofisti pro myrmekofagni predatory, protoze

jedinec s ndkladem v kusadlech pro né pfedstavuje mensi nebezpeci (Nelson & Jackson, 2006).

5.2 Termoregulace

Zbarveni téla hraje kromé komunikace dulezitou roli také v termoregulaci, obzvlasté u
ektotermnich druhd, které jsou ve velké mife zavislé na behavioralni termoregulaci a slunéni.
Rozvoj vyrazného mimetického zbarveni tak miize byt v rozporu s potfebou termoregulace. U
n¢kterych Miillerovskych mimetickych komplexti tak potfeba termoregulace mohla vést
k oddéleni novych mimetickych okruht, jako napiiklad u kodulek (Hymenoptera: Mutillidae),
kde jsou druhy poustnich okruhil zbarvené bile, zatimco druhy chladnéjsich a vlh¢ich oblasti

jsou hnédé ¢i zrzavé (Wilson et al., 2020).

U Batesovskych mimetikti pak konflikt mezi mimezi a potiebou termoregulace mize vést
k nepfesnosti v mimezi, nejlépe je tento konflikt popsan u pestienek. Stejné jako ostatni hmyz,
1 pestfenky patii mezi ektotermni zivoc€ichy, a svou aktivitou jsou tedy znan¢ vazany na teplotu
prostiedi — predevsim je pti priliS nizké té€lesné teploté omezena funkce 1étacich svalti (Heinrich,

1995). Proto je pro né schopnost regulovat svou télesnou teplotu esencialni.
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Stejné jako blanokiidli, kteti jim slouzi jako mimetické modely, i pestienky pro aktivni let
potiebuji dosdahnout teploty 1étacich svali kolem 30 °C, tedy ¢asto o nékolik stupnii vyssi nez
teplota okolniho vzduchu (Morgan & Heinrich, 1987). ZvySeni télesné teploty vSak dosahuji
oproti svym modeliim s nizsi efektivitou (dosahuji o néco mensiho rozdilu teplot oproti
prostiedi) a jsou ve vétsi mife odkazany na slunéni (Morgan & Heinrich, 1987). Dulezitost
slunéni by mohla byt i vysvétlenim nepfesnosti ve zbarveni — zatimco vosy maji napfi¢
zadeckem celistvé zluté pruhy, u pestenek se casto jedna jen skvrny po stranach a stied téla tak
zustava cerny. Pestienky pfi slunéni totiz mivaji mirn€ pooteviena ktidla, a prave stied zadecku

(kudy také prochazi velka hibetni céva) tak nejvice vystavuji slune¢nimu zateni (Heal, 1982).

Rychlost zvySovani télesné teploty pozitivné koreluje s télesnou hmotnosti (Morgan &
Heinrich, 1987), zaroven existuje silna pozitivni korelace mezi velikosti téla a presnosti vizualni
mimeze (Leavey et al., 2021; Penney et al., 2012). Tato pozorovéani odpovidaji vlivu trade-off
mezi mimezi a termoregulaci — vétsi druhy mohou byt v mimezi ptfesnéjsi, protoze se snaze
ohfivaji. Pro omezeni mimeze termoregulaci pak hovoii i vysledky fenotypovych analyz —
zatimco u vosy obecné (Vespula vulgaris) se pohybuje podil ¢erné na zadecku do 51 %, u
pestienek je vySs$i a roste s klesajici presnosti mimeze dle lidského 1 morfometrického

hodnoceni (Taylor et al., 2016b).

5.3 Vice potencialnich predatori

Jako modely slouzi v mimezi druhy, které jsou nebezpecné ¢i je jejich lov nevyhodny. Ale i
takové druhy mohou mit své specializované predatory a u mimetikll pak vzniké4 konflikt mezi
snahou odradit predatory s averzi proti modelu a snahou nepftilakat specializované predatory
(viz kapitola 2.6). Naptiklad u myrmekomorfnich pavoukt tak vznika rozpor v selekci
vyvolané riznymi predatory, jelikoZz na lov mravencii se specializuje celd fada druhil a jen
v ramci pavoukil Ize najit hned né€kolik myrmekofdgnich druht (tedy orientujicich se na
mravence) (Huang et al., 2011). Pekéar et al. (2011) ukazal, ze myrmekomorfni druhy jsou
¢astecné chranény proti predatorim nemimetickych pavoukt, zaroven si ale zachovavaji nizsi
predaci ze strany myrmekofagii nez mravenci. V klidu napodobuji mravence nejen zbarvenim
a tvarem téla, ale také rychlosti a zpiisobem pohybu (naptiklad imituji pfednim parem nohou
tykadla), ¢imz napodobuji model dostate¢né na to, aby odradili od utoku predatory vyhybajici
se mravencim. Utokiim ze strany myrmekofignich pavoukid &eli sice myrmekomorfové

srovnatelné Casto jako jejich modely, dokazi vSak v ptipadé napadeni 1épe unikat — pti ohrozeni
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totiz porusi behaviordlni mimezi a pouziji vSechny koncetiny k rychlému utéku, zatimco

mravenci zpomali a ¢eli utoku (Pekar & Jarab, 2011b).

5.4 Pohyb

Ptipadné zmény ve stavbé téla, které slouzi ke zptresnéni mimeze, mohou u nékterych druha
negativné ovliviiovat jejich pohybové vlastnosti. Vyraznym piikladem takového konfliktu jsou

myrmekomorfni skakavky.

JelikoZ pavouci a mravenci nalezi do riiznych tfid a maji zna¢n¢ odlisny télni plan, dochézi
v jejich mimetickych komplexech ke zna¢nym vyvojovym omezenim (viz kapitola 3.1.2).
Mnoho myrmekomorfnich pavoukti pochazi z ¢eledi skdkavkovitych (Salticidae), pro kterou je
typicka strategie lovu pomoci skoki, u myrmekomorfnich druht v§ak bylo pozorovéano odlisné
predacni chovani s absenci dlouhych skokii a Castym uzivanim bé&hu k pfiblizeni ke kofisti
(Jackson, 1986). Takové chovani mlze byt povazovano za behavioralni rozsifeni mimeze,
protoze je podobnéjsi zptisobu lovu u mravenct (Jackson, 1986), pravdépodobné je ale spise
disledkem morfologické mimeze, kterd snizuje pohybové moznosti mimetik (Hashimoto et
al., 2020). Snaha o napodobeni tfi télnich ¢asti a celkové §tihlého tvaru téla mravencti totiz vede
u myrmekomorfnich druhti pavouki ke zuZeni zadecku, lovecké skoky jsou ale ptimo zavislé
na tvaru téla, a to jak délkou, tak presnosti (Kropf, 2013; Parry & Brow, 1959). Proto ¢im uZzsi
tvar téla (a tedy pfesncj$i napodobeni mravenc¢iho modelu), tim mensi ucinnost skoku
(Hashimoto et al., 2020). Bez ohledu na to, zda je nepfitomnost skokii behavioradlni mimezi,
nebo neschopnosti mimetikli skakat, jejich absence snizuje loveckou efektivitu
myrmekomorfnich pavoukl. Néktera data vSak naznacuji, Ze sniZeni U€innosti lovu vedlo u
nékterych druht myrmekomorfnich pavoukt k vétsi orientaci na rostlinnou stravu, naptiklad

nektar (Hyodo et al., 2018), a tedy eliminaci negativniho vlivu mimeze zménou niky.

Dalsim prikladem mozného konfliktu mezi schopnosti pohybu a mimezi jsou motyli. Zatimco
kvili zvyraznéni aposematického zbarveni) (Srygley, 1994), kryptické druhy spoléhaji na
rychlost a dobré manévrovani pfi letu (Srygley, 2004). Tyto strategie ovliviiuji stavbu téla,
palatabilité je pfimo umérné velikost hrudniku (vyvinutost 1étacich svalil), nepfimo pak Sitka
zadecku (mnozstvi energetickych zasob) (Srygley & Chai, 1990), chranéné druhy také maji uzsi
ktidla (Jones et al., 2013).
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Batesovsti mimetikové v klidu napodobuji styl letu svych modelt, pii Gtoku ale stale spoléhaji
na rychly unik, a proto si zachovévaji ¢asteéné odlisnou stavbu téla. Ta ale pfi napodobovani

pomalého letu vede k jeste vétsi energetické narocnosti tohoto pohybu (Srygley, 2004).

r A4
6 Zavér
Nedokonald mimeze je velmi rozsifeny jev, ktery je zdanlivé paradoxni, protoze pokud ptinasi
napodobeni signalu evolu¢ni vyhodu, méla by byt mimeze co nejpfesnéjsi. Pro vysvétleni

nedokonalosti mimeze bylo vysloveno velké mnozstvi hypotéz, jejich experimentalni evidence

se v8ak vyrazn¢ lisi.

Experimentalni podpora jednotlivych hypotéz dokazuje, ze mechanismy uplatiujici se
v riznych mimetickych komplexech se mohou vyrazné lisit. Naptiklad evolu¢ni zpozdéni by
mohlo hrat roli v komplexu myrmekomorfnich pavoukd (Pekar, 2014), ale patrné ne u
pestienek (Holloway et al., 2002) a hadi mimetizujicich koralovce (Harper & Pfennig, 2007;
Kikuchi & Pfennig, 2010a). Podobné& hypotéze vice modelti odpovida vyskyt barevnych morf
u ¢melaki (Williams, 2007), u pestfenek ale nepfesné fenotypy této hypotéze neodpovidaji
(Penney et al., 2012; Taylor et al., 2016b), k rozpadu mimeze zase dochazi u had (Harper &
Pfennig, 2008), neodpovida ji vSak evoluce myrmekomorfnich druhti pavoukt (Pekar, 2014).
Pro hypotézu vyvojovych omezeni je podpora ve vice komplexech, 1i§i se vSak mira
nepiesnosti, kterou tato omezeni mohou vysvétlovat. Zatimco u myrmekomorfnich pavoukt
mohou zasadni morfologické rozdily (jako je rozdilny pocet télnich ¢asti) vyrazné omezovat
ptesnost vizualniho napodobeni, u motylt rodu Heliconius mize odlisna regulace shodného
genu zpisobovat jen mirné odchylky ve zbarveni kiidel. Relaxovana selekce se pak miize
uplatiiovat ve vSech komplexech v zavislosti na rtiznych faktorech. U Batesovskych mimetikti
koralovcovitych hadii mize byt nepfesnost mimeze umoznéna silnou generalizaci predatorii
vyvolanou prudce jedovatym modelem (Brodie, 1993), u malych druhti pestienek muze byt
selekéni tlak sniZzen pravé jejich malou velikosti, a tedy nizkou profitabilitou (Penney et al.,
2012). Neptesnost mimeze u menSich druhli pestfenek ale mlze byt vysvétlena také vyssi

potiebou termoregulace (Leavey et al., 2021).

Pfi testovani nedokonalé mimeze je také velmi dilezité spravné urceni ptirozenych predatort
dané¢ho komplexu a znalost jejich percepce a chovani. Predacni tlak je totiz pro vyvoj mimeze
v komplexech zasadni, a pokud na mimetické druhy nepiisobi (pfipadné plsobi jinak, nez

hypotéza ptedpoklada), mize vyrazné ovliviiovat presnost mimeze.
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Krom¢ percepce a chovani predatorti mimezi vyrazné ovliviiuji trade-offs mezi mimezi a jinymi
selekénimi tlaky. Zdokonalovani mimeze muze napiiklad snizovat atraktivitu jedincl pro
pohlavni partnery (Nelson & Jackson, 2006), nebo omezovat jejich schopnost termoregulace
(Taylor et al., 2016b) ¢i pohybu (Hashimoto et al., 2020). Soubézné pisobeni takovych
protichiidnych selekénich tlakii miize byt vysvétlenim existence nedokonalych mimetika

v nékterych komplexech.

Porovnani vyskytu nedokonalosti mimeze mezi Miillerovskymi a Batesovskymi komplexy
bohuzel komplikuje fakt, Ze Miillerovskymi komplexy se zabyva vyrazné¢ méné praci nez
Batesovskymi, nékteré zhypotéz se dokonce vztahuji pouze k situaci v Batesovskych
komplexech (naptiklad hypotézy evolu¢niho zpozdéni a evolucniho zdvodu). Diivodem mutize
byt fakt, Ze mezi Miillerovskymi komimetiky nejsou tak jednoznaéné vztahy jako u Batesovskeé
mimeze. JelikoZ se zde jedna o konvergenci vice druhtl, nelze naptiklad snadno urcit, ktery
z fenotypl je nepfesny a jakym smérem by méla plsobit selekce. Mimeze chranénych
komplext také muze byt spjata s vyraznym polymorfismem a jeden druh mtze patfit do vice
mimetickych okruhii, coz muize jest¢ vice komplikovat ur€ovani komimetikii a miru

nepiesnosti.
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