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Abstrakt 

Mimeze je fenomén, kdy druh získává evoluční výhodu napodobením signálu jiného druhu. 

Proto by bylo očekávatelné, že mimeze bude selektovat ke stále vyšší přesnosti, a mimetici tak 

budou dosahovat vysoké podobnosti s modelem. Mnoho mimetických druhů však svůj model 

napodobuje jen velmi nedokonale a pro vysvětlení existence takových nepřesných mimetiků 

byla formulována řada hypotéz, které se však nemusí navzájem vylučovat a vysvětlení 

nepřesnosti se také může lišit v různých mimetických komplexech. 

Tato práce se věnuje přehledu různých mechanismů, které mohou umožňovat vznik a udržení 

nepřesné mimeze v různých mimetických komplexech. Pozornost je věnována také vlivu 

percepce a chování predátorů na přesnost mimeze a konfliktu mezi mimezí a některými 

protichůdnými selekčními tlaky, například pohlavním výběrem. 

 

Klíčová slova: nedokonalá mimeze, nepřesná mimeze, percepce predátorů, evoluce mimeze, 

učení predátorů, chování predátorů 

  



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 Úvod 

Mimeze je fenomén, kdy druh získává evoluční výhodu napodobováním signálu jiného druhu. 

Šlo o jeden z prvních popsaných případů uplatnění přírodního výběru (Fisher, 1930; Wallace, 

1865), a tedy doklad Darwinovy evoluční teorie, mimeze je také častým modelovým systémem 

pro výzkum evoluční biologie (Brown, 1981; Turner, 1981). 

Mimezi jako antipredační strategii lze rozdělit na dva základní typy, Batesovskou a 

Müllerovskou. V Batesovské mimezi napodobuje profitabilní kořist (mimetik) signál 

chráněného (a často aposematického) druhu (modelu), díky čemuž získává ochranu proti 

predaci (Bates, 1862). Přítomnost takového mimetika však může zvyšovat predaci modelu, a 

vztah tak může být parazitický (Turner, 1987). V případě Müllerovské mimeze se jedná o 

konvergenci výstražného signálu více chráněných druhů (komimetiků), které tím získávají 

výhodu v podobě nižší ceny za učení predátora, jedná se tedy o mutualistický vztah (Müller, 

1879). V reálných komplexech je však pravděpodobné, že dva chráněné druhy mají různou 

míru ochrany, ať už kvalitativně či kvantitativně, a tyto dva základní typy mimeze tak 

představují extrémy na opačných koncích spektra profitability mimetika. Speed (1993) proto 

zavedl pojem quasi-Batesovská mimeze, kde předpokládá, že slaběji chráněná kořist do určité 

míry parazituje na svém lépe chráněném komimetikovi zvyšováním jeho predace (Speed et al., 

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

Pokud poskytuje napodobení jiného druhu mimetikovi selekční výhodu, bylo by očekávatelné, 

že mimeze bude selektována pro další zdokonalování. Mnoho mimetických druhů však svůj 

model napodobuje jen velmi nedokonale, a pro vysvětlení tohoto zdánlivého paradoxu existuje 

celá řada hypotéz. Některé z hypotéz jsou však navrženy pouze pro vysvětlení nepřesnosti 

v Batesovské mimezi a celkově je problematika nepřesnosti mimeze většinou zkoumána právě 

u Batesovských mimetiků. Tato nerovnoměrnost se výrazně projevuje i v této práci. 

Cílem této práce je poskytnou přehled o hypotézách a možných mechanismech vedoucích ke 

vzniku a udržení nedokonalé mimeze a také o jejich experimentální evidenci v různých 

mimetických komplexech. Rovněž se pokusí odpovědět na to, jak může být přesnost mimeze 

ovlivněna percepcí a chováním predátorů, či jaké další faktory mají vliv na výskyt 

nedokonalých mimetiků. 
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2 Přehled hypotéz 

O vysvětlení vzniku a udržení nedokonalé mimeze se snaží mnoho hypotéz. Tyto hypotézy 

nemusí být vzájemně výlučné, v jednou mimetickém komplexu se může uplatňovat více 

principů. Zároveň se mimeze v různých komplexech může vyvíjet na základě jiných podmínek, 

tedy vyloučení některé z hypotéz pro jeden komplex neznamená, že se nemůže uplatňovat v 

jiných. Zde stručně představím hlavní z hypotéz, pro podrobnější přehled viz (Kikuchi & 

Pfennig, 2013; McLean et al., 2019; Sherratt & Peet-Paré, 2017). 

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

Nepřesnost mimeze je dle této hypotézy pouze zdánlivá a je způsobena rozdílnými smyslovými 

vlastnostmi lidí a přirozených predátorů (viz kapitola 4.1). Pro obvyklého příjemce signálu je 

napodobení modelu mimetikem buď dokonalé, nebo byl lidskými pozorovateli mylně určen 

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

2.2 Relaxovaná selekce (Relaxed selection hypotesis) 

Tato hypotéza předpokládá absenci selekce ke zpřesnění mimeze. Predátor se při výběru kořisti 

řídí jakýmsi prahem podobnosti, kdy u vyšší přesnosti napodobení je již riziko napadení 

chráněného modelu pro predátora vysoké a potenciální zisk není dostatečný (Duncan & 

Sheppard, 1965), další zpřesňování mimeze by tedy nezvyšovalo evoluční výhodu druhu (obr. 

1, graf D). Snižovat selekční tlak může například přítomnost velmi nebezpečného modelu 

(Duncan & Sheppard, 1965), velká relativní hojnost modelu (Finkbeiner et al., 2018), malá 

výživnost mimetika nebo dobrá dostupnost alternativní kořisti (Getty, 1985; Honma et al., 

2008). 

2.3 Hypotéza vývojových a genetických omezení (Developmental and 

genetic constraints hypotesis) 

V některých případech může dosažení dokonalejší mimeze bránit neschopnost mimetika 

vytvořit potřebné znaky – může například úplně postrádat geny potřebné pro přesnější 

napodobení daného signálu (Maynard Smith et al., 1985). Tato omezení mohou být různého 

rozsahu – u motýlů rodu Heliconius jsou barevné vzory na křídlech řízeny stejným genem, 

přesnější napodobení je však limitováno odlišným regulačním systémem tohoto genu (Van 

Belleghem et al., 2020), u pavouků znemožňuje přesné napodobení mravenců odlišný tělní plán, 

a tedy například rozdílný počet nohou či absence tykadel. 
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2.4 Hypotéza posunu znaku (Character displacement hypothesis) 

Aby mimeze mohla fungovat, musí se druhy, které jsou si fenotypově podobné, vyskytovat ve 

stejném areálu. Tím vzniká vzájemná konkurence, ať už o zdroje (potravu, životní prostor atd.), 

případně v reprodukci (pokud jsou znaky sloužící jako signál pro predátora zároveň užívané 

vnitrodruhově pro identifikaci partnera). Proti predačnímu tlaku, který preferuje konvergenci 

druhů (a tedy zdokonalení mimeze), tedy působí kompetice, která naopak zvýhodňuje 

divergenci. Nedokonalá mimeze tak může být udržována těmito protichůdnými silami (Pfennig 

& Kikuchi, 2012).  

2.5 Hypotéza evolučního zpoždění (Evolutionary lag hypothesis) 

Nedokonalost mimeze může být způsobena nedostatečným evolučním časem pro její 

zdokonalení a pozorované nedokonalé napodobení by tedy bylo pouze přechodným fenotypem 

(viz obr. 1, graf A). Tato hypotéza předpokládá snižování fenotypové variability se 

zpřesňováním mimeze (přesnější mimetici byli delší dobu pod vlivem selekce) (Holloway et 

al., 2002). 

2.6 Hypotéza více predátorů (Multiple predators hypothesis) 

Proti přesné mimezi může působit také fakt, že mimetik čelí predačnímu tlaku více různých 

predátorů s různým predačním chováním, a mimeze tak například představuje riziko v podobě 

zvýšené predace ze strany predátorů specializovaných na lov modelu. Zatímco generalisté, kteří 

se vyhýbají chráněnému modelu, vytváří selekci ve prospěch dokonalé mimeze, predační tlak 

specialistů působí v opačném směru. Nejvýhodnější by tedy pro mimetiky měla být taková míra 

mimeze, která oklame predátory, kteří se modelu vyhýbají, a zároveň nebude atraktivní pro 

specialisty (Pekár et al., 2011). 

2.7 Hypotéza více modelů (Multiple models hypothesis) 

V areálu výskytu mimetika se může vyskytovat více vhodných potenciálních modelů, které 

navíc mohou být součástí jednoho Müllerovského komplexu a být si do určité míry podobné. 

Pro mimetika by pak měl být nejvýhodnější takový vzhled, který není dokonalým napodobením 

jediného modelu, ale částečně se podobá více modelům a tak poskytuje ochranu generovanou 

všemi mimetizovanými druhy (Edmunds, 2000). Tento vzhled však nemusí být jakýmsi 

prostým průměrem napodobovaných druhů, nejvýhodnější výsledná podoba mimetika závisí na 



11 

míře ochrany jednotlivých modelů (Darst & Cummings, 2006) (viz kapitola 4.3.4) nebo jejich 

četnosti. 

2.8 Hypotéza evolučního závodu (Chase-away hypotesis) 

Pokud je populace nechráněného (či méně chráněného) mimetika příliš početná, může zvyšovat 

predaci modelu. Tímto parazitickým vztahem vzniká selekční tlak na model k odlišení od 

mimetika, což může způsobit vznik nedokonalé mimeze. Některé teorie dokonce považují 

selekci chráněné kořisti k odlišení se od nechráněné za příčinu vzniku výstražného zbarvení 

(Franks et al., 2009). 

2.9 Hypotéza zhroucení mimeze (Mimetic breakdown hypothesis) 

Nedokonalá mimeze se také může objevit v situaci, kdy v areálu výskytu mimetika dojde k 

vymizení modelu či společného predátora, případně pokud populace modelu poklesne natolik, 

že mimeze není nadále výhodná (Brower, 1960; Sheppard, 1959). Tím zanikne selekční tlak ve 

prospěch mimeze, a jelikož napodobovaná zbarvení jsou často výrazná (a mimetici tedy 

snadněji viditelní pro predátory), selekce by měla druh směřovat postupně zpět ke kryptickému 

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

2.10 Hypotéza satyrické mimeze (Satyric mimicry hypothesis) 

Tato hypotéza předpokládá, že úspěšný mimetik nemusí být predátorem vnímán jako model, 

stačí mu dostatečně ztížit identifikaci a tím získat čas k útěku či obraně. Tohoto zdržení lze 

dosáhnout kombinací několik rozporuplných signálů (například vosí zbarvení na tvarově 

“muším” těle), nebo předložením známého signálu v netypickém kontextu (oční skvrny na 

křídlech motýlů). Udržení nedokonalého fenotypu by pak předpokládalo, že zdokonalení 

mimeze by vedlo ke ztrátě rozporu v signálech a „pouhému“ nedokonalému napodobení bez 

zachování výhod satyrické mimeze (Howse & Allen, 1994; Howse, 2013). 

2.11 Hypotéza příbuzenské selekce (Kin selection hypothesis) 

Tato hypotéza se váže pouze k situacím, kdy je model velmi slabý (vyskytuje se v nízkých 

počtech nebo je málo chráněný). V takovém případě lze předpokládat konflikt mezi selekcí 

působící na jedince a selekcí působící na populaci příbuzných jedinců (viz obr. 1, graf C). Pokud 

je totiž mimeze dokonalá, hrozí vysoká predace celé populaci, protože omyl není pro predátora 

příliš riskantní. Inkluzivní fitness je pak vyšší v případě nedokonalé mimeze, která způsobí, že 
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se predátoři zaměří primárně na nejméně podobné jedince namísto celé populace (Johnstone, 

2002). 

2.12 Hypotéza percepční exploatace (Perceptual exploitation hypotesis) 

V některých případech může být nepřesnost mimeze způsobena tím, že mimetik dokázal objevit 

a využít nedokonalost v percepci predátora, která způsobuje silnější reakci na nedokonalý 

signál než na původní signál modelu, což nastává například u některých orchidejí 

mimetizujících hmyz (Vereecken & Schiestl, 2008). Nedokonalé napodobení modelu tedy 

poskytuje větší adaptivní výhodu než dokonalá mimeze (viz obr. 1, graf F). 

2.13 Trade-offs 

Nepřesnost v mimezi mohou způsobovat trade-offs, kdy proti selekci lepší mimeze působí jiný 

selekční tlak, který preferuje méně přesné napodobení modelu, viz obr. 1, graf B (Holen & 

Johnstone, 2004; Pekár & Jarab, 2011a; Pfennig & Kikuchi, 2012). Konkrétním příkladům 

trade-offs v mimezi se v této práci věnuje kapitola 4. 
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Obrázek 1 – Závislost fitness mimetika na přesnosti mimeze podle několika hypotéz. Hvězdičkou je označen 

adaptivní vrchol, tedy takový fenotyp, který je pro mimetika evolučně nejvýhodnější. Převzato z McLean et al. 

(2019), přeloženo. 
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3 Příklady mimetických komplexů 

3.1 Myrmekomorfie a pavouci 

3.1.1 Mravenci jako model 

Mravenci jsou hned z několika důvodů vhodným modelem pro Batesovské mimetiky – jedná 

se o velmi hojný hmyz, který se ve svém areálu vyskytuje ve vysokých počtech a mnoho druhů 

je vysoce agresivních a dobře ozbrojených (ať už jen kusadly, nebo i žihadlem). Už tyto 

vlastnosti činí mravence nesnadnou kořistí, navíc se ale jedná o plně sociální hmyz, který se při 

napadení brání společně. Jako u většiny druhů, i mravenci mají své specializované predátory, 

ti jsou však relativně vzácní (McIver & Stonedahl, 1993).  

O vhodnosti mravenců jako modelů pro mimezi svědčí nejlépe fakt, že již bylo popsáno více 

než 2 000 druhů myrmekomorfních (mravence napodobujících) členovců z 11 různých řádů. 

Myrmekomorfové se vyskytují například mezi kudlankami (Mantodea), brouky (Coleoptera) či 

blanokřídlými (Hymenoptera), významnou skupinou jsou pavouci (Araneae) (McIver & 

Stonedahl, 1993). Napodobování mravenců nemusí jiné druhy používat pouze jako obranu proti 

predátorům (Batesovská mimeze), ale může sloužit také k lovu samotných mravenců (agresivní 

mimeze) (Mathew, 1954), případně ho mohou využívat také druhy, které žijí uvnitř mravenčích 

kolonií, takzvaní myrmekofilové – takové vztahy jsou pak označovány jako wasmannovská 

mimeze, kde selekci řídí sám model (Rettenmeyer, 1970). 

3.1.2 Myrmekomorfní pavouci 

Pavouci tvoří významnou skupinu myrmekomorfních členovců. Dle Pekára (2014) se u nich 

myrmekomorfie vyvinula nezávisle v 16 čeledích a 85 rodech, myrmekomorfních druhů 

pavouků je více než 200. Jeden rod pavouků z čeledi skákavkovití byl na základě své 

podobnosti mravencům dokonce pojmenován Myrmarachne. Úroveň přesnosti mimeze se 

napříč druhy pavouků výrazně liší. Některé druhy jsou nepřesnými mimetiky a mravence 

napodobují téměř výhradně zbarvením, se zachováním „pavoučího“ tvaru těla (např. Micaria 

pulicaria), u jiných se vyvinula komplexní mimeze, včetně výrazného zúžení na těle a 

behaviorální mimeze (např. Myrmarachne smaragdina) (Pekár, 2021). 

Jelikož pavouci a mravenci náleží do rozdílných taxonomických tříd s výrazně odlišnými 

tělními plány, mimezi u nich omezuje několik zásadních morfologických rozdílů. Mezi 

nejvýraznější rozdíly nepochybně patří různý počet tělních segmentů, absence tykadel, jiný 

počet nohou, odlišný počet a stavba očí nebo šířka napojení tělních částí. Některé druhy 
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pavouků dokáží absenci tykadel a nadbytečný pár nohou maskovat behaviorální mimezí, kdy 

první pár nohou nepoužívají k chůzi, ale pohybují s ním ve vzduchu a tím napodobují tykadla 

mravenců (Pekár et al., 2011). 

Dalším výrazným rozdílem mezi pavouky a mravenci je životní cyklus. Zatímco mravenci patří 

mezi holometabolní hmyz, a prochází tedy stadiem larvy, u pavouků je vývoj postupný. Některé 

druhy pavouků proto mimetizují v různých fázích vývoje různé a různě velké mravenčí modely, 

například jedinci druhu Castianeira rica napodobují během svého vývoje hned tři různé druhy 

mravenců (Reiskind, 1970). Tento fenomén se nazývá transformační mimeze (Mathew, 1934). 

Významnou roli v přesnosti mimeze u pavouků hrají také trade-offs, především mezi mimezí a 

pohlavním výběrem, pohybem nebo únikem specializovaným predátorům. Těmto tématům se 

podrobněji věnuje kapitola 4 této práce. 

3.2 Blanokřídlí a pestřenky 

3.2.1 Blanokřídlí jako model 

Jako chráněné mimetické modely pro řadu batesovských mimetiků slouží několik skupin 

žahadlových blanokřídlých. Mezi nejdůležitější modely patří různé druhy vos, včel a čmeláků 

(Gilbert, 2005; Howarth et al., 2000). Tyto druhy jsou vhodné jako modely pro mimezi díky 

své velké abundanci, výraznému zbarvení a také agresivitě. Například africké druhy včel jsou 

výrazně agresivnější než evropské, zároveň slouží jako mimetické modely pro větší množství 

nechráněných druhů (Gilbert, 2005). Žihadlo je vysoce účinným obranným prostředkem 

například proti ropuchám (Brower & Brower, 1962; Brower et al., 1960; Brower & Brower, 

1965), ptáci jsou však bodnuti žihadlem spíše výjimečně (Mostler, 1935), jejich tvrdý zobák 

jim pravděpodobně poskytuje dostatečnou ochranu. Averzi u nich spíše způsobuje chuť jedu – 

při odstranění žihadla včetně jedového váčku byli jedinci konzumováni bez projevů znechucení 

(Liepelt, 1963, dle Gilberta, 2005). 

3.2.2 Čmeláci 

Čmeláci (rod Bombus) představují velmi rozmanitou skupinu Müllerovských mimetiků. Jejich 

vzhled funguje jako efektivní averzní signál pro zkušené predátory (Evans & Waldbauer, 1982). 

Ačkoliv mají nebezpečné žihadlo, které dokáží efektivně použít například proti ropuchám 

(Brower & Westcott, 1960), ptáci jsou při manipulaci s nimi bodnuti jen výjimečně (Mostler, 

1935). Ptačí predátory od lovu čmeláku částečně odrazuje chuť jedu, ale především složitá 
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manipulace a špatná stravitelnost způsobené pevnou kutikulou a výrazným ochlupením 

(Mostler, 1935). 

Ačkoliv evoluční teorie ve spojení s Müllerovými předpoklady by předpovídala konvergenci 

chráněných druhů do jednoho společného aposematického fenotypu, čmeláci jsou názorným 

příkladem, že v Müllerovských komplexech se naopak může objevovat výrazný 

polymorfismus. U přibližně 250 druhů čmeláků bylo rozeznáno více než 400 různých 

barevných vzorů, vzniklých pravděpodobně částečně konvergencí a částečně divergencí 

v mimetických komplexech (Williams, 2007), celosvětově tvoří tyto vzory nejméně 24 různých 

mimetických okruhů. Polymorfismus v rámci jednotlivých druhů pak vzniká v důsledku 

překryvu areálu výskytu druhu s několika různými mimetickými okruhy, a tedy konvergencí 

k různým mimetickým zbarvením (Hines & Williams, 2012).  

Na rozhraní mimetických okruhů čmeláků jsou areály s větším výskytem nedokonalých 

mimetiků (Williams, 2007). Jejich přítomnost může být umožněna větší generalizací predátorů, 

způsobenou vyšší variabilitou přítomných averzivních fenotypů (Sherratt & Peet-Paré, 2017), 

případně může být v těchto oblastech nepřesnost v mimezi dokonce preferována, pokud 

představuje střední fenotyp mezi stýkajícími se okruhy, a tedy poskytuje alespoň částečnou 

ochranu před predátorem se zkušeností s libovolným z fenotypů. Tato situace odpovídá 

hypotéze více modelů (multiple model). 

3.2.3 Pestřenky 

Pestřenkovití (Syrphidae) jsou velmi početnou kosmopolitně rozšířenou čeledí dvoukřídlého 

hmyzu (Diptera), podřádu krátkorozí (Brachycera). Již bylo popsáno více než 6 000 druhů 

pestřenek v přibližně 200 rodech (Zhang, 2011), s výskytem téměř na celém světě kromě 

Antarktidy a některých odlehlých ostrovů. Ve většině svého areálu jsou také pestřenky velmi 

hojné, výjimku tvoří například aridní oblasti (Thompson & Vockeroth, 1989).  

Mimetickým druhům pestřenek, kterých bylo popsáno již téměř 300 druhů, slouží za modely 

různé druhy žahadlových blanokřídlých (Hymenoptera – Aculeata), často se jedná o druhy 

sociální (Gilbert, 2005), mezi nejčastější modely patří vosy, včely a čmeláci (Gilbert, 2005; 

Hassall et al., 2019). Specifikem těchto modelů je fakt, že samy náleží do Müllerovských 

mimetických okruhů, a jsou si tedy často vizuálně podobné. Z toho mimo jiné plyne obtížné 

přiřazování konkrétních modelových druhů k jednotlivým mimetikům a někdy rozdílné určení 

modelů různými autory (Gilbert, 2005; Howarth et al., 2000). Pestřenky se velmi liší v přesnosti 

napodobení svých modelů – najdeme mezi nimi velmi přesné mimetiky, ale také druhy, které 
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model připomínají jen velmi málo (Dittrich et al., 1993). Podobný vzhled více možných modelů 

by mohl naznačovat uplatnění hypotézy více modelů, tedy že pro mimetika je nejvýhodnější 

střední fenotyp, u pestřenek však této hypotéze neodpovídají fenotypové studie (Penney et al., 

2012; Taylor et al., 2016b). 

Některé druhy jsou výrazně hojnější než jejich chráněné modely, svou ochranu před predací 

částečně zesilují behaviorální mimezí, kdy jsou aktivní ve stejnou dobu jako modelové druhy 

(Howarth et al., 2004). Behaviorální mimeze také slouží některým druhům k napodobení 

tykadel modelu – zatímco u vos jsou dlouhá a výrazně článkovaná (jejich nápadnost navíc bývá 

zdůrazněna pohybem), pestřenky náležící do skupiny krátkorohých dvoukřídlých mají většinou 

tykadla krátká a nevýrazná, v jejich mimezi tedy mohou hrát roli vývojová omezení. Některé 

druhy mimetizují vosí tykadla morfologicky, a to buď prodloužením článků tykadel, nebo 

prodloužením části hlavy, která tykadla nese (Waldbauer, 1970). Jiné druhy pestřenek namísto 

morfologických změn používají behaviorální mimezi – v klidu drží přední pár nohou s tmavě 

zbarvenými tibiemi a tarsi směrem dopředu a jejich pohybem napodobují tykadla vos 

(Waldbauer, 1970). Zajímavé je, že tato behaviorální mimeze se vyskytuje jen u přesnějších 

mimetiků (Penney et al., 2014), a slouží tedy spíše ke zpřesnění mimeze, než ke kompenzaci 

nepřesného morfologického napodobení u nedokonalých mimetiků. 

3.3 Korálovci a jejich mimetici 

V neotropické oblasti a na jihu USA se vyskytuje více než 50 druhů prudce jedovatých 

korálovcovitých hadů (Elapidae) z rodů Leptomicrurus, Micruroides a Micrurus. Tito hadi jsou 

výrazně aposematicky zbarvení, hlavní roli ve výstražné signalizaci u nich hraje červená barva 

a kontrastní příčné pruhování. Díky své vysoké nebezpečnosti pro predátory se tito korálovci 

stali mimetickými modely pro velké množství nechráněných, či pouze mírně jedovatých druhů 

hadů, většinou z čeledi užovkovitých (Colubridae). Počet druhů mimetizujících korálovce je 

více než sto, což představuje téměř pětinu všech amerických hadů (Savage & Slowinski, 1992). 

Mimetické komplexy mezi jedovatými korálovci a jejich mimetiky porušují hned několik 

základních předpokladů klasické mimeze a bylo zpochybňováno, zda se jedná o mimezi 

(Grobman, 1978). Nechránění mimetici totiž svými počty výrazně převyšují chráněné modely 

a vyskytují se také v alopatrii, tedy zcela mimo areál výskytu svých modelů (Pfennig & Mullen, 

2010). Navíc korálovcovití hadi jsou natolik jedovatí, že u menších predátorů by nemělo 

docházet ke klasickému učení, jelikož setkání s tímto hadem by mělo fatální následky. Grobman 

(1978) dokonce navrhoval užívání pojmu pseudomimeze s tím, že se nejedná o mimezi, a že 
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podobnost druhů vznikla pouze náhodou. Postupně však byla mimeze u hadů přijímána (Greene 

& McDiarmid, 1981). 

3.3.1 Geograficky závislé změny v přesnosti mimeze 

V rámci areálu výskytu (který často výrazně přesahuje areál modelu) se u některých 

mimetických druhů hadů objevuje výrazná variabilita přesnosti mimeze, zároveň je v tomto 

mimetickém komplexu doložena vysoká dynamičnost změn fenotypů, kdy často dochází také 

k úplnému návratu od mimeze ke krypsi (a to dokonce i v sympatrii s modelem). U 

bezobratlých druhů nebyla taková ztráta mimeze doložena (Rabosky et al., 2016). 

U polymorfního Batesovského mimetika Lampropeltis elapsoides se nejpřesnější mimetici 

vyskytují v blízkosti hranice mezi sympatrií a alopatrií s modelem Micrurus fulvius, přesnost 

mimeze klesá oběma směry. V hluboké sympatrii, kde je vysoký výskyt prudce jedovatého 

modelu, predátoři nerozlišují mezi přesnou a nepřesnou mimezí a neútočí na žádné fenotypy 

podobné modelu, což odpovídá hypotéze relaxované selekce (Harper & Pfennig, 2007). Dalším 

vysvětlením může být silnější působení kompetice mezi modelem a mimetikem v sympatrii, a 

tedy preference méně přesného napodobení (character displacement). 

V alopatrii jsou pak přesní mimetici pod větším predačním tlakem než nepřesní, jelikož 

přesnější mimetici jsou nápadněji zbarvení a predátoři v oblasti nemají zkušenost s chráněným 

modelem (Harper & Pfennig, 2007, 2008; Pfennig et al., 2001). Toto snížení přesnosti v 

alopatrii odpovídá hypotéze zhroucení mimeze (mimetic breakdown), kdy se v nepřítomnosti 

modelu mimetik postupně navrací ke kryptickému zbarvení. Pokud byl ale nechráněný přesný 

mimetik uměle přesunut do oblasti, kde se běžně nevyskytuje ani on, ani chráněný model, 

zvýšená predace nenastala (Pfennig et al., 2007), pravděpodobně kvůli vrozené averzi ke 

zbarvení, kterou doložila například studie u ptáků (Smith, 1975). 

Zajímavé je, že u různých Batesovských hadích mimetiků je rozložení přesnosti mimeze v 

rámci areálu odlišné. Například druh Cemophora coccinea se v přesnosti napodobení Micrurus 

tener neliší v celém areálu rozšíření, a to ani mezi sympatrií a alopatrií. Možnou příčinou by 

mohla být migrace predátorů (Akcali & Pfennig, 2017). 

Ačkoliv fenotypy u polymorfních mimetiků korelují se změnami v hojnosti výskytu modelu, u 

modelů nebyla taková korelace pozorována. Vůči maketám chráněného modelu Micrurus 

fulvius s pozměněným fenotypem nebyla v oblastech s vysokým výskytem mimetiků 

pozorována odlišná predace než vůči standardnímu fenotypu, pravděpodobně zde tedy není 
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predační tlak vůči modelu, který je stěžejním předpokladem hypotézy chase-away (Akcali et 

al., 2018). 

3.4 Motýli rodu Heliconius 

Bates (1862) i Müller (1879) napsali své práce o mimezi na základě pozorování motýlích druhů 

Nového světa. Motýli díky své velké rozmanitosti zůstávají i nadále jednou z nejstudovanějších 

skupin mimeze a evoluční biologie obecně, s mimezí je u nich spojena i speciace (Chris D. 

Jiggins et al., 2001; Naisbit et al., 2001). Sherratt (2008) v jednoduchém průzkumu ukázal, že 

60 % praktických prací na téma müllerovské mimeze mezi lety 1960 a 2007 se týká motýlů, z 

toho většina tribu Heliconiini. 

Chemickou obranu motýlům rodu Heliconius zajišťují látky sekvestrované larvami během 

vývoje na rostlinách (Passiflora) a také dodatečné obranné látky biosyntetizované larvami či 

dospělci (Nahrstedt, 1983). Na tuto obranu a svou nejedlost upozorňují motýli výrazným 

aposematickým zbarvením křídel, s červenými a bílými/žlutými prvky na kontrastním černém 

pozadí (Brown, 1981). 

Nejčastěji zkoumanými druhy jsou Heliconius melpomene a H. erato (Brown, 1981). Tito 

Müllerovští komimetici dosahují v jednotlivých populacích vysoké podobnosti ve zbarvení 

křídel, ale mezi jednotlivými populacemi je u nich vyvinutá výrazná diverzita zbarvení a 

vytvářejí velké množství mimetických okruhů. Některé okruhy nejsou geograficky oddělené, 

jejich vývoj pravděpodobně souvisí s rozdílným chováním – rozdílné okruhy se liší volbou 

místa pro noční agregace. U motýlů rodu Heliconius jsou barevné vzory na křídlech řízeny 

stejným genem, dosažení přesné mimeze je však limitováno rozdíly v regulačním systému 

tohoto genu mezi druhy (Van Belleghem et al., 2020), což odpovídá hypotéze vývojových 

omezení. 

4 Vliv predátorů na mimezi 

Pro vztahy v rámci mimetických komplexů a míru účinnosti mimeze je vždy určující predátor 

– jeho schopnosti rozlišit jednotlivé druhy, ochota riskovat omyl i potravní preference. Jeden 

komplex tak může z pohledu různých predátorů fungovat různě – skupina evropských červeno-

černých ploštic je z pohledu sýkory koňadry (Parus major) komplexem Müllerovských 

mimetiků (pravděpodobně kvůli malé velikosti predátora a široké generalizaci), zatímco pro 
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kosy černé (Turdus merula) funguje stejný komplex na principech quasi-Batesovské mimeze 

(Hotová Svádová et al., 2010). 

4.1 Percepce predátorů 

Při vyhodnocování přesnosti mimeze je vždy nutné brát v potaz senzorické schopnosti 

potenciálních predátorů konkrétního komplexu. Obzvláště hodnocení podobnosti druhů 

lidským zrakem může poskytovat výrazně zkreslené informace, protože člověk není 

přirozeným predátorem zkoumaných mimetických komplexů (Dittrich et al., 1993). Lidský 

zrak je trichromatický a nedokáže rozlišovat v krátkých vlnových délkách (ultrafialové záření). 

Také různé zobrazovací metody jsou primárně vyvíjeny pro potřeby lidského vidění a tedy 

nemusí být pro výzkum mimeze vhodné – například fotografie postrádají informace o odrazu 

UV a monitory pro zobrazení barev používají model RGB (červená-zelená-modrá), který je pro 

nás přirozený, ale neodráží věrně vnímání přirozených predátorů (Cuthill & Bennett, 1993). 

Ptáci, predátoři mnoha mimetiků, mají většinou vidění tetrachromatické s vyvinutými receptory 

pro UV, někteří ale mohou mít nižší rozlišovací schopnosti u dlouhovlnného záření (Jacobs, 

1992). Například u timálie čínské (Leiothrix lutea) je nejvyšší senzitivita právě v UV spektru, 

s rostoucí vlnovou délkou výrazně klesá (Burkhardt & Maier, 1989). Tetrachromatické vidění 

mají pravděpodobně také skákavky (Salticidae) (Kelber et al., 2003), naopak kudlanky 

(Mantodea) mají vidění pouze monochromatické s nejvyšší citlivostí v zelené oblasti, a tak je 

pro ně oranžová barva (která může být pro ptačí predátory aposematickým signálem) 

kryptickým signálem, který splývá se zelenou vegetací (Fabricant & Herberstein, 2015). 

Složky zbarvení viditelné v UV spektru mohou hrát u některých, především hmyzích, 

komplexů výraznou roli. UV reflektivní vzory jsou významně zastoupeny například na křídlech 

motýlů (Bybee et al., 2012), naopak u pestřenek nebyla funkce UV v mimezi prokázána 

(Sherratt & Peet-Paré, 2017; Taylor et al., 2016b, 2016a) a hodnocení přesnosti jejich mimeze 

hodnotí lidé překvapivě podobně jako ptáci (Penney et al., 2012). Ačkoliv jsou ultrafialové 

vzory pro některé predátory dobře rozlišitelné, nedokáží nejspíš působit samostatně jako 

aposematický signál (Lyytinen et al., 2001). 

Rozdílné vidění kořisti a predátora může hrát také roli v rozlišování partnerů u mimetických 

druhů, které používají v pohlavním výběru stejné znaky jako pro mimezi, tomuto konfliktu se 

více věnuje kapitola 4.1. 
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Kromě vlastních senzorických schopností hrají při rozlišování kořisti významnou úlohu také 

okolní podmínky. Při laboratorních testech jsou určované objekty často statické (ať už se jedná 

o fotografie (Dittrich et al., 1993), či usmrcené jedince (Nelson, Li, et al., 2006)), mohou být 

předkládány na jednotném pozadí, pozorovatel se k nim může přiblížit na malou vzdálenost, 

případně dochází v jednu chvíli k rozhodování mezi modelem, mimetikem a alternativní kořistí 

(Ihalainen et al., 2007). Takové podmínky ale výrazně zjednodušují reálnou situaci a mohou 

způsobovat zkreslení výsledků (Taylor et al., 2016b). 

V přírodě se kořist často aktivně pohybuje, což může ztěžovat její správnou identifikaci 

predátorem. Při rozhodování totiž hraje roli trade-off mezi přesností a rychlostí – pokud má 

tedy predátor na identifikaci kořisti méně času, nerozlišuje do takových podrobností, čímž může 

vznikat prostor pro nedokonalou mimezi (Chittka et al., 2009). Samotná rychlost pohybu 

zvyšuje nároky na rozlišovací schopnosti pozorovatele – zrychlení videozáznamu pohybů 

myrmekomorfních pavouků snížilo schopnost lidských respondentů rozlišit mimetiky od 

modelů a navíc se výrazně prodloužila doba rozhodování, kterou může v přírodě kořist využít 

k úniku (Pekár, 2021). Některé mimetické druhy navíc kromě napodobení vzhledu modelu 

používají pro zmatení predátorů také behaviorální mimezi (Pekár et al., 2011; Penney et al., 

2014), která je však při statickém hodnocení zcela odstraněna.  

Selekční tlak na zpřesňování mimeze může snižovat i to, že predátoři jsou v určení mimetika 

úspěšnější, mohou-li ho pozorovat současně s modelem. Taková situace však není ve většině 

mimetických komplexů příliš častá (výjimku tvoří například hnízdní parazité, u kterých je 

dosahováno velmi přesného vizuálního napodobení) (Beatty & Franks, 2012). 

4.2 Vrozená averze 

Ve prospěch nepřesné mimeze může působit případná vrozená averze predátorů vůči některým 

aposematickým znakům, díky které se snižuje vliv učení a pro získání ochrany před predátorem 

je dostatečné napodobení i jen hlavního averzního znaku. U některých naivních ptačích 

predátorů byla pozorována silná averze proti zbarvení připomínajícímu korálovcovité hady, kdy 

pro odmítání kořisti stačí i nepřesné napodobení jejich vzhledu, červené a žluté příčné pruhy 

(Smith, 1975, 1977). U několika druhů kudlanek byla prokázána vrozená averze vůči 

mravencům, která způsobuje i odmítání jejich pavoučích mimetiků (Nelson et al., 2006). Může 

také existovat skrytá averze, kterou spustí přítomnost určitého pachového signálu (Rowe & 

Guilford, 1996). Naopak sýkory nevykazují vrozenou averzi vůči červeno-černým vzorům, u 

některých druhů je však silná obecná neofobie (Exnerová et al., 2007), kterou se nepodařilo 
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odbourat ani pozitivní zkušeností s neznámou kořistí (Adamová-Ježová et al., 2016). Nová 

aposematická kořist je tedy před predací z jejich strany chráněna bez ohledu na přesnost 

napodobení chráněné kořisti. 

4.3 Učení predátorů 

4.3.1 Cena za učení 

Klíčovým prvkem fungování mimeze je způsob a efektivita učení predátorů. Při pokusu o 

ulovení modelu (Batesovská mimeze) či komimetika (Mülerovská mimeze) je predátor 

vystaven negativní zkušenosti a učí se této kořisti vyhýbat. U některé kořisti může být cenou 

za omyl pouze nezískání potravy, jindy však nevolnost či dokonce smrt. 

U složitějších komplexů, kde nechráněný mimetik napodobuje chráněný druh, který je sám 

součástí Müllerovského komplexu, může být učení identifikace jednotlivých druhů pro 

predátora nevýhodné. Například pestřenky napodobují v Batesovské mimezi různé druhy 

blanokřídlých, které však často samy tvoří Müllerovský komplex. Vzhledem k velkému 

množství druhů i jedinců v těchto komplexech, a také kvůli vysoké nebezpečnosti a agresivitě 

chráněných druhů, je riziko omylu pro predátora velké a cena za učení pro něj může být příliš 

vysoká. Proto může být výhodnější vyhýbat se všem druhům komplexu, než učit se rozlišovat 

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

4.3.2 Rychlost učení 

Na rychlosti učení závisí, kolik jedinců predátor napadne, než se naučí dané kořisti vyhýbat. 

Tuto rychlost může zvýšit například síla negativní zkušenosti (Ihalainen et al., 2007) či 

přítomnost výstražného zbarvení kořisti (Ruxton et al., 2004).  

Müllerova teorie je založena na předpokladu, že pro naučení averze potřebuje predátor určitý 

počet negativních zkušeností s kořistí (Müller, 1879). Tomuto však neodpovídají 

experimentální výsledky, které ukázaly, že u zcela naivních predátorů vzájemná podobnost 

chráněné kořisti neovlivňuje rychlost učení – při předložení dvou rozdílných chráněných kořistí 

byla mortalita v porovnání s kořistí jednotného vzhledu stejně vysoká (Lindström et al., 2006; 

Rowe et al., 2004), či dokonce nižší (Ihalainen et al., 2007). Pro zcela naivní predátory je tedy 

pravděpodobně důležitější samotná míra ochrany kořisti (Hotová Svádová et al., 2013), 

principy klasické Müllerovské mimeze se snad mohou projevit v pozdějších fázích učení (Rowe 

et al., 2004) a plně se uplatňují u zkušených predátorů (Ihalainen et al., 2008). 
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Učení u predátorů však neprobíhá vždy jen pomocí vlastní zkušenosti, u některých druhů 

predátorů k němu přispívá také sociální přenos zkušeností, který může proces učení zrychlit a 

snížit mortalitu kořisti (Hämäläinen et al., 2020; Landová et al., 2017). Naivní jedinci se mohou 

naučit částečné averzi či vyšší ostražitosti vůči aposematické kořisti buď pozorováním 

znechucení u jiného jedince (Hämäläinen et al., 2020), nebo pouhým sledováním odmítání 

aposematické kořisti zkušenými jedinci (Landová et al., 2017). Tento sociální přenos averzí se 

navíc vyskytuje nejen vnitrodruhově, ale i mezi jedinci různých druhů (Hämäläinen et al., 

2020). Takovéto zprostředkované získání informací může snížit tlak na přesnost mimeze, 

protože predátor sám se nedostane do přímého kontaktu s kořistí a může se tak u něj vytvořit 

averze k obecnějším znakům. 

4.3.3 Hierarchie znaků 

V reálných podmínkách je pravděpodobné, že predátoři nepoužívají k určení kořisti celkový 

vzhled, ale důležitost a rychlost učení jednotlivých prvků je různá (Aronsson & Gamberale-

Stille, 2012). Z hierarchie jednotlivých vlastností pak může vyplývat zastínění podmětu 

(stimulus overshadowing), kdy přesné napodobení hierarchicky důležité vlastnosti může 

umožňovat nepřesnost v níže postavených složkách mimeze – pokud například mimetik věrně 

napodobí barvu a vzor modelu, tvar těla již nemusí být predátory rozlišován (Kazemi et al., 

2014; Sherratt et al., 2015). 

Pro lidského pozorovatele je výraznou nepřesností mimeze u některých druhů hadů nesprávné 

pořadí barevných pruhů na těle – zatímco u modelu (Micrurus fulvius) jsou v pořadí černá-

žlutá-červená-žlutá-černá; u mimetika (Lampropeltis triangulum elapsoides) žlutá-černá-

červená-černá-žlutá. Data ale naznačují, že tato odlišnost v pořadí barev není pro přirozené 

predátory dostatečná a roli v diskriminaci hrají jiné znaky, jako například poměr zastoupení 

červené a černé (Kikuchi & Pfennig, 2010b). Ať už je pro predátory rozlišování pořadí barev 

nemožné, či pouze příliš nákladné, selekční tlak ve prospěch zdokonalení mimeze na tuto 

vlastnost pravděpodobně nepůsobí. 

Vzájemná nadřazenost znaků se také může lišit podle toho, zde je u konkrétní kořisti učení 

podmíněno pozitivně či negativně – u holubů odměňovaných za rozpoznání vosy se 

rozhodování lišilo oproti těm odměňovaným za mouchy. Možným vysvětlením je snazší 

rozlišení přítomných znaků než chybějících (Bain et al., 2007). 
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4.3.4 Generalizace 

Při učení predátoři naučené znaky do určité míry generalizují, což je pro ně důležité i z důvodu 

vnitrodruhové variability kořisti (Ruxton et al., 2008). Rozsah generalizace negativních 

zkušeností záleží na síle podnětu – čím silnější je negativní zkušenost, tím širší generalizaci 

vyvolá (Darst & Cummings, 2006; Duncan & Sheppard, 1965). Pokud je tedy model dostatečně 

silně chráněný, může ochranu před predátory poskytovat i jeho nepřesné napodobení – 

zkušenost s prudce jedovatými korálovci tak například dokáže u predátorů způsobit obecnou 

averzi k veškeré červeno-černě pruhované kořisti (Brodie, 1993). Zajímavým důsledkem 

generalizace je také to, že v přítomnosti více potenciálních modelů s různým stupněm ochrany 

je pro mimetika výhodnější napodobení méně chráněného druhu – pro zajištění ochrany proti 

predátorům, kteří mají zkušenost s méně chráněným druhem, je potřeba vysoká podobnost, pro 

odrazení predátorů se silnou negativní zkušeností s více chráněným druhem pak stačí menší 

míra podobnosti (nedokonalá mimeze), protože široce generalizují (Darst & Cummings, 2006). 

4.4 Závislost predace na relativní denzitě mimetika 

Na míru predace i vzájemné vztahy uvnitř komplexů má silný vliv poměr velikosti populací 

mimetika a modelu. Pokud je mimetiků příliš mnoho, mohou zvyšovat celkovou predaci 

komplexu, a tedy i modelu (Lindström et al., 1997), čímž vzniká selekční tlak pro odlišení 

modelu od mimetika (chase-away hypotéza, viz kapitola 2.8). Naopak při vysoké relativní 

denzitě modelu klesá selekční tlak na nedokonalé mimetiky a nemusí tak docházet ke 

zpřesňování mimeze (Kikuchi & Pfennig, 2010a; Sherratt, 2002). Stabilní poměr výskytu 

modelu a mimetika ale není konstantní, závisí na více faktorech.  

Vysoká míra ochrany modelu umožňuje vyšší relativní výskyt mimetiků, protože případná 

záměna představuje pro predátora velké riziko. Stejně tak nízká nutriční hodnota mimetika 

může snižovat predační tlak proti nedokonalé mimezi (Penney et al., 2012), a tím umožňovat 

nižší relativní četnost modelu. Přesnost mimeze většinou pozitivně koreluje s relativní četností 

mimetika (Getty, 1985), a pokud je napodobení dostatečně přesné, může být dokonce udržitelná 

větší populace mimetika než populace modelu (Brower, 1960).  

Chování predátorů a potravní preference jsou výrazně ovlivněny také dostupností a kvalitou 

alternativní kryptické kořisti (Getty, 1985; Honma et al., 2008; Lindström et al., 2004). V 

případě nedokonalé Batesovské mimeze dochází při nedostatku alternativní kořisti k 

výraznému nárůstu predace mimetiků, zatímco predace modelu se výrazně nemění (Lindström 

et al., 2004). Vzniká tak velký selekční tlak na zdokonalování mimeze, protože čím větší 
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podobnost je mezi mimetikem a modelem, tím vyšší denzita mimetika je udržitelná (Getty, 

1985). U nedokonalé Müllerovské mimeze však nedostupnost alternativní kořisti neselektuje 

přesnější mimezi, pouze vzroste predace celého mimetického komplexu (Lindström et al., 

2004). 

5 Trade-offs v mimezi 

Dokonalé napodobení chráněného druhu nemusí být pro mimetika evolučně nejvýhodnější. 

Zpřesňování mimeze může být v konfliktu s protichůdným selekčním tlakem a pokud zpřesnění 

mimeze znamená převážení tohoto tlaku, nemusí být pro mimetika výhodné (Holen & 

Johnstone, 2004). 

5.1 Pohlavní výběr 

Pro mimetiky je zásadní zachovat si schopnost rozeznat jedince svého druhu od ostatních druhů 

mimetického komplexu, a to především kvůli výběru partnera. Případný omyl by totiž 

představoval výrazné snížení fitness ve formě ztráty gamet. Při výběru partnera ale často hrají 

roli stejné signály, které jsou používané predátory při rozlišování kořisti. Rozvoj mimeze tak u 

některých polymorfních mimetických druhů může hrát důležitou roli při speciaci, když nižší 

životaschopnost hybridních jedinců vede k rozvoji reprodukční izolace řízené pohlavním 

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

Případné zpřesňování mimeze v rámci mimetického komplexu se při použití shodných 

rozlišovacích znaků dostává do přímého konfliktu s protichůdným selekčním tlakem 

pohlavního výběru. U motýlů se primární výběr partnera řídí vizuální podobou, ta ale zároveň 

slouží odrazení predátora (Jiggins et al., 2001). U motýlů rodu Heliconius je pohlavní výběr 

řízen primárně samci. Ti pro prvotní určení partnerky používají vizuální podobu (zbarvení 

křídel), tedy stejný znak, který je určen predátorům. Na základě zbarvení může docházet 

k poměrně častým omylům v určení samice, výsledný počet mezidruhových páření však není 

příliš vysoký. Po přiblížení je totiž možné použít k vnitrodruhové komunikaci feromony, které 

se neúčastní mimeze a mohou si tak zachovat výraznější mezidruhovou variabilitu (Estrada & 

Jiggins, 2008). 

Ve zbarvení motýlů rodu Heliconius má také velký význam ultrafialové záření. Na zbarvení 

jejich křídel se totiž podílí žlutý pigment, který odráží velké množství UV záření, zatímco u 

příbuzných motýlů se vyskytuje podobný žlutý pigment, ale bez UV reflektance (Bybee et al., 
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2012). V očích jedinců rodu Heliconius byl objeven zdvojený UV citlivý pigment (Briscoe et 

al., 2010), který pravděpodobně napomáhá lepší identifikaci jedinců vlastního druhu v rámci 

mimetického komplexu – při odfiltrování UV záření docházelo k častějším chybám při 

prvotním výběru partnera (Dell’Aglio et al., 2018). Díky zlepšenému vnímání UV jsou tak tito 

motýli schopni spolehlivěji odlišovat komimetiky, zatímco zrak ptačích predátorů, vybavených 

jediným UV citlivým pigmentem, může být náchylnější k chybám (Bybee et al., 2012). 

Pro mimetiky je také výhodné zachovat si pohlavní znaky přitažlivé pro druhé pohlaví, i když 

to může znamenat méně přesnou mimezi. U myrmekomorfních pavouků rodu Myrmarachne se 

vyskytuje výrazný pohlavní dimorfismus – samci mají výrazně zvětšené chelicery. Tento znak 

se na první pohled neslučuje s napodobením mravence a samci těchto pavouků tak působí jako 

velmi nepřesní mimetici (Nelson & Jackson, 2006). Ačkoliv v testech se predátoři k jejich 

torzům přibližovali více než k jiným myrmekomorfním pavoukům, přesto jsou mimezí stále do 

velké míry chráněni (Nelson, 2012). Toto zjištění lze vysvětlit teorií složené mimeze 

(compound mimicry), tedy tím, že samci těchto druhů napodobují mravenčího dělníka 

s nákladem v kusadlech (Nelson & Jackson, 2006). Tím se zachová jejich ochrana proti druhům 

s averzí vůči mravencům, činí je to ale lákavější kořistí pro myrmekofágní predátory, protože 

jedinec s nákladem v kusadlech pro ně představuje menší nebezpečí (Nelson & Jackson, 2006). 

5.2 Termoregulace 

Zbarvení těla hraje kromě komunikace důležitou roli také v termoregulaci, obzvláště u 

ektotermních druhů, které jsou ve velké míře závislé na behaviorální termoregulaci a slunění. 

Rozvoj výrazného mimetického zbarvení tak může být v rozporu s potřebou termoregulace. U 

některých Müllerovských mimetických komplexů tak potřeba termoregulace mohla vést 

k oddělení nových mimetických okruhů, jako například u kodulek (Hymenoptera: Mutillidae), 

kde jsou druhy pouštních okruhů zbarvené bíle, zatímco druhy chladnějších a vlhčích oblastí 

jsou hnědé či zrzavé (Wilson et al., 2020). 

U Batesovských mimetiků pak konflikt mezi mimezí a potřebou termoregulace může vést 

k nepřesnosti v mimezi, nejlépe je tento konflikt popsán u pestřenek. Stejně jako ostatní hmyz, 

i pestřenky patří mezi ektotermní živočichy, a svou aktivitou jsou tedy značně vázány na teplotu 

prostředí – především je při příliš nízké tělesné teplotě omezena funkce létacích svalů (Heinrich, 

1995). Proto je pro ně schopnost regulovat svou tělesnou teplotu esenciální. 
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Stejně jako blanokřídlí, kteří jim slouží jako mimetické modely, i pestřenky pro aktivní let 

potřebují dosáhnout teploty létacích svalů kolem 30 °C, tedy často o několik stupňů vyšší než 

teplota okolního vzduchu (Morgan & Heinrich, 1987). Zvýšení tělesné teploty však dosahují 

oproti svým modelům s nižší efektivitou (dosahují o něco menšího rozdílu teplot oproti 

prostředí) a jsou ve větší míře odkázány na slunění (Morgan & Heinrich, 1987). Důležitost 

slunění by mohla být i vysvětlením nepřesnosti ve zbarvení – zatímco vosy mají napříč 

zadečkem celistvé žluté pruhy, u pestřenek se často jedná jen skvrny po stranách a střed těla tak 

zůstává černý. Pestřenky při slunění totiž mívají mírně pootevřená křídla, a právě střed zadečku 

(kudy také prochází velká hřbetní céva) tak nejvíce vystavují slunečnímu záření (Heal, 1982). 

Rychlost zvyšování tělesné teploty pozitivně koreluje s tělesnou hmotností (Morgan & 

Heinrich, 1987), zároveň existuje silná pozitivní korelace mezi velikostí těla a přesností vizuální 

mimeze (Leavey et al., 2021; Penney et al., 2012). Tato pozorování odpovídají vlivu trade-off 

mezi mimezí a termoregulací – větší druhy mohou být v mimezi přesnější, protože se snáze 

ohřívají. Pro omezení mimeze termoregulací pak hovoří i výsledky fenotypových analýz – 

zatímco u vosy obecné (Vespula vulgaris) se pohybuje podíl černé na zadečku do 51 %, u 

pestřenek je vyšší a roste s klesající přesností mimeze dle lidského i morfometrického 

hodnocení (Taylor et al., 2016b). 

5.3 Více potenciálních predátorů 

Jako modely slouží v mimezi druhy, které jsou nebezpečné či je jejich lov nevýhodný. Ale i 

takové druhy mohou mít své specializované predátory a u mimetiků pak vzniká konflikt mezi 

snahou odradit predátory s averzí proti modelu a snahou nepřilákat specializované predátory 

(viz kapitola 2.6). Například u myrmekomorfních pavouků tak vzniká rozpor v selekci 

vyvolané různými predátory, jelikož na lov mravenců se specializuje celá řada druhů a jen 

v rámci pavouků lze najít hned několik myrmekofágních druhů (tedy orientujících se na 

mravence) (Huang et al., 2011). Pekár et al. (2011) ukázal, že myrmekomorfní druhy jsou 

částečně chráněny proti predátorům nemimetických pavouků, zároveň si ale zachovávají nižší 

predaci ze strany myrmekofágů než mravenci. V klidu napodobují mravence nejen zbarvením 

a tvarem těla, ale také rychlostí a způsobem pohybu (například imitují předním párem nohou 

tykadla), čímž napodobují model dostatečně na to, aby odradili od útoku predátory vyhýbající 

se mravencům. Útokům ze strany myrmekofágních pavouků čelí sice myrmekomorfové 

srovnatelně často jako jejich modely, dokáží však v případě napadení lépe unikat – při ohrožení 
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totiž poruší behaviorální mimezi a použijí všechny končetiny k rychlému útěku, zatímco 

mravenci zpomalí a čelí útoku (Pekár & Jarab, 2011b). 

5.4 Pohyb 

Případné změny ve stavbě těla, které slouží ke zpřesnění mimeze, mohou u některých druhů 

negativně ovlivňovat jejich pohybové vlastnosti. Výrazným příkladem takového konfliktu jsou 

myrmekomorfní skákavky. 

Jelikož pavouci a mravenci náleží do různých tříd a mají značně odlišný tělní plán, dochází 

v jejich mimetických komplexech ke značným vývojovým omezením (viz kapitola 3.1.2). 

Mnoho myrmekomorfních pavouků pochází z čeledi skákavkovitých (Salticidae), pro kterou je 

typická strategie lovu pomocí skoků, u myrmekomorfních druhů však bylo pozorováno odlišné 

predační chování s absencí dlouhých skoků a častým užíváním běhu k přiblížení ke kořisti 

(Jackson, 1986). Takové chování může být považováno za behaviorální rozšíření mimeze, 

protože je podobnější způsobu lovu u mravenců (Jackson, 1986), pravděpodobně je ale spíše 

důsledkem morfologické mimeze, která snižuje pohybové možnosti mimetiků (Hashimoto et 

al., 2020). Snaha o napodobení tří tělních částí a celkově štíhlého tvaru těla mravenců totiž vede 

u myrmekomorfních druhů pavouků ke zúžení zadečku, lovecké skoky jsou ale přímo závislé 

na tvaru těla, a to jak délkou, tak přesností (Kropf, 2013; Parry & Brow, 1959). Proto čím užší 

tvar těla (a tedy přesnější napodobení mravenčího modelu), tím menší účinnost skoků 

(Hashimoto et al., 2020). Bez ohledu na to, zda je nepřítomnost skoků behaviorální mimezí, 

nebo neschopností mimetiků skákat, jejich absence snižuje loveckou efektivitu 

myrmekomorfních pavouků. Některá data však naznačují, že snížení účinnosti lovu vedlo u 

některých druhů myrmekomorfních pavouků k větší orientaci na rostlinnou stravu, například 

nektar (Hyodo et al., 2018), a tedy eliminaci negativního vlivu mimeze změnou niky. 

Dalším příkladem možného konfliktu mezi schopností pohybu a mimezí jsou motýli. Zatímco 

chráněné druhy se často pohybují energeticky náročnějším pomalým letem (pravděpodobně 

kvůli zvýraznění aposematického zbarvení) (Srygley, 1994), kryptické druhy spoléhají na 

rychlost a dobré manévrování při letu (Srygley, 2004). Tyto strategie ovlivňují stavbu těla, 

palatabilitě je přímo úměrná velikost hrudníku (vyvinutost létacích svalů), nepřímo pak šířka 

zadečku (množství energetických zásob) (Srygley & Chai, 1990), chráněné druhy také mají užší 

křídla (Jones et al., 2013). 
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Batesovští mimetikové v klidu napodobují styl letu svých modelů, při útoku ale stále spoléhají 

na rychlý únik, a proto si zachovávají částečně odlišnou stavbu těla. Ta ale při napodobování 

pomalého letu vede k ještě větší energetické náročnosti tohoto pohybu (Srygley, 2004). 

6 Závěr 

Nedokonalá mimeze je velmi rozšířený jev, který je zdánlivě paradoxní, protože pokud přináší 

napodobení signálu evoluční výhodu, měla by být mimeze co nejpřesnější. Pro vysvětlení 

nedokonalosti mimeze bylo vysloveno velké množství hypotéz, jejich experimentální evidence 

se však výrazně liší. 

Experimentální podpora jednotlivých hypotéz dokazuje, že mechanismy uplatňující se 

v různých mimetických komplexech se mohou výrazně lišit. Například evoluční zpoždění by 

mohlo hrát roli v komplexu myrmekomorfních pavouků (Pekár, 2014), ale patrně ne u 

pestřenek (Holloway et al., 2002) a hadů mimetizujících korálovce (Harper & Pfennig, 2007; 

Kikuchi & Pfennig, 2010a). Podobně hypotéze více modelů odpovídá výskyt barevných morf 

u čmeláků (Williams, 2007), u pestřenek ale nepřesné fenotypy této hypotéze neodpovídají 

(Penney et al., 2012; Taylor et al., 2016b), k rozpadu mimeze zase dochází u hadů (Harper & 

Pfennig, 2008), neodpovídá jí však evoluce myrmekomorfních druhů pavouků (Pekár, 2014). 

Pro hypotézu vývojových omezení je podpora ve více komplexech, liší se však míra 

nepřesnosti, kterou tato omezení mohou vysvětlovat. Zatímco u myrmekomorfních pavouků 

mohou zásadní morfologické rozdíly (jako je rozdílný počet tělních částí) výrazně omezovat 

přesnost vizuálního napodobení, u motýlů rodu Heliconius může odlišná regulace shodného 

genu způsobovat jen mírné odchylky ve zbarvení křídel. Relaxovaná selekce se pak může 

uplatňovat ve všech komplexech v závislosti na různých faktorech. U Batesovských mimetiků 

korálovcovitých hadů může být nepřesnost mimeze umožněna silnou generalizací predátorů 

vyvolanou prudce jedovatým modelem (Brodie, 1993), u malých druhů pestřenek může být 

selekční tlak snížen právě jejich malou velikostí, a tedy nízkou profitabilitou (Penney et al., 

2012). Nepřesnost mimeze u menších druhů pestřenek ale může být vysvětlena také vyšší 

potřebou termoregulace (Leavey et al., 2021). 

Při testování nedokonalé mimeze je také velmi důležité správné určení přirozených predátorů 

daného komplexu a znalost jejich percepce a chování. Predační tlak je totiž pro vývoj mimeze 

v komplexech zásadní, a pokud na mimetické druhy nepůsobí (případně působí jinak, než 

hypotéza předpokládá), může výrazně ovlivňovat přesnost mimeze. 
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Kromě percepce a chování predátorů mimezi výrazně ovlivňují trade-offs mezi mimezí a jinými 

selekčními tlaky. Zdokonalování mimeze může například snižovat atraktivitu jedinců pro 

pohlavní partnery (Nelson & Jackson, 2006), nebo omezovat jejich schopnost termoregulace 

(Taylor et al., 2016b) či pohybu (Hashimoto et al., 2020). Souběžné působení takových 

protichůdných selekčních tlaků může být vysvětlením existence nedokonalých mimetiků 

v některých komplexech. 

Porovnání výskytu nedokonalosti mimeze mezi Müllerovskými a Batesovskými komplexy 

bohužel komplikuje fakt, že Müllerovskými komplexy se zabývá výrazně méně prací než 

Batesovskými, některé z hypotéz se dokonce vztahují pouze k situaci v Batesovských 

komplexech (například hypotézy evolučního zpoždění a evolučního závodu). Důvodem může 

být fakt, že mezi Müllerovskými komimetiky nejsou tak jednoznačné vztahy jako u Batesovské 

mimeze. Jelikož se zde jedná o konvergenci více druhů, nelze například snadno určit, který 

z fenotypů je nepřesný a jakým směrem by měla působit selekce. Mimeze chráněných 

komplexů také může být spjata s výrazným polymorfismem a jeden druh může patřit do více 

mimetických okruhů, což může ještě více komplikovat určování komimetiků a míru 

nepřesnosti.  
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