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Abstrakt

Batesovská mimeze, tedy napodobováńı jedovatých či nebezpečných vzor̊u, umožňuje neškodným

druh̊um sńıžit riziko predace, a v př́ırodě se s ńı proto setkáváme u mnoha r̊uzných skupin živočich̊u.

Nejrozmanitěǰśıch podob dosáhla u čeledi pestřenkovitých (Diptera: Syrphidae). Jednotlivé linie

z této kosmopolitně rozš́ı̌rené čeledi jsou řadou barevných, morfologických i behaviorálńıch adaptaćı

přizp̊usobeny k napodobováńı nejr̊uzněǰśıch druh̊u ze skupiny žahadlových blanokř́ıdlých (Hyme-

noptera: Aculeata).

Tato se práce se věnuje vzniku, vývoji a udržováńı Batesovské mimeze u pestřenkovitých. Klade

si za ćıl shrnout diverzitu jejich mimetických adaptaćı, pojmenovat hlavńı selekčńı tlaky, které na ně

p̊usob́ı, a zlehka načrtnout směry, kterými by se výzkum pestřenek mohl dále ub́ırat. Pestřenky jsou

modelovým taxonem výzkumu mimeze již dvě stě let a po většinu času byly studovány optikou

několika málo př́ıstup̊u. Syntéza poznatk̊u, která si vš́ımá předevš́ım širš́ıho evolučńıho a ekolo-

gického rámce tohoto fenoménu, se tak může stát odrazovým můstkem pro nové náhledy.

Kĺıčová slova

Batesovské mimikry, mimeze, pestřenky, Syrphidae, evoluce mimeze.



Abstract

Batesian mimicry, the imitation of harmful species manifested by harmless ones, could bring a lower

risk of predation to the mimetic species. Therefore, it occurs in many different taxa. Hoverflies

(Diptera: Syrphidae) could stand for one of the most various mimics. This worldwide-distributed

family is known for taking shape of many Aculeata species using plenty of different adaptation

connected with colouration, morphology and even behaviour.

The aim of this work is to review the diversity of mimicry in Syrphidae, highlight the main

selection pressures and to put forward a potential field of future research. Hoverflies are being

studied for the last two hundred years. However, just several study approaches are dominating the

field. In order to open a new chapter of their research, I bring a wider synthesis of knowledge related

to the ecological and evolutionary context of this phenomenon.
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1 Úvod 7
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2.2 Vznik nápodoby žahadlových blanokř́ıdlých . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 12
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3.2.2 Napodobováńı diurnálńı aktivity model̊u . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 15
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1 Úvod

1.1 Pestřenkovit́ı

Pestřenkovit́ı (Syrphidae) jsou čeled’ hmyzu patř́ıćı do řádu dvoukř́ıdĺı (Diptera), podřádu krát-

koroźı (Brachycera). V rámci krátkorohých spadaj́ı do skupiny Cyclorrhapha (též Muscomorpha).

Do této skupiny byly tradičně řazeny dva taxony: rozsáhleǰśı skupina Schizophora, která zahr-

nuje většinu známé diverzity pravých,
”
cyclorrhaphńıch much“, a menš́ı skupina Aschiza, do ńıž

jsou mimo jiné řazeny právě pestřenky. Současné molekulárně fylogenetické studie však ukazuj́ı, že

Aschiza jsou patrně parafyletickou skupinou (Wiegmann et al., 2003; Yeates et al., 2007; Wiegmann

et al., 2011). Pestřenky bývaj́ı společně s hlavatěnkami (Pipunculidae) řazeny do nadčeledi Syrpho-

idea, která bývá považována za sesterskou skupinou
”
schizophorńıch much“ (Yeates et al., 2007).

Na základě nových molekulárně fylogenetických dat se však usuzuje, že samotná nadčeled’ Syrpho-

idea je parafyletická a Syrphidae jsou sesteršt́ı monofylu zahrnuj́ıćımu Pipunculidae a Schizophora

(Wiegmann et al., 2011).

Na světě je v současné době známo cca 6000 druh̊u pestřenek (Sommaggio, 1999). Jedná se tak

o jednu z největš́ıch čeled́ı dvoukř́ıdlých (Sommaggio, 1999). Zejména v tropických oblastech jsou

nové druhy pestřenek stále objevovány, můžeme tak očekávat, že skutečný počet druh̊u je ještě

vyšš́ı. Pestřenky jsou kosmopolitně rozš́ı̌rené, vyskytuj́ı se po celém světě s výjimkou Antarktidy,

subantarktických ostrov̊u (Thompson & Vockeroth, 1989) a některých ostrov̊u v Tichém oceánu,

např. Havaje (Sommaggio, 1999). Ve většině svého areálu rozš́ı̌reńı dosahuj́ı vysokých abundanćı,

vzácné jsou jen v aridńıch oblastech Starého světa a vysokých zeměpisných š́ı̌rkách jižńı polokoule

(Thompson & Vockeroth, 1989).

Pestřenky bývaj́ı děleny do čtyř podčeled́ı: Microdontinae, Eristalinae, Pipizinae a Syrphinae.

Jejich vzájemné fylogenetické postaveńı však neńı dosud př́ılǐs známé. Podle dosavadńıch studíı je

zřejmé, že podčeled’ Microdontinae je sesterská všem ostatńım pestřenkám. Pro tento vztah svědč́ı

jak morfologická (St̊ahls et al., 2003), tak genetická data (Young et al., 2016).

Microdontinae jsou bezesporu nejpodivněǰśı ze všech čtyř podčeled́ı. Spadaj́ı sem vzácné druhy

s řadou neobvyklých morfologických znak̊u: specifickou kř́ıdelńı žilnatinou, atypickým postave-

ńım hlavy a odlǐsnou morfologíı penisu (Rotheray & Gilbert, 2011). Celkový habitus dospělc̊u

této podčeledi je velmi kompaktńı a snadno rozpoznatelný. Vyskytuj́ı se mezi nimi mimetici vos,

zlatěnek, včel z tribu Meliponini a Euglossini i drobné nemimetické druhy (Reemer & St̊ahls, 2013).

Microdontinae nejsou př́ılǐs dobř́ı letci a nepohybuj́ı se na velké vzdálenosti od mravenǐst’, kam kla-

dou larvy (Ball & Morris, 2013). Přesto neńı snadné je spatřit, nebot’ na rozd́ıl od jiných pestřenek

netráv́ı př́ılǐs mnoho času na květech (Ball & Morris, 2013). Larvy podčeledi Microdontinae žij́ı

jako inkviĺıni v mravenǐst́ıch (Dettner & Liepert, 1994; Wheeler, 1908; Reemer & St̊ahls, 2013)

a maj́ı natolik neobvyklé vzezřeńı, že larva jednoho druhu rodu Microdon byla prvně popsána jako

slimák Ceratoconche schultzei (Simroth, 1907; Wheeler, 1908).

Podčeledi Syrphinae a Pipizinae jsou nejsṕı̌s obě monofyletické a vzájemně sesterské. To je

podpořeno jak molekulárně fylogenetickými daty (Mengual et al., 2008, 2015), tak i podobnost́ı

ekologických strategíı larev (Rotheray & Gilbert, 1999). Larvy těchto dvou podčeled́ı jsou dravé,

živ́ı se mšicemi, třásněnkami, červci a daľśım fytofágńım hmyzem (Thompson & Vockeroth, 1989).

Morfologie dospělc̊u (zvláště ochlupené humeri a morfologie zadečkových článk̊u) byla naopak ar-
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gumentem pro řazeńı Pipizinae dovnitř Eristalinae (Rotheray & Gilbert, 2011).

Pipizinae jsou sṕı̌se drobněǰśı, tmavě zbarvené pestřenky, většinou zcela postrádaj́ıćı barevnou

kresbu. Obecně se soud́ı, že mimetizuj́ı drobné včely, např. čeled’ Halictidae (Ball & Morris, 2013).

Do podčeledi Syrphinae je řazeno velké množstv́ı převážně nepřesných mimetik̊u vos, většina

z nich spadá do tribu Syrphini, který se zdá být monofyletický (Mengual et al., 2015; Young et al.,

2016). Dále mezi Syrphinae patř́ı několik liníı menš́ıch pestřenek, které vykazuj́ı nespecifickou mi-

mezi či jsou nemimetické (Ball & Morris, 2013). I v této skupině se však vyvinuly morfotypy mi-

metizuj́ıćı blanokř́ıdlé velmi přesvědčivě (např. rod Chrysotoxum, který napodobuje vosy). V rámci

této skupiny neńı př́ılǐs rozš́ı̌rené napodobováńı čmelák̊u, jedńım z mála druh̊u podčeledi Syrphinae,

který napodobuje čmeláky, je Eriozona syrphoides (Ball & Morris, 2013).

Velmi heterogenńı podčeled’ Eristalinae obsahuje všechny myslitelné mimetické i nemimetické

formy. Fylogenetické studie založené na morfologických znaćıch však již dř́ıve naznačovaly, že tato

podčeled’ je nejsṕı̌se parafyletická (Rotheray & Gilbert, 1999; St̊ahls et al., 2003). To také potvrdily

prakticky všechny současné molekulárně fylogenetické studie (Mengual et al., 2015; Young et al.,

2016). Vzájemné vztahy jednotlivých liníı Eristalinae však nejsou dosud vyjasněné. Za zmı́nku

však stoj́ı, že tribus Eumerini, zahrnuj́ıćı většinu pestřenek s herbivorńımi larvami (Ricarte et al.,

2008), pravděpodobně netvoř́ı monofyletickou skupinu s ostatńımi liniemi podčeledi Eristalinae

(Young et al., 2016). V ostatńıch liníıch Eristalinae se objevuje celé spektrum larválńıch strategíı.

Převažuje saprofágie, kterou vykazuj́ı zástupci z trib̊u Eristaliini, Brachyopiini a Milesiini (Thomp-

son & Vockeroth, 1989). V této souvislosti je velmi známá soudečkovitá sladkovodńı larva rodu

Eristalis, nazývaná v anglofonńı literatuře
”
rat-tailed maggot“. Larvy některých pestřenek tribu

Voluceliini a Merodoniini žij́ı jako inkviĺıni v hńızdech čmelák̊u či sociálńıch vos (Rupp, 1989).

Méně rozš́ı̌renými strategiemi jsou mycetofágie u některých Rhingiini a koprofágie v rámci Rhin-

giini a Milesiini (Thompson & Vockeroth, 1989). Nutno dodat, že pojet́ı trib̊u se však mezi autory

lǐśı a současná genetická data naznačuj́ı, že ve vymezeńı trib̊u pestřenek nás ještě budou čekat

mnohé změny.

Pestřenky jsou nejen zaj́ımavým modelovým taxonem pro výzkum mimeze, ale i hospodářsky

významnou skupinou, nebot’ larvy Syrphinae a Pipizinae se významně pod́ıĺı na regulaci šk̊udc̊u.

Naopak herbivorńı larvy některých pestřenek z tribu Eumerini mohou p̊usobit škody na okrasných

i užitkových rostlinách (Ricarte et al., 2008). Pestřenky také mohou být využity jako bioindikátory,

zejména pro srovnáváńı biologické cennosti větš́ıch územńıch celk̊u (Sommaggio, 1999). Zcela

kĺıčovou roli pro př́ırodu a krajinu však maj́ı pestřenky v roli opylovač̊u.

Prvńı systematické záznamy o rostlinách navštěvovaných pestřenkami pocháźı už z konce 19.

stolet́ı z vynikaj́ıćı, poněkud pozapomenuté práce Hermanna Müllera a Charlese Darwina (zre-

vidováno a znovu vydáno v r. 1908 Paulem Knuthem, Knuth & Müller, 1908). Tato publikace

již zahrnovala i detaily o květech opylovaných pestřenkami a definovala je jako podstatnou sku-

pinu opylovač̊u. Změřit skutečnou efektivitu a význam opylovače pro rostlinu či společenstvo však

ve skutečnosti neńı snadné (Ne’eman et al., 2010). Imaga pestřenek rozhodně patř́ı mezi časté

návštěvńıky květ̊u (Gilbert, 1980; Ssymank et al., 2008), v krajině dosahuj́ı vysokých abundanćı

(Rotheray & Gilbert, 2011). Na květech se živ́ı pylem a nektarem (Gilbert, 1981). Efektivita přenosu

pylu i aktivita je např́ıklad u běžného druhu Eristalis tenax srovnatelná se včelou medonosnou (Ra-

der et al., 2009), i d́ıky stočeným nebo rozvětveným chloupk̊um, které mnoha druh̊um pestřenek
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pomáhaj́ı zachytávat pyl (Holloway, 1976).

Pestřenky jsou méně potravně specializované než včely. Tato skutečnost je všeobecně známa,

ale dosud nebyla publikována studie, která by ji testovala v širš́ım geografickém i taxonomickém

měř́ıtku. Předběžná data, která tento fakt dokazuj́ı, byla prezentována v konferenčńım př́ıspěvku

Hadrava & Daňková (2015). Pestřenky mohou opylovat i rostliny, které včely nenavštěvuj́ı, či na-

pomáhat opylováńı rostlin, které jsou běžně považovány za anemogamńı (Rotheray & Gilbert,

2011). Nav́ıc jsou ochotněǰśı k disperzi do okoĺı v zemědělské krajině, zat́ımco včely se obvykle

drž́ı bohatých květnatých patch̊u a jen málo se vydávaj́ı podél remı́zk̊u a přes méně úživné plochy

(Jauker et al., 2009). Pestřenky nośı pyl na výrazně větš́ı vzdálenosti a zvyšuj́ı t́ım sv̊uj význam

pro fitness opylovaných rostlin (Rader et al., 2011).

Zájem o výzkum pestřenek v roli opylovač̊u dodnes neklesá. Figuruj́ı tak jako modelový taxon

např́ıklad ve výzkumu preferenćı a rozhodovaćıch mechanismů hmyźıch opylovač̊u, ale i v apliko-

vaném výzkumu pro účely zemědělstv́ı a ochrany př́ırody.

Daľśım zaj́ımavým životńım aspektem některých druh̊u pestřenek jsou jejich dálkové migrace

(Svensson & Janzon, 1984; Jeekel & Overbeek, 1968). Pestřenky jsou většinou velmi schopńı letci

(Collett & Land, 1978). Dovedou se pohybovat na velké vzdálenosti, vznášet se na mı́stě ve vzduchu

(odtud anglický název
”
hoverflies“ a německý

”
Schwebfliegen“) i létat vysokou rychlost́ı (Collett

& Land, 1978). Ač je všeobecně známo, že řada druh̊u pestřenek je migratorńıch, zkoumat tento

fenomén bĺıže je poněkud obt́ıžné, např́ıklad kv̊uli jejich malé velikosti a krátké době dožit́ı. Me-

todika výzkumu migrace u hmyzu však kráč́ı rychle kupředu a můžeme očekávat, že řada aspekt̊u

jejich migrace bude v následuj́ıćıch letech objasněna.

Hlavńım d̊uvodem, proč je na pestřenky soustředěna v posledńıch 200 letech tak veliká po-

zornost, je však pochopitelně ještě jiný, velmi nápadný životńı projev. T́ım je právě Batesovská

mimeze. Než přikroč́ıme k jej́ımu podrobněǰśımi popisu, dovoĺım si ujasnit, jaká adaptivńı zbarveńı

se u živočich̊u vyskytuj́ı a č́ım se odlǐsuj́ı.

1.2 Adaptivńı zbarveńı

Jako adaptivńı zbarveńı je takové zbarveńı (v širš́ım slova smyslu i jiný projev vzhledu či chováńı),

které svému nositeli zvyšuje fitness (Cott, 1940). Zvýšeńı fitness neńı automatickým následkem jeho

existence, ale silně souviśı s kontextem, ve kterém se zbarveńı objevuje, tedy např́ıklad celkovým

tělńım plánem a morfologíı nositele, jeho ekologíı, etologíı i okolńım prostřed́ım. Spektrum adaptaćı,

které do této volné definice spadaj́ı, je velmi pestré.

Některé změny vzhledu vedou k nenápadnosti a splynut́ı s prostřed́ım. Může se jednat např́ıklad

o krypsi nebo protist́ın. Pod pojem krypse lze řadit celou řadu projev̊u, ale v užš́ım slova smyslu

zahrnuje adaptace, které umožňuj́ı splynout s okolńım prostřed́ım a sńıžit vlastńı nápadnost (Cott,

1940). V tom může napomáhat vizuálńı přizp̊usobeńı vč. barvoměny, ale i akustická či olfaktorická

adaptace.

Protist́ın spoč́ıvá v tmavš́ım zbarveńı poloviny těla, na kterou dopadá světlo (obvykle dorzálńı),

od té, na kterou nedopadá (Thayer, 1896). Zejména u vodńıch a nejsṕı̌s i létaj́ıćıch organismů může

při pohledu zdola či shora pomoci skrýt siluetu (Ruxton et al., 2004c). Protist́ın se však vyskytuje

i u nelétavých terestrických organismů (Ruxton et al., 2004c), kde je jeho antipredačńı význam

poněkud sporný. Důvodem vzniku tohoto barevného vzoru možná mohou být i jiné tlaky, např.

9



ochrana před UV zářeńım (Ruxton et al., 2004c). Původńı názor, že protist́ın slouž́ı terestrickým

organismům ke zmateńı predátora, nebot’ pomáhá zakrýt skutečný tvar těla (Thayer, 1896), neńı

dnes př́ılǐs dobře přij́ımán (Ruxton et al., 2004c).

Rozpoznáńı tvaru kořisti nejsṕı̌s skutečně znesnadňuje disruptivńı zbarveńı (viz kapitola 2.1),

falešné části těla či r̊uzné změny v členitosti povrchu nebo tvaru těla, které manipuluj́ı se st́ınem

(Cott, 1940; Ruxton et al., 2004b).

Velmi odlǐsným typem ochranného zbarveńı je aposematismus, který spoléhá naopak na ext-

rémńı nápadnost (Cott, 1940). Aposematické organismy dávaj́ı svým vzezřeńım najevo, že jsou

jedovaté či nepoživatelné. Vystavuj́ı se tak sice větš́ımu riziku predace naivńım predátorem, ale

mnohem nižš́ımu riziku predace jedincem, který se s aposematikem již setkal.

Predace aposematika neńı výhodná pro kořist ani lovce. Aposematické zbarveńı a schopnost ho

rozeznat a pamatovat si ho, je tak v zájmu obou stran (na rozd́ıl od výše zmiňovaných ochranných

mechanismů, kde se jedná sṕı̌se o
”
závody ve zbrojeńı“ mezi kořist́ı a predátorem). Pro aposematické

organismy je velmi výhodné, pokud se sobě vzájemně podobaj́ı. Predátorovi pak stač́ı zapamatovat

si vzhled jednoho z nich na to, aby se vyhýbal celé skupině (Müller, 1879). Adaptivńı podobnost

mezi v́ıce druhy jedovatých či nepoživatelných organismů se nazývá Müllerovská mimeze (Müller,

1879).

Některé organismy, které jsou pro predátora poživatelné a často velmi chutné, tento mechanis-

mus adaptivně využ́ıvaj́ı k vlastńı ochraně. Vyv́ıj́ı se u nich napodobováńı nebezpečných a jedo-

vatých model̊u. Tento jev se nazývá Batesovská mimeze a vyskytuje se u řady rozličných organismů.

U hmyzu je rozš́ı̌rená např́ıč mnoha řády, kromě pestřenek např́ıklad u pakudlanek (Beck, 2005),

kudlanek (Deyrup et al., 1986), tesař́ık̊u (Pryer, 1885), nesytek (Pryer, 1885) i řady daľśıch motýl̊u

(Kunte, 2009). Nacháźıme ji však i u některých obratlovc̊u, jako např́ıklad had̊u (Savage & Slowin-

ski, 1992), obojživelńık̊u (Kuchta et al., 2008; Brodie Jr & Howard, 1973) či dokonce ryb (Randall,

2005).

Kořist neńı jediná, komu se vyplat́ı napodobovat jiné organismy. Řada predátor̊u, parazit̊u či

parazitoid̊u mimezi využ́ıvá k tomu, aby zmátli svou kořist, resp. hostitele a přibĺıžili se k ńı,

resp. k němu bez povšimnut́ı (Peckham, 1889). Tento typ mimeze je někdy nazýván agresivńı či

Peckhamovská mimeze podle americké etoložky Elizabeth M. G. Peckhamové.

Daľśıch děleńı a typ̊u adaptivńıho zbarveńı existuje celá řada. Ćılem této práce však neńı podat

jejich vyčerpávaj́ıćı výčet. Také je dobré si uvědomit, že kategorizace adaptivńıho zbarveńı je sṕı̌se

pomocným pojmovým aparátem než rigidńım popisem reality. Ne všichni Batesovšt́ı mimetici jsou

za všech okolnost́ı a pro všechny predátory Batesovskými mimetiky. Hranice mezi aposematismem

a krypśı také neńı tak neochvějná, jak bychom se mohli domńıvat.

Př́ıklady z řádu motýl̊u např́ıklad ukazuj́ı, že v rámci jednoho druhu se mohou vyskytovat Ba-

tesovšt́ı i Müllerovšt́ı mimetici. Monarcha stěhovavý, Danaus plexippus, je jedovatý motýl tvoř́ıćı

Müllerovský okruh s monarchou královským, Danaus gilippus, a bělopáskem druhu Limenitis ar-

chippus (Ritland & Brower, 1991). Př́ıčinou jedovatosti D. plexxipus jsou srdečńı glykosidy, které

źıskává nejsṕı̌s výlučně z živné rostliny (Brower et al., 1968). Některé larvy vyr̊ustaj́ı na druźıch

rostlin, které srdečńı glykosidy neobsahuj́ı. Tito jedinci pak v dospělosti nejsou jedovat́ı (Brower

et al., 1968) a de facto jsou tak Batesovskými mimetiky ostatńıch jedinc̊u vlastńıho druhu i daľśıch

př́ıslušńık̊u tohoto Müllerovského okruhu. Daľśım podivuhodným př́ıpadem tenké hranice mezi
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krypśı a mimeźı je jihoamerická mandelinka druhu Charidotella sexpunctata. Jedinci tohoto druhu

jsou v klidu kryptičt́ı a napodobuj́ı kapky rosy na listech, při vyrušeńı však změńı barvu na

výstražnou červeno-černou kombinaci a mimetizuj́ı slunéčkovité brouky (Ruxton et al., 2004b).

Interpretace zbarveńı velmi zálež́ı na percepci i kognici pozorovatele (Fabricant & Herberstein,

2015; Cuthill & Bennett, 1993). Př́ıkladem může být zbarveńı běžńık̊u. Pozorovatel, který neńı

schopný vńımat UV reflektanci, je může považovat za kryptické. Ukazuje se však, že v UV spektru

mohou být běžńıci na květech naopak velmi nápadńı, a dokonce některou kořist lákat právě t́ımto

nápadným kontrastem (Llandres & Rodŕıguez-Gironés, 2011).

Někteř́ı autoři (Starrett, 1993) se pokusili ustanovit novou kategorizaci mimetických jev̊u,

která měla lépe popisovat realitu v př́ırodě. I jejich koncepty se však potýkaly s podobnými

problémy jako předchoźı studie, nebot’ sebelepš́ı kategorizace nemuśı být připravena na objeveńı

nového, nezařaditelného fenoménu. Terminologie nových studíı byla nav́ıc často př́ılǐs komplikovaná

a těžkopádná na to, aby byla vědeckou obćı běžně použ́ıvána. Žádný z těchto koncept̊u se proto

př́ılǐs neujal.

Na závěr si dovoĺım uvést zd̊uvodněńı, proč v mé bakalářské práci použ́ıvám výraz
”
mimeze“,

a nikoliv
”
mimikry“ nebo

”
sfekoidie“.

”
Mimeze“ a

”
mimikry“ jsou, i přes poměrně bouřlivý po-

jmoslovný vývoj, v českém prostřed́ı již poměrně dobře zažitými synonymy (Komárek, 2002) a výraz

”
mimeze“ je preferován pro svou snazš́ı deklinaci. Důvodem vyčleňováńı sfekoidie, jakožto distinktńı

kategorie, jsou jistá specifika a poněkud jiné předpoklady jej́ıho udržováńı, než plat́ı pro
”
klasickou“

Batesovskou mimezi (Dlussky, 1984). Snaha o kategorizaci jakéhokoliv komplexńıho jevu (t́ım sṕı̌se

jevu ekologického) však s sebou nese mnohá úskaĺı (viz výše). Dle mého názoru je tedy výrazně jed-

nodušš́ı využ́ıvat čitelný a přehledný pojmoslovný aparát, než se snažit donekonečna dělit kategorie

podobně, jako to čińı chorobńı splitteři v taxonomických studíıch.

1.3 Pestřenky jako modelový taxon výzkumu mimeze

Pestřenkovit́ı jsou Batesovskými mimetiky řady druh̊u žahadlových blanokř́ıdlých (Aculeata) (Ho-

warth et al., 2000). Mimeze žahadlových blanokř́ıdlých je mezi hmyzem velmi častá, jen v rámci

dvoukř́ıdlých vykazuj́ı mimezi sociálńıch či samotářských včel či vos např. někteř́ı zástupci čeled́ı

Bombyliidae, Conopidae, Asilidae, Oestridae či Stratiomyidae. V žádné z těchto čeled́ı však mimeze

neńı natolik rozš́ı̌rená a diverzifikovaná jako právě ve skupině Syrphidae.

Pestřenky jsou pro výzkum mimeze neobyčejně vhodným modelovým taxonem. Jsou kosmo-

politně rozš́ı̌rené, vyskytuj́ı se téměř ve všech biomech, a to často ve vysokých abundanćıch (viz

kapitola 1.1). Dospělci se zdržuj́ı převážně na květech a vegetaci (Rotheray & Gilbert, 2011), takže

jsou v krajině dobře pozorovatelńı. Některé z obecných výhod pestřenky sd́ılej́ı s ostatńımi hmyźımi

modelovými taxony: malou velikost, snadnou manipulaci, v neposledńı řadě i nižš́ı legislativńı zátěž

než v př́ıpadě studia obratlovc̊u. Některé druhy pestřenek byly s úspěchem chovány v laboratoři

(Heal, 1979).

Pestřenkovit́ı nav́ıc disponuj́ı neobyčejně širokou škálou model̊u, a to i uvnitř jednoho rodu

(viz kapitola 3.1.1), velmi rozličná může být i mı́ra jejich napodobováńı (viz kapitola 4.1). Tyto

charakteristiky poskytuj́ı ideálńı prostor pro výzkum vzniku, udržováńı i vývoje mimeze a faktor̊u

p̊usob́ıćıch na vzhled hmyzu. V rámci druhu se nezř́ıdka objevuje výrazný polymorfismus (viz

kapitola 4.2). Pestřenky tak tvoř́ı s predátory, modely i kompetitory koevolučńı systém, který je
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snadno zkoumatelný, současně však velmi informačně bohatý.

Pro úplné pochopeńı fenoménu adaptivńıch zbarveńı je vhodné využ́ıt ekologické, evolučńı,

etologické, fyziologické i molekulárně genetické př́ıstupy a metody. Výzkum mimeze tak svým

myšlenkovým i metodickým pozad́ım zasahuje do mnoha d̊uležitých oblast́ı biologie. Studie mi-

meze u pestřenek nám může přinést nové poznatky o evoluci, ekologii, etologii, percepci, kognici

a fyziologii predátor̊u, model̊u i pestřenek samotných. Řada vědomost́ı źıskaných výzkumem Bate-

sovské mimeze nám může napovědět něco o koevolučńıch procesech jako takových.

2 Paleoekologické okolnosti vzniku mimeze

2.1 Historie antipredačńıho zbarveńı u hmyzu

Důležitou premisou pro pochopeńı mimeze v kontextu evoluce je poznáńı okolnost́ı jej́ıho vzniku.

Dávno před prvńım vośım či včeĺım mimetikem se u řady skupin hmyzu objevuje disruptivńı

zbarveńı kř́ıdel (Jarzembowski, 2005), kdy se stř́ıdaj́ı pr̊uhledné a tmavé plošky, které rozostřuj́ı

siluetu kořisti a matou predátora. Tento jev se u hmyzu objevuje od středńıho karbonu a je prvńım

potenciálńım dokladem adaptace na vizuálně orientované predátory (Jarzembowski, 2005). Objevily

se sice alternativńı výklady funkce pruhováńı na kř́ıdlech, např́ıklad aposematická (Labandeira,

2002), či vnitrodruhově komunikačńı (Shear, 1991), ale vzhledem k mnohonásobnému vzniku tohoto

vzoru u prvohorńıho hmyzu se zdaj́ı být sṕı̌se nepravděpodobné. Na antipredačńı funkci těchto

vzor̊u poukazuj́ı také paralely s recentńımi zástupci hmyzu, kteř́ı obdobné vzory často využ́ıvaj́ı

k obraně před predátory (Schaefer & Stobbe, 2006; Thayer & Thayer, 1909).

Je poněkud nápadné, že ochranná zbarveńı nalézáme právě od karbonu. Kromě disruptivńıho

zbarveńı se v karbonu objevuje i prvńı možný doklad krypse, ač jeho výklad je sporný (Labandeira,

2002) a d̊uvěryhodněǰśı fosilńı doklady nacháźıme až v permu (Garrouste et al., 2016). To nahrává

představě, že obratlovci, kteř́ı se na souši objevuj́ı od svrchńıho devonu (Pyron, 2011) byli d̊uležitým

selekčńım agens v historii ochranných zbarveńı. Taková informace může být zaj́ımavým výchoźım

bodem pro úvahy, jaký selekčńı tlak pomáhá ochranná zbarveńı udržovat. Hmyz pohybuj́ıćı se

převážně ve vzdušném prostoru byl v karbonu a permu loven hlavně jiným hmyzem, zat́ımco hmyz

zdržuj́ıćı se na vegetaci mohl být výrazně v́ıc vystaven i selekčńımu tlaku tetrapod̊u (Garrouste

et al., 2016). I proto se nejsṕı̌s u těchto dvou ekologických skupin objevuje tendence k jinému typu

ochranného zbarveńı (Garrouste et al., 2016). Neměli bychom zapomı́nat, že evoluce zbarveńı od

počátku ovlivňovaly i jiné faktory, jako jsou termoregulačńı a komunikačńı funkce nebo pohlavńı

výběr.

2.2 Vznik nápodoby žahadlových blanokř́ıdlých

Prvńı fośılie blanokř́ıdlých pocházej́ı z triasu (Rasnitsyn et al., 1998; Riek, 1955). Aculeata se ve

fosilńım záznamu objevuj́ı od svrchńı kř́ıdy (Burnham, 1978), a to rovnou ve značném množstv́ı

i diverzitě, proto se někteř́ı autoři domńıvaj́ı, že mohli vzniknout již v juře či začátkem kř́ıdy

(Burnham, 1978). Molekulárńı hodiny poskytuj́ı ještě dř́ıvěǰśı údaj, a to cca 225 milion̊u let nazpět,

tedy již svrchńı trias (Ronquist et al., 2012).

Prvńım dokladem mimeze žahadlových blanokř́ıdlých by mohl být nález paleocénńı fośılie Hy-

menopterites deperditus (Wappler et al., 2013). Původně byla popsána jako kř́ıdlo neznámého bla-
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nokř́ıdlého (Wappler et al., 2013), po revizi byla některými autory považována za okř́ıdlené se-

meno podobné dvounažce dnešńıch javor̊u (Wappler et al., 2013) a teprve nedávno byla na základě

morfometrické analýzy vyslovena hypotéza, že by se mohlo jednat o ploštici z čeledi Reduviidae

mimetizuj́ıćı blanokř́ıdlý model (Wappler et al., 2013).

I kdyby však byla tato hypotéza v budoucnu znovu zpochybněna, z molekulárńıho datováńı

tuš́ıme, že v paleocénu se už mimetici žahadlových blankokř́ıdlých vyskytovali (Wiegmann et al.,

2003). Čeled’ Syrphidae vznikla patrně koncem jury či v pr̊uběhu kř́ıdy zhruba před 160 až 90

miliony let (Wiegmann et al., 2003). Nejstarš́ı objevené fośılie čeledi Syrphidae však pocházej́ı až

z eocénu (Hull, 1945), jedná se o druhy řazené do recentńıho rodu Syrphus (Cockerell, 1921, 1924;

Hull, 1945; James, 1932). Již se u nich vyskytuje charakteristické, nespecificky mimetizuj́ıćı zbarveńı

zadečku (Hull, 1945).

Vznik skupiny Aculeata tedy patrně výrazně předcházel vzniku Syrphidae (Skevington & Ye-

ates, 2000; Wiegmann et al., 2003). Je vhodné mı́t na paměti limitace molekulárńıho datováńı

(Kumar, 2005; Schwartz & Maresca, 2006), nicméně hypotéza synchronizovaného vzniku pestřenek

a žahadlových blanokř́ıdlých je sṕı̌se nepravděpodobná. Svědč́ı o tom i př́ıtomnost dobře vyvinuté

mimeze r̊uzných model̊u u druh̊u podčeledi Microdontinae (Reemer & St̊ahls, 2013), sesterské všem

ostatńım Syrphidae (Skevington & Yeates, 2000). Na základě ńı můžeme očekávat, že i společný

předek všech pestřenek nesl alespoň nějaké znaky mimeze.

3 Vybrané aspekty mimeze u pestřenkovitých

3.1 Morfologická mimeze

3.1.1 Obecné mechanismy morfologické mimeze

Pestřenky napodobuj́ı nezvykle rozsáhlé spektrum modelových druh̊u (Drees, 1997). Mohlo by se

zdát, že nejvýhodněǰśı strategíı je napodobovat jediný, a to ten nejméně chutný a vysoce abun-

dantńı model. Tomu se totiž ptáci nauč́ı nejrychleji vyhýbat a jsou méně ochotńı konzumovat

i jeho nepřesné mimetiky (Rotheray & Gilbert, 2011; Mostler, 1935). Sd́ılet stejný model s vy-

sokým počtem jedinc̊u (a t́ım sṕı̌s, pokud tito jedinci patř́ı k jinému druhu) je však pro pestřenky

velmi nevýhodné. Hroźı totiž, že poměr mimetik̊u k model̊um bude př́ılǐs veliký a predátoři se

jim přestanou vyhýbat. Tento mechanismus tak u pestřenek podporuje diverzifikaci morfotyp̊u

a rozšǐruje spektrum model̊u. Matematické modely předpov́ıdaj́ı, že Batesovská mimeze napomáhá

také rozr̊uzněńı vzhledu žahadlových blanokř́ıdlých, nebot’ je pro ně výhodné se co nejv́ıce vzhle-

dově lǐsit od mimetik̊u (Turner, 1987). Neńı však jasné, jakou roli v evoluci blanokř́ıdlých tato tzv.

advergence skutečně zastává.

Ne všechny druhy pestřenek jsou mimetické (Ball & Morris, 2013). Např́ıč fylogeneźı se objevuj́ı

krypticky zbarvené rody či druhy, drobné nespecificky mimetizuj́ıćı pestřenky, nepřesńı mimetici

a naopak velmi přesńı mimetici (Ball & Morris, 2013). Mı́ra napodobováńı se může lǐsit i v rámci

jednoho rodu. Např́ıklad rody Cheilosia či Merodon obsahuj́ı jak nemimetické, tak nespecificky

mimetizuj́ıćı druhy a specifické mimetiky r̊uzných model̊u (Ball & Morris, 2013). Kromě toho jsou

populace některých druh̊u pestřenek polymorfńı a jedinci jednoho druhu se tak mohou lǐsit v tom,

jaký model napodobuj́ı (viz kapitola 4.2).
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3.1.2 Morfologická mimeze stopky

Aculeata se vyznačuj́ı celou řadou morfologických rys̊u, které jsou velmi nápadné. Jedná se nejen

o výrazné zbarveńı, ale i dlouhá a výrazná tykadla či stopku, která určuje jejich charakteristický

tvar těla. Stopka je výrazně zúžený zadeček, jehož předńı část přiléhá k hrudi. Nápadnost zúžeńı

je taxonomicky variabilńı, od málo znatelné stopky u čmelák̊u po velké zúžeńı, které se ve zvláště

výrazné podobě vyskytuje u některých žahadlových blanokř́ıdlých z jihovýchodńı Asie, jako jsou

např. Stenogastrinae či někteř́ı Eumeninae.

Lehce zúžený zadeček vykazuje řada druh̊u pestřenek, např. rody Doros, Sphiximorpha či Ce-

riana, které mimetizuj́ı Eumeninae. Mezi pestřenkami se však vyskytuje i řada skupin, které tento

znak vyhnaly do extrému, a to např́ıklad rody Baccha, Allobaccha, Neoascia, Sphegina či Sphegi-

nobaccha. Jedná se o velmi drobné, nepř́ılǐs nápadně zbarvené pestřenky, které jsou zřejmě nemi-

metické. Neńı tedy známo, že by jim úzký pas sloužil k mimetickým účel̊um. Zúžeńı zadečku může

však mı́t u těchto pestřenek přece jen nějaký antipredačńı význam. Zúžená pestřenka vypadá mno-

hem drobněǰśı a jej́ı pohyb se v letu nejsṕı̌s i obt́ıžněji sleduje. Jak tento znak vńımaj́ı predátoři,

však neńı jasné. Nelze také vyloučit, že zúžeńı přináš́ı pestřenkám ještě jiné výhody, nezávislé na

predačńım tlaku.

3.1.3 Morfologická mimeze tykadel

Velmi pozoruhodnou mimetickou adaptaćı je přeměna tykadel. Pestřenky maj́ı, stejně jako většina

skupiny
”
cyclorrhaphńıch much“, nenápadná tř́ıčlánková tykadla (Waldbauer, 1970). Redukce počtu

článk̊u nejsṕı̌s neńı v evoluci jednoduše reverzibilńı a je svázána i s nižš́ı celkovou délkou tykadel. Pro

ptač́ı predátory je však délka a š́ı̌rka tykadel jedńım z podstatných rozlǐsovaćıch znak̊u žahadlových

blanokř́ıdlých (Dittrich et al., 1993). Pestřenky tak mnohokrát nezávisle nalezly zp̊usob, jak tykadla

svých model̊u mimetizovat, aniž by obnovily p̊uvodńı počet jejich segment̊u (Waldbauer, 1970).

Morfologickou mimezi tykadel vykazuj́ı předevš́ım přesńı mimetici, např́ıklad mimetici vos z ro-

d̊u Chrysotoxum (Waldbauer & Sheldon, 1971), Callicera, Sphecomyia (Waldbauer, 1970) či Ce-

riana (Sommaggio, 1999). Náznaky přeměněných tykadel se vyskytuj́ı i u některých pestřenek

mimetizuj́ıćıch jiné modely, např. u rodu Psarus (Sommaggio, 1999), který je patrně mimetikem

samotářských včel rodu Sphecodes (Mengual & Ssymank, 2015).

Zdá se, že ke vzniku mimeze tykadel došlo v každém z těchto rod̊u nezávisle a za použit́ı jiných

vývojových mechanismů (Waldbauer, 1970). Každý rod prodloužil a rozš́ı̌ril jiné články tykadel či

část hlavové kapsule (Waldbauer, 1970) . U některých rod̊u pestřenek docháźı k jiným přeměnám,

např́ıklad štětinovitým tykadl̊um u rodu Volucella (Rupp, 1989). Mimetická funkce je u nich však

sporná, viz kapitola 3.2.3.

K morfologické přeměně tykadel patrně došlo i u celé řady daľśıch rod̊u pestřenek. Dosud však

nebyla publikována studie, která by jejich diverzitu shrnovala. Z popis̊u druh̊u i pozorováńı ale již

tuš́ıme, že přeměněná tykadla nejsṕı̌se vykazuj́ı např́ıklad daľśı př́ıslušńıci tribu Ceriodini, jmenovitě

rody Monoceromyia, Polybiomyia, Primoceriodes a Sphixomorpha. Jakýsi morfologický mezistupeň,

kdy jsou tykadla jen lehce prodloužená či ztlustlá, by mohl být klasifikován také u rod̊u Paragus,

Copestylum, Microdon nebo Graptomyza.

Zaj́ımavou adaptaćı je napodobováńı tykadel pomoćı prvńıho páru nohou, kterému se po-

drobněji věnuji v Kapitole 3.2.3.
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3.2 Behaviorálńı mimeze

3.2.1 Obecné mechanismy behaviorálńı mimeze

Velmi d̊uvtipnými cestami se evoluce vydala při napodobováńı projev̊u chováńı žahadlových bla-

nokř́ıdlých. Mnohé z nich jsou pro Aculeata charakteristické, a jejich behaviorálńı napodobováńı

tak může mimetik̊um pomoci zmást své predátory (Rettenmeyer, 1970). Behaviorálńı mimeze se

vyskytuje i u řady jiných skupin živočich̊u , např. obojživelńık̊u (Brodie & Howard, 1972), patrně

i pavouk̊u (Ceccarelli, 2008), motýl̊u (Srygley, 1994) či kudlanek (Agudelo & Rafael, 2014).

Behaviorálńı mimeze může u pestřenek nabývat rozmanitých podob, bývá spjata s velmi dobrou

morfologickou podobnost́ı (Penney et al., 2013). Zdá se, že dobř́ı mimetikové však na svou podob-

nost se vzory spoléhaj́ı jako na hlavńı či jediný zdroj ochrany před predaćı (Dlussky, 1984; Ruxton

et al., 2004a). Může na ně t́ım pádem p̊usobit selekčńı tlak na co nejpřesněǰśı podobnost, včetně

projev̊u chováńı. V následuj́ıćıch kapitolách podrobněji popisuji nejvýrazněǰśı typy behaviorálńı

mimeze, které se u pestřenek vyskytuj́ı.

3.2.2 Napodobováńı diurnálńı aktivity model̊u

V tradičńım pojet́ı Batesovské mimeze by se měl mimetik vyskytovat ve stejný čas a na stejném

mı́stě jako model. Některé pestřenky jsou skutečně aktivńı ve stejnou denńı dobu jako jejich modely

(Howarth et al., 2004), což někdy bývá interpretováno jako projev behaviorálńı mimeze (Penney

et al., 2013). Adaptivńı význam by mohl spoč́ıvat v tom, že se predátor nemá šanci naučit lovit

v dobu, kdy létá málo model̊u a hodně mimetik̊u.

Zda se skutečně jedná o behaviorálńı mimezi, neńı jasné. Diurnálńı aktivitu může výrazně

ovlivňovat řada jiných faktor̊u, např́ıklad kompetice o zdroje, abiotické vlastnosti prostřed́ı (pře-

devš́ım rozsah a výkyvy teplot, intenzita osvětleńı, vlhkost a rychlost větru, viz Lewis & Taylor

(1965); Gilbert (1985)), metabolické a termoregulačńı constraints, skladba květeny, diurnálńı cykly

uvolňováńı pylu (tedy potravńı nab́ıdka) apod. Podobnost model̊u a mimetik̊u tedy může být

mnohem v́ıce určena podobnou ekologickou strategíı či fyziologickými omezeńımi, než ochranou

proti predaci.

Ne u všech druh̊u pestřenek se vyskytuje synchronizace diurnálńı aktivity s modely (Howarth

et al., 2004). Vliv jednotlivých faktor̊u na aktivitu během dne je zřejmě mezidruhově variabilńı

a mimezi diurnálńı aktivity vykazuj́ı předevš́ım nepřesńı mimetici, zato u většiny přesných mimetik̊u

tato adaptace chyb́ı (Howarth et al., 2004).

To je poněkud neintuitivńı. Přesńı mimetici maj́ı totiž oproti nepřesným mimetik̊um mnohem

jasněji určené, s kterým druhem blanokř́ıdlých je predátoři obvykle zaměňuj́ı. To by mělo mı́t za

následek, že př́ıpadná selekce na přibĺıžeńı se aktivitě modelu může být mnohem přesněji směrovaná,

a tedy i účinněǰśı. Je však d̊uležité si uvědomit, že proti tomuto mechanismu figuruje přesně opačný

tlak. Přesný mimetik ptáka snáze zmate svou podobnost́ı (Mostler, 1935; Penney et al., 2013)

a teoreticky z̊ustává s větš́ı pravděpodobnost́ı neodhalen. Když se mu ptáci vyhýbaj́ı dostatečně

často, tak je selekce na přibĺıžeńı diurnálńı aktivity mnohem slabš́ı než u nepřesného mimetika.

Většina přesných mimetik̊u nav́ıc patř́ı mezi vzácné druhy (Gilbert, 2005), takže v jejich prospěch

tak hraje př́ıpadný potravńı konzervatismus, neofobie a search image daného ptáka. Přesný mimetik

si tak možná může svou denńı aktivitu upravit na mı́ru jiným faktor̊um než predačńımu tlaku.
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Existuje však zd̊uvodněńı, které vznik tohoto efektu vysvětluje přesně opačnými mechanismy.

Pokud maj́ı přesńı mimetici užš́ı ekologickou valenci než nepřesńı, pak je možné, že svou denńı

aktivitu muśı ř́ıdit jinými faktory než predačńım tlakem jaksi nedobrovolně, za cenu větš́ıch ztrát

predaćı. Toto vysvětleńı však z̊ustává na úrovni teoretické úvahy. O diurnálńıch cyklech mimetik̊u

a faktorech na ně p̊usob́ıćıch, ostatně ani o kompetici a ekologické valenci jednotlivých druh̊u

toho dosud mnoho nev́ıme. Jedná se každopádně o atraktivńı téma, které dosud nebylo dostatečně

studováno a nab́ıźı prostor pro daľśı výzkum.

3.2.3 Behaviorálńı mimeze tykadel

Ikonickým př́ıkladem behaviorálńı mimeze je napodobováńı vośıch tykadel pomoćı prvńıho páru

nohou. Vykazuje ho několik skupin přesných mimetik̊u, kteř́ı drž́ı tmavě zbarvené tibiae a tarsi

v klidové pozici natažené před hlavou a naznačuj́ı typické trhané pohyby tykadel (Waldbauer, 1970).

Zdá se, že tato adaptace vznikla několikrát nezávisle, a to minimálně u tř́ı skupin mimetik̊u vos (rod

Spilomyia, subtribus Temnostomina, druh Sphecomyia pattonii) a jednoho druhu mimetizuj́ıćıho

čmeláky, Volucella bombylans (Rotheray & Gilbert, 2011).

Ne všichni zástupci jmenovaných skupin tuto adaptaci vykazuj́ı. Např. u druhu Spilomyia sayi

nebylo máváńı prvńım párem nohou zaznamenáno (Penney et al., 2013). Tento druh má však

nápadněǰśı tykadla než ostatńı druhy tohoto rodu (Penney et al., 2013) a možná tak využ́ıvá

morfologickou mimezi. Naopak Sphecomyia pattonii mimetizuje tykadla jen behaviorálně pomoćı

nohou, zat́ımco ostatńı zkoumané druhy rodu Sphecomyia vykazuj́ı morfologickou přeměnu tykadel

(Waldbauer, 1970). Zdá se tedy, že v těchto rodech je tendence mimetizovat tykadla, a to bud’ beha-

viorálně, nebo morfologicky, přičemž tyto dvě možnosti jsou vzájemně zastupitelné. O morfologické

mimezi tykadel se podrobněji zmiňuji v Kapitole 3.1.3.

Velmi zaj́ımavým př́ıpadem je behaviorálńı mimeze tykadel u druhu Volucella bombylans. Larvy

rodu Volucella se vyv́ıj́ı jako inkviĺıni v hńızdech čmelák̊u a vos (Rupp, 1989). Máváńı prvńım

párem nohou jim patrně slouž́ı hlavně k nepozorovanému pr̊uniku do hńızda hostitele a vykazuj́ı

ho samice, které jdou klást vaj́ıčka (Rotheray & Gilbert, 2011). Všechny druhy rodu Volucella maj́ı

charakteristický, štětinovitý typ tykadel (Waldbauer, 1970), ale neńı jasné, zda jim tato přeměna

slouž́ı k morfologické mimezi. V krajině neńı o mnoho nápadněǰśı než klasická brachycerńı tykadla

(Waldbauer, 1970), a patrně slouž́ı k jinému účelu, např. snazš́ı detekci feromon̊u při vyhledáváńı

hostitelského hńızda (Rupp, 1989).

Neńı bez zaj́ımavosti, že napodobováńı tykadel pomoćı prvńıho, př́ıpadně druhého páru nohou

se pravděpodobně vyskytuje i u některých pavouk̊u mimetizuj́ıch mravence (Reiskind, 1977; Cec-

carelli, 2008). Nicméně se zdá, že ne všichni pavouci toto chováńı využ́ıvaj́ı k ochraně před predaćı.

Některé druhy ho vykazuj́ı k velmi rafinované agresivńı mimezi při lovu mravenc̊u (Pekár & Král,

2002), jiným máváńı nohou usnadňuje detekci mravenč́ıch poplašných feromon̊u a t́ım vyhledáváńı

potravńıho zdroje (Allan et al., 1996). Spekuluje se i o možném významu při hledáńı partnera

(Jackson & Drummond, 1974; Ceccarelli, 2008).

3.2.4 Napodobováńı stylu letu

Ptáci obvykle pestřenky nechytaj́ı během letu ve vzduchu, nýbrž na vegetaci (Dlussky, 1984). Přesto

je styl letu pro přežit́ı pestřenky velmi d̊uležitý, nebot’ detekce pohybu je podstatnou součást́ı
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hledáńı a vyb́ıráńı kořisti. Pták dovede z květu během jednoho útoku sebrat jen jednoho jedince

hmyzu, a proto má motivaci vyb́ırat pečlivě (Dlussky, 1984).

U motýl̊u bylo již dř́ıve pozorováno, že nejedlé druhy a jejich mimetici létaj́ı pomaleji než

jedlé nemimetické druhy (Chai, 1986), tento projev je považován za projev behaviorálńı mimeze.

Aposematické druhy se pomalým letem ještě v́ıce prezentuj́ı predátorovi, takže si jejich zbarveńı

dovede dobře prohlédnout, a mimetici po nich toto chováńı ochotně opakuj́ı.

Letová kinematika dvoukř́ıdlých a blanokř́ıdlých vlivem jiné stavby těla i počtu kř́ıdel funguje

značně odlǐsně (Grodnitsky, 1995). Styl letu žahadlových blanokř́ıdlých je však natolik nápadným

projevem, že se u řady pestřenek vyvinulo jeho napodobováńı. Pro lidského pozorovatele je řada

pestřenek v letu obt́ıžně odlǐsitelná od modelu, a to i přes leckdy nepř́ılǐs přesvědčivou morfolo-

gickou podobnost (Howarth & Edmunds, 2000). Ostatně se zdá, že morfologická přesnost mimeze

a napodobováńı letu spolu př́ılǐs nekoreluj́ı (Golding et al., 2005). Mimeze letu byla však dosud

studována jen na několika málo běžných druźıch, prokázána byla u Eristalis tenax a rodu Syrphus

(Golding et al., 2005, 2001; Golding & Edmunds, 2000).

Eristalis tenax je běžný druh pestřenky napodobuj́ıćı včelu medonosnou (Apis mellifera). Zdá

se, že E. tenax se svému modelu v řadě letových charakteristik podobá v́ıc než ostatńım pestřenkám,

jiným dvoukř́ıdlým a blanokř́ıdlým (Golding & Edmunds, 2000; Golding et al., 2001). Podobnost

byla nalezena ve všech studovaných parametrech, a to čase stráveném na květech jednotlivých rost-

lin, čase přelet̊u mezi nimi (Golding & Edmunds, 2000), rychlosti letu, trajektorii a čase stráveném

vznášeńım (Golding et al., 2001).

Někteř́ı autoři se však domńıvaj́ı, že podobné chováńı E. tenax a včely medonosné je dáno

primárně konvergenćı, nikoliv mimeźı (Holloway, 1976). Jedńım z hlavńıch argument̊u pro tuto

hypotézu je fakt, že nearktické druhy rodu Eristalis velmi připomı́naj́ı ty palearktické, ačkoliv

včela medonosná se do Severńı Ameriky dostala teprve nedávno (Holloway, 1976). Domńıvám se

však, že při úvahách o evolučńım p̊uvodu vlastnost́ı organismů mohou být biogeografické argumenty

zaváděj́ıćı. Areály rozš́ı̌reńı těchto druh̊u se mohly v nejmladš́ı geologické historii Země měnit velmi

dynamicky, a tak druhy, které dnes žij́ı v alopatrii, mohly být v době svého vzniku sympatrické

(a naopak). Jelikož fylogeografie druhu E. tenax neńı dosud zpracována, o jeho p̊uvodu, historii

š́ı̌reńı a propojenosti populaćı můžeme pouze spekulovat, považuji však za dost pravděpodobné, že

k jeho rozš́ı̌reńı po celé severńı polokouli došlo výrazně později, než kdy se u tohoto druhu vyvinuly

tyto prvky chováńı. Mezi těmito druhy nelze očekávat konvergentńı chováńı ani vlivem potravńı

strategie. Přestože jsou oba druhy podobně velké a často sb́ıraj́ı pyl ze stejných druh̊u rostlin,

jejich potravńı chováńı se notně lǐśı. Zat́ımco E. tenax sb́ırá pyl potřebný pouze pro zráńı svých

pohlavńıch orgán̊u (Gilbert 1986), dělnice A. mellifera pyl nośı do úlu jako krmeńı larev. Sama

dělnice A. mellifera pyl netráv́ı (Golding & Edmunds, 2000). Nektar oba druhy sb́ıraj́ı pro źıskáńı

energie na let, včely jej však nav́ıc i sb́ıraj́ı, aby z něj tvořily zásoby medu. Domńıvám se proto, že

podobnost v chováńı E. tenax a A. mellifera na květech lze jen těžko interpretovat jako konvergenci

vzniklou v d̊usledku podobné potravńı strategie.

3.2.5 Napodobováńı projev̊u chováńı během letu

Během letu vykazuj́ı Aculeata celou řadu projev̊u chováńı. Málo prozkoumanou, přesto zaj́ımavou

kapitolou je odhalováńı možné mimeze právě těchto konkrétńıch projev̊u chováńı. Některé druhy
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pestřenek mimetizuj́ı během letu tykadla vos pomoćı prvńıho páru nohou, který nośı natažený před

hlavou (Howarth et al., 2004). Jedná se o druhy, které tykadla mimetizuj́ı i během sezeńı na pevném

podkladu (viz kapitola 3.2.3).

Zaj́ımavým a poněkud sporným př́ıkladem je behaviorálńı mimeze
”
shromažd’ovaćıho chováńı“

u Eristalis tenax. E. tenax vykazuje chováńı nápadně podobné pohybu, který u včely medonosné

slouž́ı ke shrabováńı pylu do sběraćıch koš́ıčk̊u během letu (Herrel et al., 2006). Mohlo by se jednak

o př́ıklad behaviorálńı mimeze (Herrel et al., 2006). Studie sb́ıráńı pylu pestřenkami však ukazuje, že

tento pohyb u E. tenax přesouvá pyl na tarsi prvńıho páru kráčivých končetin (Holloway, 1976), aby

byl snáze př́ıstupný konzumaci, zat́ımco u včel přesouvá pyl do koš́ıčk̊u na třet́ım páru kráčivých

končetin, tedy opačným směrem. Neńı známo, jak predátoři vńımaj́ı polohu a pohyb nohou, které

jsou v letu umı́stěny pod tělem, a je možné, že ho v̊ubec nepovažuj́ı za silný signál. Toto chováńı tak

může s větš́ı jistotou vypov́ıdat o podobné potravńı strategii a tělesné stavbě, než o behaviorálńı

mimezi. I pokud byl však př́ıčinou vzniku konvergentńı zp̊usob sběru potravy, může tento pohyb

pestřence pomoci zmást predátory a výsledná podoba tohoto chováńı může být dotvořena i za

přispěńı selekčńıho tlaku z jejich strany.

Podobné
”
shromažd’ovaćı chováńı“ nejsṕı̌s vykazuj́ı i jiné druhy. V této souvislosti byla zkou-

mána nespecificky mimetizuj́ıćı drobná pestřenka Melangyna novaezelandiae s téměř holým tělem,

která včelu nepřipomı́ná (Holloway, 1976). M. novaezelandiae nese nohy podobným zp̊usobem

jako E. tenax a tyto pohyby pravděpodobně vykazuje také (Holloway, 1976). Nutno dodat, že

u M. novaezelandiae je předpokládána trochu jiná strategie nakládáńı s pylem (Holloway, 1976).

Na rozd́ıl od E. tenax má hladké tělo i holé tarsi prvńıho páru nohou a zdá se, že na nohách

neskladuje pyl k pozděǰśı konzumaci. Tento druh pestřenky se živ́ı v př́ırodě převážně nektarem

(Holloway, 1976), pyl konzumuje hlavně v obdob́ı vývoje pohlavńıch orgán̊u (Irvin et al., 1999),

a to př́ımo z tyčinek (Holloway, 1976). V laboratorńıch podmı́nkách nebylo pozorováno, že by M.

novaezelandiae malé množstv́ı pylu, které j́ı na těle ulṕıvá, konzumovala (Holloway, 1976). Účel

třeńı nohou za letu by u ńı mohl tedy sṕı̌se čist́ıćı než potravńı. O mimetické funkci lze sice také

uvažovat, nicméně Melangyna novaezelandiae se jev́ı být velmi nespecifickým mimetikem, a tak

je otázkou, zda by se j́ı behaviorálńı mimeze tohoto projevu vyplatila. Tento př́ıklad však dobře

poukazuje na to, že pestřenky maj́ı tendenci v letu využ́ıvat třeńı nohou o sebe, a ač účely můžou

být rozd́ılné, může toto chováńı v konečném d̊usledku posloužit např. i jako behaviorálńı mimeze.

3.2.6 Daľśı projevy behaviorálńı mimeze

Spektrum napodobovaných projev̊u chováńı je široké. U některých pestřenek bylo např́ıklad po-

zorováno předst́ıráńı bodnut́ı žihadla. Při chyceńı do ruky jej vykazuj́ı mimetici vos, např́ıklad

Spilomyia longicornis, Chrysotoxum cautum a Temnostoma spp. (Rashed et al., 2009). Výskyt

tohoto chováńı např́ıč fylogeneźı pestřenek dosud nebyl studován. Lze však předpokládat, že jej

vykazuj́ı alespoň některé daľśı druhy rod̊u Chrysotoxum a Spilomyia a potenciálně i někteř́ı daľśı

vośı mimetici.

Jiným typickým projevem vos jsou ventilačńı pohyby zadečku a pohyby kř́ıdel při ch̊uzi po

podkladu. Držeńı a pohyb kř́ıdel v klidu a při ch̊uzi mimetizuj́ı některé druhy rod̊u Spilomyia

(Rashed et al., 2009) a Temnostoma (Penney et al., 2013).

Výzkum behaviorálńı mimeze se doposud omezoval na nápadné projevy chováńı, které upou-
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távaj́ı pozornost lidských pozorovatel̊u, u běžněǰśıch druh̊u palearktické oblasti. Známá diverzita

projev̊u se tak časem může podstatně rozš́ı̌rit.

3.3 Akustická a chemická mimeze

Zaj́ımavou otázkou, která neńı dosud v kontextu mimeze u pestřenek spolehlivě objasněna, je

využit́ı jiných než vizuálńıch signál̊u, tedy předevš́ım akustická a chemická mimeze.

U pestřenek se dlouho předpokládalo, že mimetizuj́ı bzučeńı svých blanokř́ıdlých model̊u (Gaul,

1952; Rashed et al., 2009). Tato hypotéza vycházela nejen z pozorováńı v terénu, ale také ze studie

přesného mimetika Spilomyia hamifera a jeho modelu Dolichovespula arenaria, kteř́ı maj́ı velmi

podobnou frekvenci máváńı kř́ıdel během letu (Gaul, 1952). Spilomyia hamifera tak za letu vydává

velmi podobný zvuk jako Dolichovespula arenaria, což však může být zp̊usobeno shodou okolnost́ı

a nikoliv mimeźı (Gaul, 1952).

Pozděǰśı studie (Rashed et al., 2009) akustické mimeze již prob́ıhala na větš́ım vzorku druh̊u,

včetně nemimetických dvoukř́ıdlých. Věnovala se však jinému typu akustických signál̊u, a to va-

rovnému bzučeńı, které některý hmyz vydává, je-li chycen predátorem. Pestřenky při napadeńı

skutečně vydávaj́ı jiný zvuk než za letu. Ten se však dle spektrálńı analýzy mnohem v́ıce podobá

zvukovému signálu ostatńıch pestřenek než signálu jimi napodobovaného modelu. V této studii

se nav́ıc varovný signál vos, včel a nemimetických dvoukř́ıdlých pr̊ukazně nelǐsil od zvuku, který

vydávaj́ı za letu, a specifický varovný signál tak vydávali jen pestřenky a čmeláci. Všechny tyto

poznatky přisṕıvaj́ı k názoru, že pestřenky své modely patrně akusticky nemimetizuj́ı. Jak však

přiznávaj́ı sami autoři (Rashed et al., 2009), nebylo zde zohledněno vńımáńı predátora, který může

v reálné situaci zvuky mnohem v́ıce generalizovat. Varovné bzučeńı pestřenek také může fungovat

jako na mimezi nezávislý zp̊usob obrany před predaćı (Rashed et al., 2009).

Mimeze pachových signál̊u u dospělých pestřenek neńı př́ılǐs prozkoumaná. Ptáci maj́ı většinou

velmi špatný čich (Strong, 1911) a pach nejsṕı̌s při rozlǐsováńı pestřenek od blanokř́ıdlých ne-

využ́ıvaj́ı. U některých hmyźıch predátor̊u, např́ıklad samotářských včel a vos, však může pachová

detekce hrát podstatnou roli (viz kapitola 5.4.4. Vyskytuj́ı se mezi nimi druhy specializované na

dvoukř́ıdlé, nebo naopak na včely a zdá se, že je dovedou velmi spolehlivě rozlǐsit. Máme d̊uvodné

podezřeńı se domńıvat, že kromě vizuálńıch znak̊u k tomu využ́ıvaj́ı i chemickou detekci (Rothe-

ray & Gilbert, 2011). Jedná se o velmi atraktivńı a dosud málo studovanou problematiku, která

zasluhuje naši pozornost.

Chemická mimeze se prokazatelně objevuje u larev některých pestřenek. Myrmekofilńı larvy

bazálńı podčeledi Microdontinae vykazuj́ı stejné složeńı a procentuálńı zastoupeńı povrchových

uhlovod́ık̊u jako jejich hostitelský druh mravence (Howard et al., 1990a,b). Dospěĺı Microdontinae

nicméně vykazuj́ı značně odlǐsné povrchové uhlovod́ıky a mravenci na ně při setkáńı útoč́ı (Howard

et al., 1990a).

Poněkud složitěǰśı situace se objevuje u rodu Volucella. Larvy tohoto rodu se vyv́ıj́ı v hńızdech

čmelák̊u a sociálńıch vos či v jejich bĺızkém okoĺı jako komenzálové, př́ıležitostńı predátoři či para-

zitoidi. Dospělci jsou mimetiky r̊uzných druh̊u čmelák̊u, sršńı či jsou nemimeticky zbarveńı (Ball &

Morris, 2013) a jejich zbarveńı ne vždy koreluje s hostitelským druhem jejich larev (Rupp, 1989).

U většiny druh̊u plat́ı, že samice neńı chráněna před útokem hostitele a do hńızda se muśı snažit do-

stat ve chv́ıli, kdy hĺıdaj́ıćı jedinci hostitelského druhu polev́ı v pozornosti (Rupp, 1989). Nečekanou
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výjimkou je patrně nemimetický (Ball & Morris, 2013) druh Volucella pellucens. Samice V. pellucens

pronikaj́ı do hńızd Vespula germanica nebo Vespula vulgaris, aniž by byly dělnicemi vos jakkoliv

napadány (Rupp, 1989). Možným vysvětleńım je nějaký druh chemické komunikace, který dospělé

pestřenky chráńı (Rupp, 1989). Larvy V. pellucens se živ́ı převážně saprofágně (Rupp, 1989) a neńı

známo, zda maj́ı vosy z př́ıtomnosti larvy V. pellucens v hńızdě i nějaký užitek. Larva možná může

pomáhat čistit hńızdo od odpadu, také se však občas přiživ́ı jako př́ıležitostný predátor (Rupp,

1989). Život larvy V. pellucens v hńızdě, podobně jako u larev jiných druh̊u, neńı př́ılǐs dobře

prozkoumán. Dospělci jiných druh̊u s podobnou strategíı larev, např́ıklad V. bombylans, jsou však

hostitelem nemilosrdně napadáni (Rupp, 1989).

4 Evoluce mimeze u pestřenkovitých

4.1 Selekčńı tlaky p̊usob́ıćı na vzhled pestřenek

Ne všechny vzhledové rysy pestřenek dovedeme vysvětlit prostou selekćı ze strany predátor̊u. Jed-

nou z velmi diskutovaných otázek je např́ıklad existence tzv. imperfect mimicry. U pestřenek i např́ıč

jinými taxony totiž plat́ı, že velké množstv́ı mimetik̊u své modely napodobuje velmi nepřesvědčivě

(Getty, 1985). Neńı jasné, jak se nepřesná mimeze může v evoluci tak úspěšně udržet, když bychom

předpokládali, že přesněǰśı mimetici jsou lépe chráněni před predaćı (Dittrich et al., 1993; Mostler,

1935) a tedy jsou ve výrazné výhodě. Imperfect mimicry je zaj́ımavý a složitý fenomén, kterému

byla u pestřenek věnována velká pozornost. Možných vysvětluj́ıćıch hypotéz je mnoho. Některé

pracuj́ı s energetickou náročnost́ı vytvářeńı perfektńı mimeze (Grewcock, 1992), jiné argumentuj́ı

možným větš́ım areálem rozš́ı̌reńı (Sherratt, 2002), nedokonalou/odlǐsnou percepćı predátor̊u (Dit-

trich et al., 1993) či zkrátka jinou antipredačńı strategíı, která zahrnuje menš́ı mı́ru mimeze, ale

např́ıklad lepš́ı schopnost predátorovi uletět (Dlussky, 1984) apod. Ćılem této bakalářské práce

však neńı věnovat se mechanismům imperfect mimicry, byt’ je to problematika bezesporu zaj́ımavá,

nýbrž naopak pochopit a popsat kontext, ve kterém takové fenomény, jako je imperfect mimicry,

vznikaj́ı a jsou udržovány.

Jedno je jisté: chceme-li evoluci zbarveńı u pestřenek porozumět v plné š́ı̌ri, muśıme do svých

úvah zahrnout i jiné selekčńı tlaky než predaci. Silný vliv na vzhled mohou mı́t např́ıklad dva

d̊uležité faktory, a to termoregulace a pohlavńı výběr.

4.1.1 Termoregulace

Hmyz je ektotermńı, jeho teplota a aktivita silně záviśı na teplotě okolńıho prostřed́ı (Heinrich,

1995). To však neznamená, že by svou teplotu nemohl nijak regulovat. Naopak, udržováńı a regulace

tělesné teploty hraje v životě hmyzu podstatnou roli (Heinrich, 1995). Př́ılǐs ńızká teplota totiž

znemožňuje či omezuje aktivitu letových sval̊u, při př́ılǐs vysoké zas hroźı přehřát́ı, poškozeńı gonád

a jiných d̊uležitých orgán̊u i smrt.

Životńı strategie pestřenek klade nároky na jejich termoregulačńı schopnosti. Pestřenky se vy-

skytuj́ı ve většině biomů (viz 1.1) a čeĺı tak širokému spektru klimatických podmı́nek. Jejich denńı

aktivita a fenologie záviśı na řadě faktor̊u (viz kapitola 3.2.2), např́ıklad potravńı nab́ıdce nebo

aktivitě model̊u, kterým se přizp̊usobuj́ı. Termoregulace št́ıhlopasých blanokř́ıdlých nav́ıc funguje
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odlǐsně od termoregulace pestřenek (Heinrich & Heinrich, 1983; Heinrich, 1984). Dobré termore-

gulačńı schopnosti proto mohou být pro pestřenky velmi d̊uležité a mohou vyv́ıjet selekčńı tlak na

některé vzhledové charakteristiky svých nositel̊u.

Pestřenky k udržeńı a regulaci teploty použ́ıvaj́ı celou řadu aktivńıch i pasivńıch mechanismů

(Heinrich & Pantle, 1975). Pro pasivńı termoregulaci je podstatná např́ıklad velikost těla, charakter

povrch̊u a zbarveńı (Morgan & Heinrich, 1987; Heinrich & Pantle, 1975; Dušek & Láska, 1974).

Ukazuje se, že zbarveńı pestřenek skutečně souviśı s teplotou (Holloway et al., 1997; Dušek

& Láska, 1974; Heal, 1989). U mnoha druh̊u plat́ı, že jedinci, kteř́ı byli ve stádiu kukly drženi

v chladu, jsou v dospělosti výrazně tmavš́ı než jedinci, kteř́ı se kuklili při vyšš́ıch teplotách (Heal,

1989, 1981). U polyvoltinńıch druh̊u, např́ıklad Episyrphus balteatus nebo Eupeodes corollae, se lǐśı

zbarveńı jarńı a letńı generace, přičemž jarńı je výrazně tmavš́ı (Holloway et al., 1997; Dušek &

Láska, 1974). Rozd́ılná je pak často i kresba, nebot’ se změńı poměr mezi obsahem žlutých a černých

ploch. Vývoj kukly totiž trvá v chladných podmı́nkách déle a černý pigment se v kukle vytvář́ı

po deľśı dobu. Tento mechanismus tak může pestřenkám poskytnout výhodu v podmı́nkách, ve

kterých se pravděpodobně budou vyskytovat jako imaga. Neńı jasné, zda se jedná o adaptaci, či

sṕı̌se vhodně využitý evolučńı spandrel (tedy nutný d̊usledek deľśıho vývoje kukly).

Daľśım vzhledovým rysem, který u pestřenek souviśı mj. s termoregulaćı, je ochlupeńı. U pestře-

nek bylo prokázáno, že chlupy napomáhaj́ı udržováńı tělesné teploty (Morgan & Heinrich, 1987),

nebot’ snižuj́ı ztráty tepla vedeńım. K dosažeńı endotermie, tj. částečné teplotńı nezávislosti na

okoĺı (Morgan & Heinrich, 1987), ochlupeńı neńı nezbytné, nicméně je nápomocné. Předpokládáme,

že i pestřenkám chlupatost napomáhá ke sńıžeńı tepelných ztrát, hladký povrch naopak zvyšuje

reflektanci a může tak bránit přehřát́ı. Na význam chlupatosti poukazuje i fakt, že jarńı generace

pestřenek rodu Cheilosia je chlupatěǰśı a tmavš́ı než letńı (Ball & Morris, 2013).

Na chlupatost může mı́t vliv i selekčńı tlak ze strany predátor̊u. Chlupatý tuhý exoskeleton

zvyšuje čas, který ptáci potřebuj́ı na zpracováńı kořisti, takže je nutričně méně výhodné ji chytat

(Mostler, 1935). Svou roli mohou hrát i potravńı nároky. Chlupatěǰśı pestřenky maj́ı možnost

konzumovat pyl i z ochlupených ploch na svém těle (Holloway, 1976).

Velmi d̊uležitým faktorem souvisej́ıćım s termoregulaćı je velikost. Větš́ı organismy maj́ı obecně

menš́ı poměr povrchu k objemu, a proto mohou snáze udržovat tělesnou teplotu. Větš́ı druhy

pestřenek skutečně aktivuj́ı i při nižš́ıch teplotách. Některé druhy se však tomuto patternu výrazně

vymykaj́ı, např́ıklad drobné pestřenky rodu Melanostoma, které toleruj́ı st́ın a létaj́ı brzy zrána

(Gilbert, 1985). Zdá se, že jejich metabolismus funguje poněkud odlǐsně od ostatńıch Syrphidae.

Pestřenky rodu Melanostoma maj́ı i odlǐsnou potravńı strategii. Živ́ı se pylem některých anemo-

gamńıch rostlin, který je oproti entomogamńımu pylu relativně bohatš́ı na prolin (Gilbert, 1985).

Existuj́ı názory, že právě prolin funguje jako palivo pro let při ńızké teplotě (Gilbert, 1985). O me-

tabolismu pestřenek toho však zat́ım v́ıme př́ılǐs málo na to, abychom k této hypotéze dovedli ř́ıct

cokoliv bližš́ıho. Domńıvám se, že neobvyklá potravńı strategie se dá vysvětlit mnoha zp̊usoby,

např́ıklad t́ım, že brzy po ránu nemuśı být v krajině dostatečná nab́ıdka odměn od entomogamńıch

rostlin, nebo že anemogamńı pyl je menš́ı než entomogamńı, a tak drobným pestřenkám rodu Mela-

nostoma může snáze proj́ıt ústńım ústroj́ım. Předpoklady, které Melanostoma spp. umožňuj́ı létat

při nižš́ıch teplotách, sice mohou, ale nemuśı souviset s jej́ı potravńı strategíı.

Je na mı́stě zmı́nit daľśı mechanismy, kterými pestřenky mohou udržovat tělesnou teplotu. Ty
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už mohou být na vzhledu pestřenky téměř nezávislé. Poskytuj́ı tak prostor pro vytvářeńı vzhledu,

který neńı primárně určen potřebou termoregulace. Obzvláště d̊uležitým mechanismem pro regu-

laci teploty pestřenek je patrně svalový třes (Heinrich & Pantle, 1975). Za chladných rán rozvibruj́ı

pestřenky hrud’ či kř́ıdla na vysokou frekvenci a zvuk, který těmito vibracemi vzniká, je někdy

nazýván
”
hoverfly singing“. Vibrace letových sval̊u pomohou zvednout teplotu nad teplotńı mini-

mum nutné pro vzlet. Samci pestřenek se takto zahř́ıvaj́ı, aby mohli lekovat i za chladného počaśı

(Heinrich & Pantle, 1975). Daľśım termoregulačńım mechanismem je vyhř́ıváńı se na slunci, které

mj. využ́ıvaj́ı právě samci v leku (Heinrich & Pantle, 1975).

4.1.2 Komunikace a pohlavńı výběr

Pohlavńı výběr a mezidruhové rozpoznáváńı může vytvářet silný selekčńı tlak na vzhled organismů.

U pestřenek hraj́ı roli v komunikaci nejen vizuálńı, nýbrž i olfaktorické a taktilńı signály (Rotheray

& Gilbert, 2011). Neńı jasné, jaký je význam jednotlivých složek. Zdá se však, že vizuálńı stránka

je d̊uležitá hlavně na větš́ı vzdálenost, pro hledáńı ostatńıch jedinc̊u či formováńı leku (Rotheray

& Gilbert, 2011). Druhové rozpoznáńı na malou vzdálenost pak pomáhaj́ı zajistit i olfaktorické

a taktilńı signály (Rotheray & Gilbert, 2011).

Samci pestřenek se slétávaj́ı v době pářeńı na slunná stanovǐstě. Zde formuj́ı lek, vznášej́ı se

a obhajuj́ı malá vzdušná teritoria. Samice si vyb́ıraj́ı samce předevš́ım podle velikosti, daľśımi

d̊uležitými znaky při výběru je intenzita dvořeńı se a patrně i zbarveńı a tvar těla (Rotheray &

Gilbert, 2011).

Větš́ı tělesná velikost je tedy samicemi jednoznačně favorizovaná (Rotheray & Gilbert, 2011).

Větš́ı samci lépe obhajuj́ı vzdušná teritoria při leku a lépe zvládaj́ı udržovat tělesnou teplotu (Rothe-

ray & Gilbert, 2011; Morgan & Heinrich, 1987). Lepš́ı termoregulace jim také umožňuje vylétnout

dř́ıve a vznášet při leku se déle, nebot’ vznášeńım se tělo ochlazuje (Heinrich & Pantle, 1975).

Velikost jedince však neńı jednoduše dědičná. Určuje ji předevš́ım množstv́ı dostupné potravy

v larválńım stádiu, takže v čase i prostoru vaŕıruje Rotheray & Gilbert (2011) a nezaručuje větš́ı

velikost potomk̊u.

4.2 Vnitrodruhová variabilita

Některé druhy pestřenek vykazuj́ı v rámci jediné populace výrazný barevný polymorfismus (Heal,

1979, 1981; Dušek & Láska, 1974; Holloway et al., 1997). Některé rozd́ıly jsou zp̊usobeny podmı́n-

kami prostřed́ı, např́ıklad rozd́ılnou teplotou při vývoji kukly (vliv teploty na zbarveńı viz kapitola

4.1.1). Tak vzniká např́ıklad rozd́ılné zbarveńı jarńı a letńı generace polyvoltinńıch druh̊u pestřenek

(Holloway et al., 1997; Dušek & Láska, 1974). Jiné rozd́ıly jsou dány geneticky, a právě jimi se budu

v ńıže uvedeném textu zabývat.

Pohlavńı dimorfismus je mezi dvoukř́ıdlým hmyzem velmi rozš́ı̌rený. Většinou však jde pouze

o nenápadné rozd́ıly mezi samci a samicemi, např́ıklad ve velikosti oč́ı. Zat́ımco samice mı́vaj́ı oči

odděleny čelem (frons), samci bývaj́ı holoptičt́ı nebo téměř holoptičt́ı (oči se jim na vrchu hlavy

stýkaj́ı, a zatlačuj́ı tak čelo) (Ball & Morris, 2013). U některých druh̊u, jako např. Sphaerophoria

scripta mohou výrazný pohlavńı dimorfismus tvořit př́ımo pohlavńı orgány. Tato drobná pestřenka

má relativně velké genitálie, zadeček samc̊u tak p̊usob́ı mnohem robustněji a jinak tvarovaný než

zadeček samic. U mnoha druh̊u pestřenek však naopak mı́vaj́ı mohutněǰśı zadeček gravidńı samice.
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Velmi častý je u pestřenek pohlavńı dimorfismus ve zbarveńı. Samci mı́vaj́ı oproti samićım zpravidla

rozsáhleǰśı velikosti žlutých oblast́ı kresby na abdominu. Tento pohlavńı dimorfismus může být

poměrně nenápadný, ale i velmi výrazný. Zat́ımco samci Eristalis tenax jsou oproti samićım jen

o něco světleǰśı (Heal, 1982), př́ıbuzný druh, E. arbustorum, už vykazuje u každého pohlav́ı zcela

odlǐsnou kresbu zadečku (Heal, 1981). Asi nejkrajněǰśı formy dosáhl pohlavńı dimorfismus u druhu

E. intricarius, kde samice mimetizuje čmeláka zemńıho, Bombus terrestris, zat́ımco samec s poněkud

menš́ı přesnost́ı nápodoby svého vzoru připomı́ná čmeláka skalńıho, B. lapidarius (Heal, 1979).

Podobně extrémńı je pohlavńı dimorfismus i u druh̊u Criorhina ranunculi a Leucozona lucorum

(Ball & Morris, 2013).

Všimněme si, že vnitrodruhový dimorfismus (at’ už na pohlav́ı závislý, nebo nezávislý) se typicky

vyskytuje u mimetik̊u čmelák̊u. To může být zp̊usobeno řadou d̊uvod̊u, např́ıklad lepš́ı ochranou

čmeláč́ıch mimetik̊u proti predaci i při nepřesné mimezi, nebot’ se ukazuje, že ptáci tvrdš́ı a chlupaté

tělesné schránky př́ılǐs nepreferuj́ı (Rotheray & Gilbert, 2011) kv̊uli jejich zt́ıženému zpracováńı.

Jiným d̊uvodem může být širš́ı spektrum jasně odlǐsitelných druh̊u čmeláč́ıch model̊u (oproti jiným

druh̊um), které lze potkat na jedné lokalitě, atd.

Některé aspekty pohlavńıho dimorfismu u pestřenek nemuśı být nutně zp̊usobeny a udržovány

pohlavńım výběrem, jak bychom tradičně předpokládali. Zbarveńı neńı samicemi pestřenek vńımáno

jako nejd̊uležitěǰśı parametr, mnohem podstatněǰśı je např. velikost samce (viz kapitola 4.1.2), a na

zbarveńı pestřenek výrazně p̊usob́ı některé jiné tlaky, at’ už predace nebo např. termoregulace, které

maj́ı potenciál pohlavńı výběr částečně překrýt.

U některých druh̊u pestřenek se vyskytuje barevný polymorfismus, který neńı vázaný na po-

hlav́ı. Každá barevná forma pak obvykle mimetizuje jiný druh modelu. Typickou situaćı je výskyt

bombylans a plumata u druhu Volucella bombylans nebo minimálně čtyři popsané barevné formy

a řada meziforem Merodon equestris (Ball & Morris, 2013).

5 Predátoři

5.1 Predačńı tlaky v minulosti

Předpokládá se, že hlavńı selekčńı tlak na pestřenky dnes vytvář́ı ptáci (Rettenmeyer, 1970; Cott,

1940). Měli bychom však pamatovat na to, že historie čeledi Syrphidae sahá pravděpodobně až do

kř́ıdy (viz kapitola 2.2). Od té doby došlo k výrazné obměně suchozemské fauny i flóry a v́ıcenásob-

ným změnám klimatu. Pestřenky se v počátćıch svého vzniku vyv́ıjely v jiných podmı́nkách a možná

i pod odlǐsnými selekčńımi tlaky. Ve vzduchu se pohybovaly nejen ptáci, ale i jiné, dnes již vyhynulé

linie létaj́ıćıch dinosaur̊u (Xu et al., 2015; Unwin, 2003) či bezobratlých predátor̊u (Jarzembowski,

1995). Daľśı selekčńı tlak mohli vytvářet i dnes již vymřeĺı nelétav́ı predátoři, např. některé skupiny

plaz̊u a obojživelńık̊u (Pyron, 2011).

Rekonstruovat podmı́nky vzniku a prvotńıho vývoje mimeze pestřenkovitých je velmi kompli-

kované. Fosilńı záznam nám poskytuje informace pouze o části diverzity a je otázkou, zda reflek-

tuje četnost jednotlivých skupin predátor̊u v krajině, či sṕı̌se jejich pravděpodobnost fosilizace.

U vymřelých organismů nav́ıc nemáme dostatek informaćı o jejich potravńıch preferenćıch, schop-

nostech učeńı, lovecké strategii apod. Také okolnosti setkáváńı s predátory mohly být v pr̊uběhu

evoluce značně odlǐsné. Pestřenky tráv́ı velkou část dne na květech a vegetaci, kde jsou také obvykle
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loveny ptáky (Dlussky, 1984). Na jejich ekologii a setkáváńı s predátorem tedy mohly mı́t nějaký

vliv i změny flóry a charakteru krajiny.

5.2 Ptáci

5.2.1 Potravńı preference pták̊u

Ptáci dosahuj́ı velké diverzity loveckých strategíı i potravńıch preferenćı. Potenciálńımi predátory

pestřenek jsou insektivorńı a omnivorńı druhy pták̊u, kteř́ı se však mohou velmi lǐsit svými po-

travńımi preferencemi. Některé druhy se žahadlovým blanokř́ıdlým nevyhýbaj́ı či je oproti jinému

hmyzu dokonce upřednostňuj́ı (Birkhead, 1974), jiné druhy jejich konzumaci odmı́taj́ı (Mostler,

1935). Na zpřesňováńı mimeze u pestřenek pochopitelně p̊usob́ı selekčńım tlakem pouze druhá

jmenovaná skupina.

Averze v̊uči žahadlovým blanokř́ıdlým může být vrozená či źıskaná. Zdá se, že učeńı hraje

podstatně d̊uležitěǰśı roli než vrozené mechanismy (Roper & Cook, 1989). Experimentálně bylo

dokázáno, že ptáci se dovedou i vrozenou preferenci či averzi obvykle přeučit (Roper & Cook,

1989). Źıskaná averze v̊uči žahadlovým blanokř́ıdlým jim vydrž́ı leckdy i mnoho měśıc̊u, můžeme

tedy předpokládat, že např́ıklad přes zimu či během tahu negativńı asociaci nezapomenou (Mostler,

1935).

Vrozené mechanismy však mohou svému nositeli poskytnout selekčńı výhodu. Mı́ra potravńıho

konzervatismu, neofobie a pravděpodobně i preference určitých barevných vzor̊u je variabilńı např́ıč

bĺızce př́ıbuznými druhy i uvnitř samotné populace (Exnerová et al., 2010, 2007; Thomas et al.,

2003; Schuler & Hesse, 1985) a zdá se, že d́ıky tomu neńı složité averzi či preferenci zafixovat

(Thomas et al., 2003), je-li na ni vyv́ıjen dostatečně silný selekčńı tlak. Pod velmi silnou selekćı

se nacháźı např́ıklad averze ke smrtelně jedovaté kořisti (Smith, 1975), ale pravděpodobně např.

i preference červených skvrn na zobáku u rack̊u, která pomáhá vyžebrat od rodič̊u potravu, a zvyšuje

tak šanci mláděte na přežit́ı (Tinbergen & Perdeck, 1951). Mı́rná vrozená averze v̊uči žluto-černému

pruhováńı byla pozorována u kura domáćıho, který preferoval zeleně nabarvené červy oproti žluto-

černě pruhovaným (Roper & Cook, 1989).

Vrozená averze v̊uči žahadlovým blanokř́ıdlým je však u našich pěvc̊u nejsṕı̌s výjimečná (Most-

ler, 1935). V následuj́ıćım textu budeme tedy věnovat větš́ı pozornost předpoklad̊um pro naučenou

averzi, tedy ptač́ım schopnostem percepce a kognice.

5.2.2 Smyslové vńımáńı a kognice pták̊u

Smyslové vńımáńı a kognice pták̊u a lid́ı se v mnoha rysech odlǐsuje. Někteř́ı ptáci jsou např́ıklad

schopni vńımat ultrafialové zářeńı (Rajchard et al., 2009) a prokazatelně ho dovedou využ́ıt i při

hledáńı hmyźı kořisti (Stobbe et al., 2009). Systematickému měřeńı UV reflektace např́ıč fylogeneźı

pestřenek a žahadlových blanokř́ıdlých se dosud žádná studie nevěnovala. Jedinou praćı na toto

téma je srovnáváńı UV reflektance pestřenek rodu Volucella a čmelák̊u (Nickol, 1994, cit. podle

Gilbert, 2005), kde však nebyla reflektance prokázána.

Některé nepř́ımé d̊ukazy však naznačuj́ı, že UV reflektance v mimezi většiny běžných druh̊u

pestřenek roli sṕı̌se nehraje. Poukazuj́ı na to Bain et al. (2007) a Penney et al. (2013) na základě dat

ze dvou studíı zabývaj́ıćıch se percepćı hmyzu u holub̊u. V prvńı studii holubi pracovali s obrázky
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promı́tanými na plátno (Dittrich et al., 1993), v druhé rozlǐsovali mrtvý hmyz naṕıchnutý na

špendĺıku (Green et al., 1999). Holubi jsou schopni vńımat ultrafialové zářeńı (Kreithen & Eisner,

1978; Wright, 1972) a pokud by UV reflektance v mimezi hrála d̊uležitou roli, pak by pro ně patrně

bylo obt́ıžněǰśı rozpoznat od modelu mrtvé mimetiky (UV reflektantńı) než jejich obrázky (bez

zachované UV reflektance). Výsledky obou studíı se však nacháźı v poměrně dobré shodě (Bain

et al., 2007). Můžeme tedy předpokládat, že alespoň u běžných druh̊u evropských pestřenek nehraje

UV reflektance v mimezi podstatnou roli.

V těchto studíıch však byl zahrnut jen velmi omezený vzorek pestřenek. Zcela v ńı např́ıklad

chyběly druhy vykazuj́ıćı metalické vzory či zbarveńı (Orthonevra spp., Cheilosia spp., Ornidia spp.,

Chrysogaster spp., Chrysidimyia spp. a daľśı) či pestřenky mimetizuj́ıćı UV-reflektantńı modely.

Analýza UV reflektance u pestřenek, např́ıč fylogeneźı i mimetickými strategiemi, je mj. plánovanou

součást́ı mé diplomové práce.

Zmiňované studie, Dittrich et al. (1993) a Green et al. (1999), však přinesly zaj́ımavá data

o ptač́ım vńımáńı hmyźıho zbarveńı. Obecně se zdá, že ptáci spoléhaj́ı na komplexńı obrázek, sṕı̌se

než na jednotlivý vzhledový rys (Grewcock, 1992), a za d̊uležité znaky považuj́ı nejsṕı̌se hlavně

počet pruh̊u, pak délku tykadel, kontrast a barevný odst́ın žluté. Jejich hodnoceńı je velmi stabilńı

v čase (Dittrich et al., 1993).

Zaj́ımavým faktem je, že pestřenky s výraznými a rozsáhlými žlutými skvrnami, které jsou

lidskými pozorovateli hodnoceny jako nepřesńı mimetici, holubi poměrně často zaměňuj́ı s vosami

(Dittrich et al., 1993). Běžný, drobněǰśı nepřesný mimetik Syrphus ribesii byl dokonce považován

za nejpodobněǰśıho vosám a předstihnul tak velmi přesné mimetiky, jako je např́ıklad Temnostoma

vespiforme nebo Sphecomyia vespiformis. Důvod těchto výsledk̊u neńı zcela objasněn, ale zdá se, že

vńımáńı mimetik̊u a model̊u se u holub̊u a lid́ı poněkud lǐśı. Je např́ıklad možné, že rozsáhlé žluté

skvrny nepřesných mimetik̊u mohou p̊usobit na holuby jako jakýsi
”
super-stimulus“ (podobně jako

červeno-b́ılá tyčinka na mlád’ata rack̊u ve slavné práci Niko Tinbergena, Tinbergen & Perdeck,

1951). Nemůžeme však opomenout, že holubi nejsou přirozenými predátory pestřenek (Dittrich

et al., 1993).

Sami autoři studie považuj́ı vizuálńı percepci u pták̊u za natolik konzervovanou, aby byly

výsledky práce na holubech zobecnitelné i na ostatńı druhy pták̊u (Bain et al., 2007), v takových

závěrech bychom však měli bychom být opatrńı. Přirozenými predátory jsou ve středoevropské

krajině převážně drobńı insektivorńı pěvci, např. Parus major, Sitta europaea, Poecile palustris či

Erithacus rubecula (Mostler, 1935). Zdá se, že přirozeńı predátoři pestřenek se s lidským hodno-

ceńım přesnosti mimeze shoduj́ı lépe než holubi (Mostler, 1935; Dlussky, 1984). Studíı věnuj́ıćıch

se percepci u přirozených predátor̊u však bylo dosud provedeno málo a na malém vzorku druh̊u

hmyzu, předevš́ım kv̊uli technické i časové náročnosti. Pro lepš́ı obrázek o ptač́ım vńımáńı by bylo

vhodné provést podobnou studii při zahrnut́ı větš́ı druhové diverzity hmyźı kořisti.

5.3 Žáby

Heikertinger (1918) ve své úvaze o mimezi u pestřenky Eristalis tenax tvrd́ı, že žáby maj́ı př́ılǐs

nedokonalý zrak na to, aby dovedly rozlǐsit pestřenku od modelu. Jejich reakce na mimetika by

tedy měla být stejná jako na model.

Experimentálńı studie na ropuchách (Brower & Brower, 1962) ukazuje, že žáby jsou schopny
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naučit se vyhýbat mimetik̊um. Kontrolńı žáby, které se nedostaly do kontaktu se včelami, pestřenky

obvykle konzumovaly (jednalo se o jedince odchycené v př́ırodě, což nejsṕı̌s zapř́ıčinilo, že několik

jedinc̊u bylo i na počátku experimentu k pestřenkám a včelám ned̊uvěřivých). Naopak po nega-

tivńıch zkušenostech se včelami v́ıc jak polovina testovaných ropuch pestřenku odmı́tla. Autoři tedy

mimezi Eristalis tenax, kdy je př́ıjemcem ropucha, považuj́ı za vysoce efektivńı (Brower & Brower,

1962).

Tento závěr by mohl vyvolávat dojem, že na žáby p̊usob́ı mimeze odlǐsně a mnohem účinněji

než na jiné skupiny predátor̊u, např́ıklad ptáky. Srovnáńı s ptač́ımi predátory však přináš́ı poněkud

jiné výsledky. Ropuchy po 60 minutách od posledńıho setkáńı se včelou odmı́tly konzumovat E.

tenax v 59 % př́ıpad̊u. Ptáci po podobně dlouhém časovém úseku (50 minut) odmı́tali E. tenax

v 61 % př́ıpad̊u. Zdá se tedy, že efekt mimeze by mohl být u obou taxon̊u srovnatelný.

I variabilita v počátečńı ned̊uvěře ke včelám může být u pták̊u a žab srovnatelná. Ropuchy byly

odchycené v př́ırodě, takže s včelami i pestřenkami mohly mı́t zkušenost, a ned̊uvěra v̊uči včelám

na počátku experimentu vaŕırovala mezi jedinci žab podobně jako mezi jedinci špačk̊u, které autoři

testovali v dř́ıvěǰśı studii (Brower, 1960). Vńımáńı mimeze tak může být u pták̊u a obojživelńık̊u

mnohem podobněǰśı, než se dř́ıve předpokládalo.

Toto srovnáńı je samozřejmě nutné brát s rezervou, nebot’ mimo laboratoř je situace pocho-

pitelně složitěǰśı. Na výsledek nav́ıc mohly mı́t vliv např́ıklad drobné rozd́ıly v metodice. Daľśım

námětem pro intertaxonové srovnáńı by bylo provést experiment se sjednocenou metodikou poté,

co uplyne deľśı časový úsek od posledńıho setkáńı s modelem (několik hodin nebo dńı).

Jisté je, že ptáci a obojživelńıci se odlǐsuj́ı v jednom zásadńım parametru: zat́ımco ptáci kon-

zumuj́ı pestřenky často, v žaludćıch obojživelńık̊u je v př́ırodě nalézáme velmi zř́ıdka (Cott, 1940).

5.4 Bezobratĺı predátoři

Za hlavńı selekčńı agens mimeze u pestřenek jsou považováni ptáci (Rettenmeyer, 1970; Cott, 1940).

Hlavńım d̊uvodem je patrně to, že selekčńım tlakem jiné skupiny predátor̊u nelze vysvětlit většinu

mimetických adaptaćı v takové mı́̌re a v tolika odlǐsných biotopech. Přesto nelze zanedbávat velké

množstv́ı skupin bezobratlých, kteř́ı pestřenky lov́ı a vstupuj́ı tak takř́ıkaj́ıc
”
do hry“. Dvoukř́ıdĺı

se běžně stávaj́ı kořist́ı např́ıklad svižńık̊u, zákeřnic, kudlanek, mravenc̊u, srpic, vážek, roupc̊u,

pavouk̊u i řady blanokř́ıdlých (McAtee, 1932).

Jen někteř́ı z predátor̊u mohou skutečně p̊usobit selekčńı agens na udržováńı a evoluci mi-

meze. Zjednodušeně lze ř́ıct, že tato selekce prob́ıhá v př́ıpadě, že daný predátor je schopen rozlǐsit

model od mimetika, model odmı́tá a mimetika lov́ı. V reálné situaci mohou být některé z těchto

předpoklad̊u modifikovány, např́ıklad se v populaci mohou vyskytovat r̊uzné potravńı strategie na

škále od odmı́táńı mimetik̊u i model̊u po ochotný lov oboj́ıho (Tyshchenko, 1961, citováno podle

Rotheray & Gilbert, 2011).

5.4.1 Pavouci

V kontaktu s pestřenkami byli studováni pavouci se śıtěmi v prostoru, kudy pestřenky prolétávaj́ı

(např. Araneus diadematus), a běžńıci lov́ıćı na květech a vegetaci.

Vliv śıt’ových pavouk̊u na přesnost mimeze je sporný. Studie provedená na pavoućıch s troj-

rozměrným typem śıt́ı (z čeled́ı Theridiidae, Linyphiidae a Erigonidae) naznačuje, že hmyz se do
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śıt́ı může chytat značně selektivně (Nentwig, 1982). V této studii pestřenky v śıt́ıch nebyly nale-

zeny, ač na mı́stě dosahovaly vysokých abundanćı. To mohlo být zp̊usobeno jak jejich velikost́ı a le-

tovými schopnostmi (Nentwig, 1982), tak i typem śıtě. Ta může např́ıklad snižovat pravděpodobnost

setkáváńı kv̊uli umı́stěńı v prostoru, snižovat kv̊uli své konstrukci možnost zachyceńı větš́ıho hmyzu,

umožňovat snadné osvobozeńı nebo být pro pestřenky snadněǰśı k detekci a vyhýbáńı se. Většina

rys̊u mimeze u pestřenkovitých by však jen obt́ıžně mohla být vytvořena t́ımto selekčńım tlakem. Je

např́ıklad velmi nepravděpodobné, že by pavouč́ı śıt’ měla mechanismy k selektivńımu zachytáváńı

hmyzu podle zbarveńı.

Existuj́ı typy śıt́ı, které se pestřenkám prokazatelně stávaj́ı osudnými. Je to např́ıklad kruhová

śıt’ křižáka obecného, Araneus diadematus (Rotheray & Gilbert, 2011). Křižák obecný konzumuje

jak žahadlové blanokř́ıdlé, tak mimetické i nemimetické dvoukř́ıdlé (Nentwig, 1982). S žahadlovými

blanokř́ıdlými při zpracováńı zacháźı mnohem opatrněji (Rotheray & Gilbert, 2011). Ukazuje se, že

podobné, opatrné chováńı vykazuje i v̊uči jejich mimetik̊um (Rotheray & Gilbert, 2011). Mimeze

pestřenek tak křižáka dovede ošálit, od chyceńı do śıtě a jejich predace ho to však neodrad́ı. Má tedy

možnost selektovat na některé charakteristiky umožňuj́ıćı vyhnut́ı se śıti či únik z ńı (např. větš́ı

velikost hmyzu, která může s mimeźı souviset), pravděpodobně však ne na mimezi jako takovou.

Blanokř́ıdlý hmyz i pestřenky se často stávaj́ı kořist́ı běžńık̊u (Morse, 1981; Morris & Reader,

2016). Zdá se, že běžńıci dovedou jednotlivé taxonomické skupiny kořisti zrakem rozeznat (Morris

& Reader, 2016). V rámci jednoho druhu mohou být reakce na kořist rozd́ılné. Bylo pozorováno,

jak se část jedinc̊u testovaného druhu běžńıka vyhýbala vosám a vośı mimetiky odmı́tala úměrně

přesnosti jejich mimeze, jińı jedinci naopak konzumovali zcela nevyb́ıravě vosy i jejich mimetiky

(Tyshchenko, 1961, citováno podle Rotheray & Gilbert, 2011). Důvodem tohoto chováńı může být

hladověńı a nedostatek alternativńı potravy (Rotheray & Gilbert, 2011).

Prvńı jmenovaná strategie pak má potenciál vyv́ıjet na mimetiky vos selekčńı tlak směrem

k přesněǰśı mimezi. Tlak však nep̊usob́ı př́ılǐs systematicky, právě d́ıky druhé, nevyb́ıravé strategii

(Tyshchenko, 1961, citováno podle Rotheray & Gilbert, 2011), kterou nejsṕı̌s vykazuj́ı vyhladověĺı

jedinci (Rotheray & Gilbert, 2011). Daľśım úskaĺım je fakt, že včely a čmeláci jsou pro běžńıky

obĺıbenou a dobře přij́ımanou kořist́ı (Morse, 1981), a jejich mimetiky tak směrem k přesněǰśı

mimezi neselektuj́ı.

Z výše zmiňovaných d̊uvod̊u nelze předpokládat, že jsou pavouci podstatným selekčńım agens

poháněj́ıćım evoluci mimeze u pestřenek.

5.4.2 Vážky

Vážky maj́ı velmi dobré zrakové i letové schopnosti, které jim umožňuj́ı být velmi efektivńımi

vzdušnými predátory (Olberg et al., 2000). Kořist si vyb́ıraj́ı selektivně, což ostatně pozoroval už

samotný Henry Bates při studiu mimetických motýl̊u (Bates, 1862). Vzhledem k jejich úspěšnosti

útoku, která může dosahovat i 97% (Olberg et al., 2000) se kořist nemůže jednoduše chránit

ulétnut́ım. Mechanismy, které pomáhaj́ı útoku vážky předej́ıt (např. právě mimeze), tak nabývaj́ı

na d̊uležitosti.

Pozorováńı interakce vážek s blanokř́ıdlou kořist́ı přineslo rozporuplné závěry. Vážka druhu Gy-

nacantha nervosa odmı́tala konzumovat zástupce čeledi Vespidae, konkrétně druh Polybia aequa-

torialis a druhy rodu Mischocyttarus (O’Donnell, 1996). Při nedostatku potravy se však některé
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vážky, včetně G. nervosa, uchyluj́ı k úl̊um a jsou schopny se zde živit včelami (Needham, 1945,

cit. podle Pritchard, 1964). U některých druh̊u velkých novozélandských vážek byla pozorována

konzumace vos (Rowe et al., 1987), ač neńı jasné, zda nebyla také vyprovokována hladověńım. Zdá

se tedy, že př́ıstup vážek k žahadlovým blanokř́ıdlým je variabilńı a záviśı i na množstv́ı alternativńı

potravy, podobně jako to je u výše zmiňovaných běžńık̊u.

Dvoukř́ıdĺı vč. pestřenek jsou vážkami naopak často a ochotně konzumováni (McAtee, 1932;

Pritchard, 1964). Vážky je zjevně dovedou rozlǐsit od žahadlových blanokř́ıdlých (Rashed et al.,

2005; Kauppinen & Mappes, 2003), k čemuž využ́ıvaj́ı kombinaci několika vizuálńıch znak̊u, a to

předevš́ım žluto-černého pruhováńı a typického tvaru těla (Kauppinen & Mappes, 2003). Naopak

čich do rozpoznáváńı nejsṕı̌s v̊ubec nezapojuj́ı (Kauppinen & Mappes, 2003).

Vážky tedy nejsṕı̌s dovedou vytvářet selekčńı tlak směrem k přesněǰśı mimezi. Netýká se to

vážek všeobecně, ale sṕı̌se některých druh̊u nebo skupin, které vykazuj́ı averzi v̊uči žahadlovým

blanokř́ıdlým. Selekce zp̊usobená vážkami však může ćılit na jiné znaky než selekčńı tlak jiných

predátor̊u, např. pták̊u. Lze předpokládat, že vážky budou hrát d̊uležitěǰśı roli hlavně v biotopech,

kde dosahuj́ı vyšš́ıch abundanćı, tedy předevš́ım v dosahu vodńıch ploch.

5.4.3 Dvoukř́ıdĺı

Dvoukř́ıdĺı jsou loveni celou řadou skupin dravého hmyzu (McAtee, 1932), a to předevš́ım vizuálně

orientovanými predátory s dobrými leteckými schopnostmi. Vážkami a jejich percepćı mimeze se

zabývalo již několik praćı, ale ostatńı skupiny hmyźıch predátor̊u z̊ustávaj́ı do jisté mı́ry opomenuty.

Informace o jejich vztahu k mimezi u pestřenek tak źıskáváme sṕı̌se nepř́ımo, z dat o jejich po-

travńı specializaci a lovecké strategii. Poznáńı selekčńıho potenciálu jednotlivých skupin napomáhá

i znalost jejich areál̊u rozš́ı̌reńı, abundance v krajině či biotopových preferenćı.

Roupci (Asilidae) jsou čeled’ dravého dvoukř́ıdlého hmyzu. Jejich lovecká strategie spoč́ıvá ve

vyčkáváńı na pevném podkladu, odkud podnikaj́ı rychlé letecké výpady (Hayat, 1997). Roupci se

vyskytuj́ı v bezleśı na všech kontinentech vyjma Antarktidy, největš́ı diverzity dosahuj́ı tropech

a subtropech (Ghahari et al., 2007). Pestřenky se však hojně vyskytuj́ı i zalesněných biotopech

(Rotheray & Gilbert, 2011), kde je roupc̊u minimum (Ghahari et al., 2007), a predačńı tlak z jejich

strany je zde proto nejsṕı̌s velmi ńızký. Jsou generalisté a lov́ı velmi široké spektrum hmyzu,

včetně žahadlových blanokř́ıdlých a pestřenek (Hayat, 1997), takže patrně nevytvářej́ı selekčńı tlak

na přesněǰśı mimezi. Mohou však selektovat na jiné vlastnosti, které např. umožňuj́ı lepš́ı ochranu

se před predaćı.

5.4.4 Blanokř́ıdĺı

Důležitou skupinou predátor̊u je také blanokř́ıdlý hmyz. Dravých skupin, které lov́ı dvoukř́ıdlé

(pravděpodobně vč. alespoň některých druh̊u pestřenek) je mezi nimi řada (McAtee, 1932). Jme-

novat si můžeme čeledi Nyssonidae, Sphecidae, Crabronidae a Vespidae (McAtee, 1932). Většina

interakćı dravých blanokř́ıdlých a pestřenek nebyla dosud studována. Omeźıme se tedy na jeden

modelový př́ıklad, a to rod Bembix, u něhož je nejlépe známa jeho potravńı strategie a interakce

s pestřenkami a jejich modely.

Dlouhoretky (rod Bembix) jsou samotářské včely z čeledi kutilkovitých (Crabronidae) (Peters

et al., 2017). Obecně vzato jsou úzce specializovanými predátory dvoukř́ıdlého hmyzu vč. pestřenek
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(Aśıs et al., 2011; Evans et al., 1982). Existuj́ı mezi nimi však i druhy, které se živ́ı téměř výlučně

blanokř́ıdlými (Evans et al., 1982). Několik málo druh̊u má generalizovaněǰśı preference, živ́ı se

např́ıklad dvoukř́ıdlými, śıt’okř́ıdlými a vážkami (Evans et al., 1982).

Kĺıčovou otázkou je reakce dlouhoretek na přesné mimetiky, kteř́ı dosud nebyli v potravě

žádného druhu zaznamenáni (Evans et al., 1982; Aśıs et al., 1992, 2011). Dosud provedené studie se

však většinou nezaměřovaly na zachyceńı celého potravńıho spektra dlouhoretek ani na setkáváńı s

konkrétńım typem kořisti. Důvodem absence přesných mimetik̊u v publikovaných studíıch tak může

být př́ılǐs malý vzorek dat a obecně ńızké abundance přesných mimetik̊u v krajině, o skutečném

chováńı dlouhoretek v̊uči přesným mimetik̊um však tyto studie nemohou spolehlivě vypov́ıdat.

Pokud by se ovšem ukázalo, že jsou přesńı mimetici před dlouhoretkami svou mimeźı chráněni,

pak by měly dlouhoretky potenciál p̊usobit jako selekčńı agens na udržováńı přesné mimeze a zpřes-

ňováńı té nedokonalé. O jejich potravńıch preferenćıch zat́ım v́ıme jen to, že alespoň některé druhy

maj́ı silnou preferenci pro větš́ı kořist, bez ohledu na př́ıslušnost k čeledi (Aśıs et al., 2011), a mohly

by tak vytvářet selekčńı tlak např. na zmenšováńı těla či alespoň sympatrický výskyt s větš́ımi druhy

potenciálńı kořisti. Preference pro větš́ı velikost kořisti se také nevylučuje s konzumaćı přesných

mimetik̊u, nebot’ většina přesně mimetizuj́ıćıch pestřenek dosahuje středńıch až větš́ıch rozměr̊u,

tedy velikosti svého modelu (Ball & Morris, 2013)

Poněkud zarážej́ıćı je spolehlivost, se kterou jedinci druhu Bembix pruniosa na květu rozpoznaj́ı

svou obĺıbenou kořist, Eristalis tenax, od včely medonosné. Obecně se soud́ı, že zrakové schopnosti

hmyzu jsou méně dobré než zrak pták̊u, úspěšnost dlouhoretky však hovoř́ı pro velmi dobrou

schopnost rozpoznáváńı (Rotheray & Gilbert, 2011). Můžeme předpokládat, že Bembix pruniosa

použ́ıvá k odlǐseńı pestřenky od modelu znaky jiné povahy, např. pachové signály (Rotheray &

Gilbert, 2011). Podobné podezřeńı panuje i v př́ıpadě kut́ıka Ectemnius cavifrons, specialisty na lov

pestřenek a daľśıch dvoukř́ıdlých, a květoliba včeĺıho, Philanthus triangulum, který je predátorem

včel. I oni dovedou velmi dobře rozpoznat včely od pestřenek a možná tak čińı na základě chemické

signalizace (Rotheray & Gilbert, 2011).

6 Závěr a plány do budoucna

Pestřenkovit́ı jsou vysoce diverzifikovanou, široce rozš́ı̌renou a snadno pozorovatelnou skupinou

mimetik̊u. Dı́ky tomu je systém pestřenek, jejich model̊u a jejich predátor̊u jedńım z v̊ubec nejstu-

dovaněǰśıch mimetických systémů. Většina praćı se však po dobu dvou set let, během kterých je

mimeze u pestřenek studována, drž́ı jen několika málo př́ıstup̊u. Řada aspekt̊u mimeze tak z̊ustává

i přes intenzivńı výzkum neobjasněná, či sṕı̌se: nestudovaná.

Za v̊ubec největš́ı nedostatek dosavadńıch studíı považuji, že téměř všechny se zabývaj́ı jen

několika málo běžnými druhy pestřenek. Pestřenkovit́ı přitom skýtaj́ı ideálńı př́ıležitost pro studie

na větš́ı škále, nebot’ zahrnuj́ı obrovské množstv́ı druh̊u, které se lǐśı ve svých barevných a morfo-

logických charakteristikách, vyskytuj́ı se např́ıč habitaty i kontinenty a zauj́ımaj́ı strategie, které

jsou v̊uči sobě rozd́ılné, ale zároveň srovnatelné. Opakovaný, konvergentńı vznik stejných mor-

fotyp̊u např́ıč r̊uznými liniemi pestřenek, nebo naopak zcela rozd́ılné vzezřeńı bĺızce př́ıbuzných

druh̊u dělá z pestřenek unikátńı model ke studiu evoluce mimeze. A když opust́ıme škálu makro-

ekologických a makroevolučńıch studíı, i na lokálńı škále české louky je v současné době diverzita

života pestřenek překvapivě málo prozkoumaná. Je nesnadné a leckdy podivné snažit se odhalit
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zákonitosti složitého jevu a předpov́ıdat jeho př́ıčiny i následky, pokud se omeźıme pouze na stu-

dium několika málo druh̊u, vytržených z kontextu celkové diverzity společenstva, v němž žij́ı, nebo

v němž se vyskytovaly během své evolučńı historie.

Domńıvám se, že pokud se podař́ı proniknout do této problematiky, bude možné přinést nové

poznatky a obecně platné závěry i po dvě stě letech výzkumu pestřenek.

Studiu pestřenek se proto plánuji věnovat i ve své diplomové práci. Se školitelem máme v plánu

zopakovat některé již studované aspekty mimeze pestřenek globálněji, tedy např́ıklad porovnat

areály a biotopové preference mimetik̊u a jejich předpokládaných vzor̊u. Ráda bych také zopakovala

pokusy s krmeńım pták̊u mimetickými pestřenkami, jejich modely i nemimetickými dvoukř́ıdlými

v přirozených podmı́nkách, dle metodiky Dlussky (1984), nebot’, jak zmiňuji výše, podobných

terénńıch studíı neńı mnoho a informace z nich źıskané mohou být velmi cenné. Tyto experimenty

bych však ráda provedla s větš́ı škálou model̊u i pestřenek, jako predátory plánuji časem otestovat

ptáky i vážky. Daľśı oblast́ı, kterým bych se ráda věnovala, je UV reflektance u pestřenek, zvláště

u druh̊u, které mimetizuj́ı UV reflektantńı vzory.

Spolu se středoškolským studentem Tondou, kterému škoĺım jeho práci do soutěže středoškolské

odborné činnosti (SOČ), se budeme zabývat termoregulaćı u pestřenek. Naš́ım následným ćılem

bude zkombinovat informace o tom, jaké selekčńı tlaky p̊usob́ı na zbarveńı, velikost a chlupatost

pestřenek ze strany predátor̊u a ze strany abiotických faktor̊u (např. termoregulace).
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Hadrava, J. & Daňková, K. (2015). Hoverflies in pollination networks. In: 8th International Sym-

posium on Syrphidae. Monschau, Germany.

Hayat, R. (1997). Prey of some robber flies (Diptera: Asilidae) in Turkey. Zoology in the Middle

East, 15, 87–94.

Heal, J. (1979). Colour patterns of Syrphidae. Heredity, 42, 223–236.

Heal, J. (1981). Colour patterns of Syrphidae. III. Sexual dimorphism in Eristalis arbustorum.

Ecological Entomology, 6, 119–127.

Heal, J. (1982). Colour patterns of Syrphidae: IV. Mimicry and variation in natural populations of

Eristalis tenax . Heredity, 49, 95–109.

Heal, J.R. (1989). Variation and seasonal changes in hoverfly species: interactions between tempe-

rature, age and genotype. Biological Journal of the Linnean Society, 36, 251–269.

Heikertinger, F. (1918). Die Bienenmimikry von Eristalis: Eine kritische Untersuchung.[The bee

mimicry of Eristalis: a critical study]. Zeitschrift für wissenschaftliche Insektenbiologie, 14, 1–5.

Heinrich, B. (1984). Strategies of thermoregulation and foraging in two vespid wasps, Dolichovespula

maculata and Vespula vulgaris. Journal of Comparative Physiology B: Biochemical, Systemic,

and Environmental Physiology, 154, 175–180.

33



Heinrich, B. (1995). Insect thermoregulation. Endeavour, 19, 28–33.

Heinrich, B. & Heinrich, M.J. (1983). Size and caste in temperature regulation by bumblebees.

Physiological Zoology, 56, 552–562.

Heinrich, B. & Pantle, C. (1975). Thermoregulation in small flies (Syrphus sp.): basking and

shivering. Journal of Experimental Biology, 62, 599–610.

Herrel, A., Speck, T. & Rowe, N.P. (2006). Ecology and biomechanics: a mechanical approach to

the ecology of animals and plants. CRC Press.

Holloway, B.A. (1976). Pollen-feeding in hover-flies (Diptera: Syrphidae). New Zealand journal of

zoology, 3, 339–350.

Holloway, G., Marriott, C. et al. (1997). Phenotypic plasticity in hoverflies: the relationship between

colour pattern and season in Episyrphus balteatus and other Syrphidae. Ecological Entomology,

22, 425–432.

Howard, R.W., Akre, R.D. & Garnett, W.B. (1990a). Chemical mimicry in an obligate predator

of carpenter ants (Hymenoptera: Formicidae). Annals of the Entomological Society of America,

83, 607–616.

Howard, R.W., Stanley-Samuelson, D.W. & Akre, R.D. (1990b). Biosynthesis and chemical mimicry

of cuticular hydrocarbons from the obligate predator, Microdon albicomatus Novak (Diptera: Sy-

rphidae) and its ant prey, Myrmica incompleta Provancher (Hymenoptera: Formicidae). Journal

of the Kansas Entomological Society, pp. 437–443.

Howarth, B., Clee, C., Edmunds, M. et al. (2000). The mimicry between British Syrphidae (Diptera)

and aculeate Hymenoptera. British Journal of Entomology and Natural History, 13, 1–39.

Howarth, B. & Edmunds, M. (2000). The phenology of Syrphidae (Diptera): are they Batesian

mimics of Hymenoptera? Biological Journal of the Linnean Society, 71, 437–457.

Howarth, B., Edmunds, M. & Gilbert, F. (2004). Does the abundance of hoverfly (Syrphidae)

mimics depend on the numbers of their hymenopteran models? Evolution, 58, 367–375.

Hull, F.M. (1945). A revisional study of the fossil Syrphidae. Museum of Comparative Zoology.

Irvin, N., Wratten, S., Frampton, C., Bowie, M., Evans, A. & Moar, N. (1999). The phenology and

pollen feeding of three hover fly (Diptera: Syrphidae) species in Canterbury, New Zealand. New

Zealand Journal of Zoology, 26, 105–115.

Jackson, J.F. & Drummond, B.A. (1974). A Batesian ant-mimicry complex from the Mountain Pine

Ridge of British Honduras, with an example of transformational mimicry. American Midland

Naturalist, pp. 248–251.

James, M.T. (1932). A new Eocene syrphid from Colorado (Diptera). The Canadian Entomologist,

64, 264–264.

34



Jarzembowski, A. (2005). Colour and behaviour in Late Carboniferous terrestrial arthropods.

Zeitschrift der Deutschen Gesellschaft für Geowissenschaften, 156, 381–386.

Jarzembowski, E. (1995). Early Cretaceous insect faunas and palaeoenvironment. Cretaceous

Research, 16, 681–693.

Jauker, F., Diekötter, T., Schwarzbach, F. & Wolters, V. (2009). Pollinator dispersal in an agricul-

tural matrix: opposing responses of wild bees and hoverflies to landscape structure and distance

from main habitat. Landscape Ecology, 24, 547–555.

Jeekel, C. & Overbeek, H. (1968). A migratory flight of hover-flies (Diptera, Syrphidae) observed

in Austria. Beaufortia, 15, 123–126.

Kauppinen, J. & Mappes, J. (2003). Why are wasps so intimidating: field experiments on hunting

dragonflies (Odonata: Aeshna grandis). Animal Behaviour, 66, 505–511.

Knuth, P. & Müller, H. (1908). Handbook of flower pollination: based upon Hermann Müller’s work

”
The fertilisation of flowers by insects“. vol. 2. Clarendon press.
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Llandres, A.L. & Rodŕıguez-Gironés, M.A. (2011). Spider movement, UV reflectance and size, but

not spider crypsis, affect the response of honeybees to Australian crab spiders. PLoS One, 6,

e17136.

McAtee, W.L. (1932). Effectiveness in Nature of the So-called Protective Adaptations in the Animal

Kingdom: Chiefly as Illustrated by the Food Habits of Neartic Birds. vol. 85. Smithsonian

institution.

35



Mengual, X. & Ssymank, A. (2015). New records of Psarus abdominalis (Fabricius)(Diptera: Syr-

phidae), a threatened species in Europe. In: Annales de la Société entomologique de France (NS).
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