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CIiLE PRACE

V soucasné literature vénujici se mimikry je pomérné¢ malo pouzivan fylogeneticky
piistup. Zde analyzuji piibuzenské vztahy uvniti jednoho rodu ¢eledi Lycidae za u¢elem
studia mimikry.

Prvni otazkou je, zda fenotypicka podobnost je vysledkem evoluce mimikry nebo
jestli hraje roli i piibuznost. Potom by byla podobnost zalozena na jinych procesech, jako
je morfologicka stasis a nikoliv na purifikujici selekci ze strany predatori. Dalsi otazkou
je, zda sesterské druhy maji stejny mimeticky vzor nebo se pravideln¢ ve vzorech lisi.
Odlisnost vzora sesterskych druhti je potencialnim dikazem role mimetickych vzoru
v procesu speciace. Ackoliv studovany material je omezeny, dal$i otazkou je, zda
vyrazn&j$i mimetické vzory jsou plesiomorfni nebo jestli se vyvinuly se zpozdénim pouze
Vv terminalnich liniich. Jejich pfitomnost v terminalnich liniich by indikovala postupnou
selekci mimetickych vzort od méné vyraznych k velmi napadnym a tim by fesila jeden z
paradoxti teorie mimikry, kterym jsou vysoké naklady v prvni fazi evoluce, kdy predator
snadno najde kofist a S vysSi Cetnosti ji napada, protoze neznd vyznam daného

aposematického signalu.



1 UVOD

Tato prace se zabyva fylogenezi a na zakladé molekularni piibuznosti bude hodnocena
evoluce mimetickych vzort. Proto na avod je nutné popsat typy mimetickych interakeci,

Termin mimikry oznacuje v evolu¢ni biologii blizkou podobnost dvou a vice
organismi, které nejsou fylogeneticky blizce ptibuzné a alespon néktefi jsou chranéni
piitomnosti obranych latek (jedti nebo repelentti). Podstatou je piitomnost predatora,
ktery vyviji selek¢ni tlak na potencialni kofist, aby sdilela podobné fenotypické znaky.
Vzajemna podobnost n¢kolika organismi poskytuje ochranu pied predatory v piirodé, v
podstaté se jedna 0 sdileni nakladt na informovani predatora 0 tom, ze potencialni kotist
je chranéna. Mezi typické selekéni faktory se fadi predatori, vztah hostitele a parazita,
ktery miizeme oznacit jako mimikry na molekularni urovni (Mallet a Joron, 1999).

Mimikry se evolu¢né vyvijeji v odpovédi na schopnost piijemce (napt. predatora)
rozeznat napodobitele od napodobovaného organismu (Batesianské mimikry).
Alternativné, jsou vSichni jedinci chranéni a sdileji signal pfijimany potencialnim
predatorem (Muellerianské mimikry). Dana zména fenotypickych znakti probéhne tak,
aby napodobiteli vzdy poskytla selekéni vyhodu spocivajici v odvraceni Gitoku predatora
(Miiller, 1879; Sherratt, 2008).

Mimikry mohou byt také definovany jako identicky signal (napf. vnéjsi
fenotypicka podobnost nebo produkovana substance — feromonova nebo molekularni
urovent mimikry). Podstatou je, Ze signal je emitovan dvéma rozdilnymi, nepfibuznymi
organismy a signal ma alespon jednoho spole¢ného piijemce. Percepce tohoto signalu
piijemcem usti v obou piipadech ve stejnou odpoveéd, to je vzdani se utoku, jelikoz je
vyhodné danym zplsobem reagovat na podnét a vyhnout se nepiijemnym disledkim
utoku (Endler, 1981; Malcolm, 1990; Mallet a Joron, 1999; Ruxton et al., 2004; Grim,
2013).

V nékterych situacich je t€zké od sebe odlisit, zda se u daného organismu jedna o
mimikry nebo kamuflaz. Naptiklad bylo pozorovano, ze stejné zbarveni mize byt jednim
predatorem vnimano jako kamuflaz a druhym jako aposematicky signal (Fabricant a
Herberstein, 2015). Tento rozdil se da dobie stanovit, je-li znam piijemce signalu
spole¢ného pro oba organismy. Zname-li piijemce, je dale nutné pochopit, jaké
behavioralni zmény U n¢j zplisobi pfijimany signal. Muzeme tedy fici, ze pokud se jedna
0 mimikry, ma vysilany signal signifikantni vyznam pro pfijemce i jeho odesilatele.

Cilem takového signalu je rozpoznani pfijemcem a vyvolani patfi¢né odpovédi. Na rozdil
9



od mimikry, efekt maskovani neboli kamuflaze, je vyhnuti se kontaktu s piijemcem,
kterym je predator. Kamuflaz byva obvykle omezena na napodobovani okolniho
prostfedi. O pritomnosti mimikry nemtizeme hovofit, nastane-li situace, kdy se jeden
organismus ptizpasobi zptisobu zivota druhého organismu, aniz by u nich existoval
néjaky typ spole¢ného signalu a jeho pfijemce.

Ve vétsing piipadu z vysoké miry podobnosti tézi napodobitel (Batesianské
mimikry), ktery kopiruje vné&jsi vzhled druhého, vzdy efektivné chranéného organismu.
Mimetické vztahy nalezneme u organismu fadicich se do stejné tiidy, fadu dokonce i
Celedi nebo druhu (Mallet a Joron, 1999). Existuji vSak Cetné ptipady, kdy rostliny
napodobuji zivo¢ichy a naopak.

Fenomén mimikry neni omezen pouze na napodobovani vzhledu. Existuji
ptipady, kdy dochazi k napodobovani zvuku, chovani, pachovych stop, které dokazi
odpudit nebo oklamat makrosmatické predatory ¢i snaha o kopirovani biochemickych
drah. Cilem prakticky vSech mimetickych vztah je oklamani pfiijemce, kterym v
ekologickych interakcich mtize byt naptiklad predator, kofist napodobovana mimetickym
dravcem a n¢kdy i jedno z pohlavi stejného druhu. U modelového organismu, ktery je
negativné ovlivnén svym napodobitelem, muze dojit ke zménam vné&jsiho vzhledu,
produkce odlisnych latek aj. v dusledku evoluéniho vyvoje. Tyto nové vlastnosti mu
nasledné umozni sniZit nezadouci dopad pfitomnosti napodobitele na jeho populaci. Tato
selekéni vyhoda bude trvat do doby nez se na tyto zmény napodobitel adaptuje.

Mimetické interakce jsou tedy velmi komplikované a dynamické.
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2 SOUCASNY STAV RESENE PROBLEMATIKY
2.1 Zakladni typy mimikry

Henry Walter Bates v roce 1862 na zaklad¢ pozorovani amazonskych motyla navrhl
hypotézu, ze druhy, které jsou obvyklou kofisti predatori se mohou chranit tak, ze
vzhledové pfipominaji nejedlé nebo jedovaté druhy. Svou hypotézu vyvodil konkrétné z
pozorovani dvou rodd motyli. Rod Heliconius, ktery disponuje napadnymi barvami a
nepiijemnou chuti je odmitan ptaky jako potrava, na druhou stranu nékteré rody z ¢eledi
Pieridae obdobné vlastnosti nevykazuji a jsou ptaky jako potrava ptijimani. Pozdéji byl
tento jev pojmenovan jako Batesianské mimikry. H. W. Bates si také béhem svych
pozorovani povs§iml, ze dochazi ke kopirovani vzezieni jednoho nechutného druhu jinym,
stejné odpudivym. Své zjisténi interpretoval pouze jako ,,adaptaci na lokalni ptirodni
podminky*, ktera neni spojena s predaci (Mallet a Joron, 1999; Sherratt, 2008). Pozdg&ji
tento jev popsal J. F. Miiller (1878).

V poslednich dekadach s vysvétlenim procesi spojenych s Batesianskou mimikry
pomohly pfedevS§im matematické modely (Huheey, 1964; Emlen, 1968; Estabrook a
Jespersen, 1974; Luedeman et al. 1981; Huheey, 1988). Problémem téchto modela je ale
to, ze byly spiSe vétSinové zaméfeny na aspekt stability vztahu napodobitele
a napodobovaného organismu nez na evoluéni vyvoj podobnosti mezi nimi. Za tuto
skute¢nost je nejspiSe zodpovédna zdanliva jednoduchost vyvojového procesu tohoto
typu mimikry. Dalsim diivodem je také existence vSeobecného nazoru, ktery tvrdi, ze na
napodobitele je vyvijen silny selekéni tlak, ktery vede k tomu, Ze se mimici snazi co
nejvérohodnéji pfipominat své modely (Sherratt 2002).

V roce 1878 némecky piirodovédec Johannes Friedrich Miiller pfisel s evoluénim
vysvétlenim pro velmi blizkou podobnost mezi dvéma ¢i vice nebezpeénymi nebo
nejedlymi organismy. Dnes tento jev zname pod pojmem Miillerianské mimikry. Miiller
I jeho soucasnici uplatiiovali na tuto problematiku pohled ranych darwinistd. Tento
fenomén dle J. F. Miillera spoc¢iva v tom, ze se u dvou nebezpecnych druhti v prubé¢hu
evoluce vyvinul podobny vzhled z davodu, aby se jejich spole¢ni predatofi rychleji
naucili rozeznavat jednotny signal obou organismu a tim byly sdileny naklady na jejich
informovani. Predatofi se po urc¢ité dobé€ za¢nou témto druhtim vyhybat a jejich mortalita
se tak snizi. Vyhoda, kterou tento typ mimikry pfinasi je ve zvyseni celkového poctu
jedinct se stejnou vlastnosti a tim pokles pravdépodobnosti napadeni jednotlivce. Svou

hypotézu podpofil matematickym modelem, ve kterém predatofi uto¢i na fixni pocet
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jedinctu (n) obou nebezpeénych nebo nejedlych druht v urcitém casovém obdobi, nez se
nauci tyto druhy odmitat jako béznou kofist (Mallet a Joron, 1999; Sherratt 2008). Jedna
se 0 prvni matematicky model popsany v evolu¢ni biologii.

Problémem ranych darwinistti bylo to, ze jesté plné neporozuméli staviim, ve
kterych se kratkodobé individualni benefity mohou dostat do konfliktu s dlouhodobymi
popula¢nimi vyhodami. Zaméfime-li se na selektivni evolu¢ni vyvoj mimikry, zjistime,
ze Se zde nachazi nékolik vrchold stability, které mohou nakonec branit Gplnému
roz$ifeni vyhodné vlastnosti. Z tohoto diivodu je nutné se zabyvat evolu¢ni dynamikou
mimikry (Mallet a Joron, 1999).

Starsi literatura odkazuje na to, ze Miilleridnské mimikry jsou piedevs$im
doménou neotropickych motyld  Heliconius (podceled” Heliconiinae celedi
Nymphaliidae, baboc¢koviti), U nichz jsou pfitomny charakteristické defenzivni vlastnosti.
| kdyz pritomnost Miillerianské mimikry u téchto motyla se dnes fadi k u¢ebnicovym
prikladim, tak se neomezuje pouze na n¢ (Turner, 1981; Sheppard et al., 1985; Brower,
1996). Dalsi zdokumentované piiklady nalezneme u muar rodu Zygaenidae (Sbordini et
al., 1979; Niehuis et al., 2007), rodu Bombus (Plowright a Owen, 1980; Williams, 2007),
fadu Heteroptera (Zrzavy a Nedved, 1999) a dale napiiklad u amazonskych Sipovych zab
(Symulaet al., 2001; Chiari et al., 2004). Miillerianské mimikry se vsak neobjevuji pouze
v zivoci$né fisi. U rostlin najdeme také ptipady velmi podobného fenotypu napii¢
raznymi druhy, tedy jakousi ,,formu Miillerianské mimikry* (Chittka, 1997; Roy a
Widmer, 1999; Benitez-Vieyra et al., 2007).

S pojmem Miillerianské mimikry je Casto spojovana podobnost mezi dvéma
druhy. Avsak je dulezité zminit fakt, ze tento jev bézné zahrnuje $irsi okruh podobnych
druht, ktery je v anglické literatufe oznacovan jako ,,mimicry rings* (Mallet a Gilbert,
1995). Vhodnou demonstraci vétsi skupiny podobné vyhlizejicich druhti jsou komplexy
brouk ¢eledi Lycidae sdilejici odpudivou chut’ (Linsley et al., 1961; Eisner et al.,2008).
Jak dokladaji ¢etné piiklady, Miillerianské mimikry nejsou v ptirodé neobvyklé a ukazuji
nam jedny z nejpozoruhodnéjSich typt adaptivni podobnosti, zahrnujici mimikry rodu
Carabidae a tadu Hymenoptera (Schultz, 2001) a také mimikry tadia Lepidoptera a
Hymenoptera (Weller et al., 2000).

Kofist, na kterou se predatoriim nevyplati utocit ¢asto sdili témet nerozeznatelné
vyrazné zbarveni a vzory (Beatty et al., 2004). Toto vystrazné zbarveni je stejné jako v

piipad¢é Batesianské mimikry podminéno nékolika malymi vzory-regulujicimi lokusy s
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majoritnim efektem. Mnoho z téchto lokust tvoii epistatické elementy, které jsou
usporadany tésn¢ za sebou (Mallet a Joron, 1999).

Uvazuje se, ze mezidruhové Miillerianské mimikry vznikaji nasledkem
purifikujici selekce vedouci k manifestaci spoleéného fenotypu. Ziskany spole¢ny
fenotyp umozni t€émto druhtim ,,uSetfit energii vynaloZzenou na to, aby se je predator

naucil rozpoznavat jako nevhodny zdroj potravy (Mallet a Joron, 1999).

2.2 Nedokonalé mimikry

Pojmem mimikry oznacujeme, kdyz se u jednoho druhu (napodobitele — Batesianské
mimikry nebo komimika — Miillerianské mimikry) vyvine jista fenotypova podobnost s
jinym druhem (modelem, napodobovanym organismem). Napodobiteli (nebo
komimikovi) tato nabyta vlastnost poskytuje selekéni vyhodu. Tento model je hojné
vyuzivan jako demonstrace sily ptirodni selekce vytvaret ¢etné adaptace. Nicméné
mnoho domnélych napodobitelit nekopiruje modelovy organismus dokonale a
predpokladame, Ze i predator je schopen registrovat rozdilu a zvysit ¢etnost utoka v
ptipadé, kdy si neni jisty, jestli je jedinec chranény (Kikuchi a Pfennig, 2013).

V pripad¢ Batesianské mimikry nalezneme velké mnozstvi ptipadd, kdy
podobnost mezi modelem a jeho mimikem je od idealu pomérné vzdalena. Doposud bylo
pro charakterizaci tohoto jevu navrzeno jen malé mnozZstvi kvantitativnich modelt. Ve
védecké komunité prevladalo totiz presvédceni, ze vyvoj Batesianské mimikry s piesnou
podobnosti druhti nastane, jestlize se fenotyp napodobitele za¢ne vyvijet vyssi rychlosti
nez fenotyp jeho modelového organismu (Fisher, 1930), coz je pozadavek, ktery bude
témef jisté splnén (Nur, 1970; Holmgren a Enquist, 1999). Tento nazor je ale v rozporu s
faktem, ze se v ptirod¢ nachazeji druhy vykazujici potencionalni Batesianské mimikry s
nepiilis vysokou miru vzajemné podobnosti. Zminény typ podobnosti nalezneme u
pestieneck mimikujicich véely a vosy (Dittrich et al., 1993; Edmunds, 2000). Do této
kategorie spadaji i néktefi nejedovati neotropicti hadi napodobujici prudce jedovaté
koralovce (Savage a Slowinski, 1992). Existuje n€kolik hypotéz snazicich se objasnit

nedokonalé mimikry (Kikuchi a Pfennig, 2013).

2.2.1 Hypotéza pozorovatele
Tato hypotéza tvrdi, ze nékteré nedokonalé mimikry ve skute¢nosti nedokonalymi

mimikry vibec nejsou. To je zpusobeno tim, Ze lidské oko je schopno detekce
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nedokonalosti, které pfirozeny piijemce signalu (predator) neni schopen rozeznat. Proto
nedokonalé mimikry nepiedstavuji ,,vyzvu“ pro piirodni selekci, jelikoz tyto
nedokonalosti jsou irelevantni pro zamyslené piijemce signalu. Jedna se tedy o projevy
fenotypu, které zaznamena pouze ¢lovek nikoli ekologicky relevantni piijemce (Cuthill
a Bennett, 1993; Dittrich et al., 1993).

2.2.2 Hypotéza vyvojovych a genetickych omezeni

Podle této hypotézy jsou nedokonalé mimikry zptisobeny omezenou produkci signalu,
ktera alespon docasné zabranuje Selekci vedouci k vyvoji lepsi mimikry. Nedokonalé
mimikry tedy nejsou dle této teorie artefaktem lidského vnimani, ale realné jsou takto
vnimany i relevantnim predatorem. Napiiklad populace nepiesnych napodobiteltt muze
postradat genetickou variabilitu k vytvofeni mnohem ptesngjsi kopie fenotypu
modelového organismu (v ptipad¢ Batesianské mimikry) nebo komimikry (v ptipadé
mimikry Miillerianské). Je nutno zminit, ze vétSina studii predpoklada, ze omezeni
mohou byt pravdépodobné prekonana po dostatecné dlouhé dobé a za piitomnosti silné
selekce. Prave z tohoto diivodu geneticka a vyvojova omezeni nenabizeji univerzalni

vysvétleni pro nedokonalé napodobovani (Maynard Smith et al., 1985).

2.2.3 Hypotéza vzdalovani (,,chase-away*“ model)

Tato hypotéza podobné jako hypotéza vyvojovych a genetickych omezeni piredpoklada,
ze nedokonalé Batesianské mimikry odrazeji alespon do¢asnou neschopnost odpovédi na
selekci vedouci k vyvoji dokonalé mimikry. Napodobitelé disponujici nedokonalymi
Batesianskymi mimikry se mohou vyvijet a stat se tak lepsimi mimiky. Modelové
organismy, které napodobuji, vSak také podléhaji selekci, zodpovédné za vyvoj nového
fenotypu. Tento fenotyp jim umozni se odlisit od svych napodobitelt @ vyhnout se tak
negativnimu ovlivnéni fitness vlastni populace, jehoz pfi¢inou je existence
,parazitického* mimika. Vysledkem je, ze napodobitel zaostava v evoluci fenotypu za
svym modelovym organismem. To je dano tim, Ze se novy fenotyp u napodobovaného
organismu vyvine v momenté, kdy je mezi nim a napodobitelem jiz velmi maly
vzhledovy rozdil. Jedna se tedy o jakysi ,,zavod ve zbrojeni® mezi mimikem a jeho
modelem, ve kterém modelovy organismus vitézi (alespon docasné). V takovychto

situacich je pritomnost nedokonalé mimikry nasledkem casovych prodlev, ve kterych
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napodobitel pfizpasobuje svij vzhled novému fenotypu modelového organismu
(McGuire et al., 2006; Franks et al., 2009).

Purifikujici selekce, ktera je uplatiiovana na populaci mimika, je obvykle siln¢;si
nez selekce v ptipadé populace modelového organismu. Divodem pro tak silnou selekci
je, aby se napodobitel co nejvérohodnéji podobal svému modelu. Tato podobnost mu poté
zajisti selekéni vyhodu (Ruxton et al., 2004). Na druhou stranu vzacné mutace na strané
modelového organismu nejsou az tak vyhodné. Jedinci vykazujici novy mutantni fenotyp
se budou odlisovat od zbytku populace a mohou se stat snadngjsi kofisti predatorti (Nur,
1970).

2.2.4 Hypotéza uvolnéné selekce (Relaxed selection hypothesis)

Tato hypotéza predpoklada, ze vyskyt nedokonalé mimikry je zpusoben uvolnénou
selekci. Fitness populaci nékterych nedokonalych napodobitell je srovnatelna s fitness
populaci jejich modela i pres jejich nedokonalou podobnost. Je to zpisobeno tim, Ze
predatofi nediskriminuji ani jeden z druhti a nedokonali mimetici prezivaji. Model a
mimik v tomto ptipadé sdili sice velmi podobny signal a predator je tak od sebe neumi
dokonale rozlisit, ale nejsou schopni dosahnout dokonalé podobnosti, protoze piisobeni
purifikujici selekce se jiz zastavilo. K tomuto jevu dochazi proto, Ze sila selekce, diky
které se u napodobitele vytvati fenotyp modelového organismu je uvolnéna (Duncan a
Sheppard, 1965; Sherratt, 2001; Sherratt, 2002).

Mnoho matematickych modeld aplikovanych na selekci u mimikry vyuzilo teorii
detekce signald, aby se pokusilo objasnit tento fenomén (Oaten et al., 1975; Getty, 1985;
Sherratt, 2001; Sherratt, 2002). Systém je navrzen tak, aby proces detekce signalu
optimalizoval spravné reakce na signal a minimalizoval chybovost. Vysledky ukazuji, ze
ptijemci signalu (predatofi) by méli zvolit urcity fenotypovy prah, ktery je pro né garanci
alespont primérného zisku, akceptuji-li vSechny emitory signalu spadajici do daného
fenotypového prahu. Pozice tohoto prahu zavisi na tom, za jakych okolnosti se
predatorovi vyplati akceptovat modelovy organismus jako zdroj potravy, jaké vyhody mu
pfinese pozieni napodobitele a také na relativnim vyskytu obou druhti v daném prostiedi
(stejné tak na vyskytu alternativnich signali emitovanych nemimetickymi organismy
(Dill, 1975; Sherratt a Beatty, 2003; Lindstrom et al., 2004).

Nachazi-li se v prostiedi pocetna populace napodobovaného organismu byva
vyskyt napodobitele vzacny. Mize také nastat situace, kdy se fenotypovy projev mimika

a jeho modelu piekryva. V tomto piipadé bude predatory ohrozeno mens$i procento
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napodobitelovy populace a selekce vedouci k evoluci lepsi mimikry je tak oslabena. V
kone¢ném vysledku budou populace napodobiteld vykazovat velmi podobnou fitness

jako je tomu u populaci jejich modeli (Sherratt, 2002).

2.2.5 Hypotéza mimetického zhrouceni
Tato hypotéza vychazi z predpokladu, ze v ur€itych situacich mohou byt nedokonalé
mimikry lepsi lokalni adaptaci nez mimikry dokonalé. Nedokonalé mimikry tedy
reflektuji kompromis mezi genovym tokem na jedné stran¢ a selekci na strané druhé.

Klasické vysvétleni rozdilného vzhledu mimika a modelu je, ze mimikry jiz
nepfinaseji zadny benefit. Naptiklad, dfive dokonalé mimikry byly degradovany
ptirodnim vybérem (Brower, 1960). Tato situace nastava v oblastech, kde se modelovy
organismus vyskytuje vzacné nebo vibec. Teorie Batesianské mimikry obecné tvrdi, ze
napodobitel by se mél nachazet pouze v oblastech, kde je pritomen jeho model ve vétsim
mnozstvi nez jeho napodobitel (Ruxton et al., 2004). Ochrana pied predatory, kterou
mimikry poskytuji by se tak méla vytracet v lokalitach, kde se model pfirozené
nevyskytuje nebo je extrémné vzacny. Tento piedpoklad vSak ptichazi do rozporu
s faktem, ze nalezneme hojny pocet napodobitelt i v oblastech s nulovym vyskytem
modelového organismu (Pfennig a Mullen, 2010).

Napodobitelé, ktefi se vyskytuji na stejném uzemi jako jejich model (sympatrie)
a zaroven Vv oblasti zcela bez piitomnosti modelu (alopatrie) by méli podléhat silné
divergentni selekci. V ptipadé sympatrického vyskytu téchto druhti by mélo dochazet k
udrzovani mimikry, dokonce i k jejimu evolu¢nimu vylepseni. Na strané¢ druhé pti
alopatrickém vyskytu by méla selekce vést k postupnému zhrouceni ptivodni mimikry a
prechodu na kryptické zbarveni nebo jiné alternativni antipredac¢ni strategie. Zhrouceni
mimikry nastava z dtvodu, Ze napodobitel obvykle disponuje napadnym fenotypem,
stejné jako jeho model (Ruxton et al., 2004). Obecné diky takto vyraznému fenotypu by
meéli alopatri¢ti napodobitelé pocit'ovat vétsi tlak ze strany predatort, nez je tomu u druhd
s mén¢ napadnym fenotypem. Je-li tato selekce ze strany predatort silna, mél by se
u alopatrickych mimiki vyvinout méné napadny vzhled (nemimeticky fenotyp).
Napodobitelé, ktefi momentalné vykazuji nedokonalou podobnost, tak mohou pouze
prochazet vyvojem sméfujicim k nemimetickému fenotypu. Tento ptechodny fenotyp,
ktery oznaCujeme pravé jako nedokonalé mimikry je do jisté miry udrzovan genovym
tokem (Harper a Pfennig, 2008). Avsak muze také dojit k zachovani mimetického

zbarveni z alternativnich duvodt jako je zastraSeni predatora nezvykle napadnym
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zbarvenim pro danou oblast nebo z divodu sexualni selekce, u které barevnost piidava

na atraktivité jedince (Pough, 1976).

2.2.6 Hypotéza percepce

Podle této hypotézy vyuzivaji napodobitelé vrozené schopnosti percepce signalu jeho
zamyslenymi piijemci. Signal nedokonalého napodobitele ma na pfijemce (predatora)
vétsi efekt nez signal emitovany dokonalym mimikem. Vysledna odpovéd’ predatora tedy
bude silnéjsi v ptipad¢ signalu nedokonalého mimika. V tomto piipadé jsou nedokonalé

mimikry lepsi adaptaci (Vereecken a Schiestl, 2008).

2.2.7 Hypotéza satirické mimikry

Tato hypotéza mimikry fika, ze zatimco néktefi napodobitelé profituji z dokonalé
podobnosti se svymi modely, jini tézi z exprese komponent aposematickych signald ,,v
nevhodném kontextu.” Jako piiklad takového signalu mohou poslouzit pruhy
charakteristické pro vosy na téle mouchy. Exprese signalu tohoto typu pomuze nositeli
zmast predatora na dobu, ktera je potfebna k ut€ku (Howse a Allen, 1994).

Tato teorie byla dale rozpracovana a ptredpovida, Ze ,,opacné vlastnosti maji
tendenci byt favorizovany pfirozenym vybérem, aby bylo dosazeno vysokého stupné
nejednoznacnosti. Jinymi slovy, nedokonali napodobitelé vykazujici smiSeny fenotyp
modelového organismu a alternativni kofisti by méli mit vyssi fitness nez piesnéjsi

napodobitelé, které vsak lze ale stale od modelu rozlisit (Howse a Allen, 1994).

2.2.8 Hypotéza vice modeli
Podle této hypotézy budou ptirozenym vybérem uptednostnéni jedinci, ktefi neptfesné
napodobuji vice modelti nachéazejicich se v siroké geografické oblasti, pred témi, ktefi
napodobuji velmi piesné pouze jeden modelovy organismus (Edmunds, 2000). Za téchto
okolnosti je populace ,,obecného* napodobitele (hapodobuje nékolik druhi zaroven) vetsi
nez populace mimika dokonale imitujiciho jediny druh (Edmunds, 2000).

Existuje-li vice sympatrickych modelt, tak se u napodobitele vyvine
intermediarni fenotyp nebo fenotyp pouze jednoho z modeld. Vysledny vzhled zavisi na
vzajemné podobnosti modeld, ktera muze ¢i nemusi stacit ke zmateni predatort. V

piipadé¢ alopatrickych modeld se u mimika vyvine intermediarni fenotyp, ktery se blizi
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fenotypu méné chranéného modelu z této skupiny nebo je kombinaci fenotypu nékolika
modelu (Sherratt, 2002).

2.2.9 Hypotéza vice predatori

Tato hypotéza piedpoklada, ze v ptipad¢ Batesianské mimikry, reaguji néktefi predatoii
na napodobitele presné¢ tak jak to ve své teorii publikoval Henry Walter Bates (Bates,
1862). Nasledkem toho hrozi mimikum zvySené nebezpeci ze strany predatort, ktefi se
specializuji na lov jejich modelového organismu. Z toho vyplyva, ze optimalni mimeticky
fenotyp je kompromisem mezi fenotypem, ktery umozni zmast vétSinu predatord a

fenotypem, ktery umozni Gnik pted specializovanymi predatory (Pekar et al., 2011).

2.2.10 Hypotéza selekce blizce pribuznych

Dle této hypotézy musi v pripadé Batesianské mimikry dojit ke ztrat¢ fitness populace
napodobitele za ucelem vyvoje lepsi mimikry. Dojde tedy ke zvySeni Cetnosti utoku
vedenych predatory na celou populaci napodobitele veetné blizce piibuznych (Johnstone,
2002).

Kdyz je model v dané lokalité vzacny nebo slabé zastoupeny, predatoti obvykle
utoci na takovou kofist, ktera Se mu nejvice podoba. Tento typ kofisti Si vybiraji zamérné,
protoze je mnohem vétsi Sance narazit na dokonalého napodobitele nez na nebezpecny
model (Oaten et al., 1975).

Pro mimika je tedy vyhodnéjsi disponovat nedokonalou podobnosti v prostredi se
vzacnym vyskytem modelového organismu. Praveé diky nedokonalé Batesianské mimikry
dojde ke snizeni procenta utokt predatory na jeho populaci. V takové lokalité je tendenci
predatord tocit na co nejméné piesné napodobitele nez na celou populaci. Z chovani
predatori tak budou t€zit napodobitelé s intermediarnim fenotypem. Presnéjsi
napodobitelé v této populaci budou podléhat individualni ptimé selekci vedouci k vyvoji
lepsi mimikry. Budou-li vsak jedinci v populaci dostatecné piibuzni, projevi se na ni
nepiimy negativni efekt zvysené predace. Nasledkem tohoto efektu dojde ke sniZeni
fitness populace a vyvoji stabilni nedokonalé mimikry (Johnstone, 2002).

2.2.11 Hypotéza posunu znaki

Podle této hypotézy nedokonalé mimikry reprezentuji evoluéni kompromis mezi selekci

fizenou predatory vedouci K fenotypové konvergenci (dokonalé mimikry) a kompetitivné
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fizenou selekci vedouci k fenotypové divergenci (nedokonalé mimikry) (Kikuchi a
Pfennig, 2012). Jinak feceno, nedokonalé mimikry jsou manifestaci ,,posunu znaki‘,
evolu¢niho vyvoje, ktery nastava jako adaptivni odpovéd’ na boj o zivotné dulezité zdroje
nebo skodlivé reprodukéni interakce mezi druhy (Brown a Wilson, 1956; Grant, 1972;
Schluter, 2000; Dayan a Simberloff, 2005; Grether et al., 2009; Pfennig a Pfennig, 2009,
2012).

Abychom spravné pochopili tuto hypotézu, povazujme mimikry za ucinnou
ochranu pted predatory. Napodobitelé a jejich modely (v piipadé Batesianské mimikry)
nebo komimici (v ptipadé mimikry Miillerianské) by si neméli byt podobni pouze
fenotypem, ale méli by se také vyskytovat spole¢né v daném ¢ase na stejné lokalité
(Beatty a Franks, 2012). Spole¢né se vyskytujici fenotypoveé podobné druhy casto bojuji
mezi sebou o zdroje potravy, reprodukéni tGspéSnost nebo oboje. Tato kompetice
odkazuje na pfimé a neptimé interakce mezi druhy nebo populacemi. Vysledkem takové
interakce je snizeni uspésné reprodukce a zdroji potravy zhruba ve stejné mife pro oba
zucastnéné druhy (Pfennig a Pfennig, 2012). Adaptivni odpovéd’ na skodlivou interakci
tohoto typu spociva v odliseni se od heterospecifickych konkurentit (Schluter, 2000;
Dayan a Simberloff, 2005; Pfennig a Pfennig 2009; Pfennig a Pfennig, 2012). Vzajemné
interagujici druhy se tak 1isi fenotypem v dusledku procesu znamého jako posun znak?.
Tyto vzhledové odlisnosti pak u Batesianskych i Miillerianskych mimikt vedou k vyvoji
nedokonalé mimikry (Kikuchi a Pfennig, 2012).
ekologickymi nebo reprodukénimi podminkami. Je-li tento posun znakti reprodukéniho
charakteru, byvaji signaly vysilané nedokonalymi mimikry cileny na potencionalni
predatory nebo partnery (Estrada a Jiggins, 2008).

2.3 Predatori
Miiller (1878) si vs8iml skuteCnosti, Ze Se predatofi do urcité miry vyhybaji kofisti
nepiijemné chuti. Jedna se 0 ur€ity stupen schopnosti rozeznat takovy typ kofisti, ktery
je ziskan uc¢enim. Kdyby byla tato vlastnost vrozena, neexistoval by divod k postupnému
uceni (Sherratt, 2008).

Dukazy pro vrozenou schopnost se vyhybat nebezpeéné Kofisti zahrnuji
predevsim extrémné nebezpecnou kofist jako jsou jedovati hadi (Caldwell a Rubinoff,
1983). Naivni dravci vykazuji vy$si miru opatrnosti, ptijdou-li do kontaktu s napadné

zbarvenou kofisti (Schuler a Roper, 1992).
19



Jeden z novéjsich experimenti prokazujicich schopnost dravct se vyhybat
nechutné kofisti byl proveden Pinheirem v roce 2003 (Pinheiro, 2003). Tento pokus byl
zalozen na pozorovani vztahu ptacich predatord a motylt, kteti jsou jejich béznou kofisti.
Bylo zjisténo, ze motyli nepifijemné chuti byli ptaky odmitani jako zdroj potravy na
zakladé jejich vzhledu. Pozorované chovani bylo mnohem vice patrné v habitatech, ve
kterych se spole¢né vyskytuji dravci i nechutné druhy motyl. Tento i jiné experimenty
ukazuji, ze mnoho predatord musi nechutnou nebo jinak nebezpec¢nou kofist nejprve
ochutnat, nez se ji dokazi Iépe vyhybat (Sherratt, 2008).

Narazi-li predator na kofist s neznamym fenotypem, mutize na ni zareagovat dvéma
zpusoby. Bud’ se této kofisti ihned vyhne nebo riskuje atok, ktery ma negativni vysledek.
Odmitnuti nového fenotypu predatorem je zaloZeno na jeho dosavadnich zkuSenostech,
kdy se fenotyp kofisti jevi jako znaén& nechutny. Utok na takovou kofist miize
predatorovi pfinést novy zdroj chutné potravy nebo zkusenost, ze takovéto kofisti je lepsi
se vyhybat (Aubier a Sherratt, 2015).

Jestlize je veskera kofist sdilejici dany fenotyp nechutna, tak pocet jedinct, které
musi predator ochutnat pied tim, nez se nauci tento fenotyp bezpecné rozeznavat zavisi
na velikosti populace této kofisti. Pfikladem muze byt populace kofisti, ve které je
roz§ifen pro predatora neznamy fenotyp. Narazi-li predator béhem procesu ochutnavani
na chutné individuum, tak by mél pokracovat v testovani dalsich jedinct této populace.
Zaroven se od predatora ocekava, Ze se bude vyhybat jedincim S malo rozSifenym
barevnym vzorem. M¢la by se tedy v tomto piipadé u predatora projevit uritd uroven
neofobie (napf. nasledky zpusobené pozienim toxické potravy) (Aubier a Sherratt, 2015).
Optimalni strategie predatora ochutnavajiciho jedince populace kofisti je schopna vyvolat
zcela odlisné selekéni tlaky na tuto populaci od znamé purifikaéni selekce pies selekci
vzacnych vzoru az po diverzifikaci apostatické selekce zptisobené neofobii, které jsou
zavislé na zakladnich podminkach (Clarke, 1962). Pravé neofobie je povazovana jako
vyznamny generator polymorfismu u napadné zbarvené koftisti (Sherratt et al., 2004;
Franks a Oxford, 2009).

Predace zodpovida za vyvoj cetnych obranych adaptaci u kofisti. Mezi ty zvlaste
napadné se fadi deimatické ukazovani. Deimatické ukazovani se maze podobat nebo se
dokonce vyskytovat spolu s aposematickymi varovnymi signaly. AvSak hypotéza mu
piifazuje nezavislou roli v procesu uéeni predatort. Experimentalné bylo prokazano, ze
efektivita deimatického ukazovani zavisi na zkuSenostech predatora. Je-li Gto¢nikem

naivni (obvykle alopatricky) predator, tak je protektivni hodnota deimatického ukazovani
20



pomérné vysoka. V tomto piipadé jej mizeme povazovat za efektivni odstraSujici
prostiedek. Sance na preziti takto chranéné kofisti viak konzistentné klesa, ptijde-li do
kontaktu se zkusenym (obvykle sympatrickym) predatorem. Sympatricti predatoti se tedy
I pfes komplexni obranu takové kofisti naucili, jak na ni utocit a konzumovat ji. Z toho
vyplyva, ze v piipadé deimatismu se miiZe predator naucit, v jaké chvili dojde k odhaleni
deimatického vzoru, ktery mize nasledné ignorovat a poziit kofist (zkuseny sympatricky
predator) nebo se ji vyhnout (naivni alopatricky predator). Experiment byl proveden s
horskymi kobylkami Acripeza reticulata (Umbers et al., 2019).

2.4 Modelova skupina — ¢eled’ Lycidae

Rad Coleoptera je nejvice diverzifikovanou skupinou organismi. Do dnesni doby bylo
charakterizovano zhruba 400 000 druhti spadajicich do tohoto tadu (Bocak et al., 2014).
Modelovou skupinou Vv této praci je ¢eled’ Lycidae (dlouhotstcoviti). Tato ¢eled’ je fazena
do nadceledi Elateroidea, série Elateriformia a podiadu Polyphaga (Crowson, 1955;
Lawrence a Newton 1995; Bocakova et al., 2007). Jedna se o jednu z nejvyznaméjsich
Celedi v nadceledi Elateroidea, ¢itajici pies 4500 popsanych druhi (Bocak et al., 2008;
Bocak et al., 2014).

Vyskyt broukti ¢eledi Lycidae je kosmopolitni, pficemz nejvétsi druhovou
pestrost nalezneme ve vlhkych lesich tropického pasu. Tyto stinné vlhké tropické lesy
predstavuji idealni misto pro vyvoj larvalniho stadia téchto broukt. U larev nalezneme
specialné¢ modifikované ustroji pro ptijem tekutin z hrabanky nebo rozkladajiciho se
dieva (Bocak a Matsuda, 2003). Tekutina pfijimana larvami obsahuje oraganické latky a
mikroorganismy obyvajici svrchni vrstvy lesni zeminy (Cicero, 1994; Bocak a Matsuda,
2003; Kazantsev, 2005).

Télo dospélct je pouze slabé sklerotizovano, coz ma za nasledek pomaly a
neobratny let i sklon k vysychani (Bocak a Bocakova, 2008). Dospéli jedinci na rozdil od
larev nepfijimaji potravu viibec, vyjimeéné Se néktefi zastupci mohou zivit nektarem
(Bocak a Matsuda, 2003). Délka zivota se pohybuje pouze okolo 2-3 tydnt (Motyka et
al., 2017). Pro larvy i dospélce je charakteristicka nizka mobilita a jejich vyskyt se
obvykle omezuje na nejniz$i stinna patra tropického destného lesa (Bocak et al., 2008).
Pomaly a tézkopadny let, zptisobeny slabou sklerotizaci téla brouki ¢eledi Lycidae, ¢ini
unikové reakce pred predatory velmi obtiznymi. Alternativni ochranu pted predatory jim
poskytuje vylucovani bilé az rizové hemolymfy obsahujici latky palcivé chuti. Tato

chemicka obrana je ¢ini nepozivatelnymi, avSak ne jedovatymi. Slozky hemolymfy silné
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zapachaji a maji hotkou chut’ (Bocak a Matsuda, 2003). Pfitomnost chemické obrany je
dana najevo aposematickymi vzory a velky pocet druhii je také mimetickych (Bocak a
Yagi, 2010).

2.4.1 Mimikry a Lycidae

Brouci ¢eledi Lycidae mohou byt napodobovani nepiibuznymi druhy stejné celedi, které
vykazuji chemickou defenzivu podobného charakteru. V takové situaci se jedna o
Miillerianské mimikry (Miiller, 1879; Mallet a Joron, 1999). Nebo mohou byt soucasti
mimetickych komplexd, kdy jsou napodobovani jinymi druhy hmyzu, u nichZz neni
obdobna antipredaéni strategie pifitomna. V takovém piipadé hovofime 0 Batesianské
mimikry (Mallet a Joron, 1999).

Chemicka ochrana spojena s mimikry byla dobfe prozkoumana u
severoamerickych rodu ¢eledi Lycidae. Konkrétné se jedna o rody Calopteron a Lycus.
Tito brouci jsou odmitani jako kofist svymi piirozenymi predatory, kterymi jsou drozdi
a pavouci dvou celedi: slidakoviti (Lycosidae) a kiizakoviti (Araneidae). Za jejich
neptijemnou chut’ zodpovida acetylenova kyselina, ktera dostala nazev pravé podle ¢eledi
Lycidae kyselina lycidova (Obr. 1). Deterentni ti¢inky této kKyseliny na chovani predatort
béhem krmeni byly prokazany experimentalné. Chemické analyzy u celedi Lycidae také
prokazaly pfitomnost pyrazini. Tyto latky se fadi mezi silné tékavé odoranty, které
odpuzuji predatory (Eisner et al., 2008).

Druhy rodu Lycus jsou typickymi modely v mimetickych vztazich. Mezi jejich
napodobitele patii i brouk z ¢eledi tasatikoviti (Cerambycidae) rodu Elytroleptus, ktery
vyuziva své zna¢né podobnosti k lovu svého modelu. Prepokladalo se, ze pravé diky
konzumaci broukt rodu Lycus muze tento tesatik do svého téla inkorporovat lycidovou
kyselinu a sam se tak stat nechutnym pro predatory. Analyticka data vsak tuto teorii

vyvratila (Eisner et al., 2008).

OH
Z

Obr. 1 Struktura kyseliny lycidové (pievzato a upraveno od Eisner et al., 2008).
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Brouci ¢eledi Lycidae zijici v tropickych a subtropickych oblastech sdileji mnoho
spole¢nych vlastnosti. Mezi jejich charakteristiky se fadi mékké, malo sklerotizované
télo, pomaly let, Cetna piitomnost aposematickych vzorti a ucast na mimetickych
interakcich (Carpenter a Ford, 1933).

Data ziskana pozorovanim ve volné piirod¢ i laboratorni testy s predatory
dokazuji, Ze brouci ¢eledi Lycidae disponuji chemickou antipreda¢ni ochranou (Marshall
a Poulton, 1902; Carpenter, 1921; Jones, 1932; Darlington, 1938; Linsley et al., 1961).
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3 EXPERIMENTALNI CAST
3.1 Material
3.1.1 Biologicky material

Analyzovany soubor v této studii obsahoval 96 endemickych exemplait ¢eledi Lycidae
pochazejicich z Papui Nové Guinei. Sbér vzorku probéhl v roce 2017 v ramci projektu
Papuan Megadiversity. Material byl fixovan v terénu pomoci 96% ethanolu a oznac¢en
unikatnim registratnim ¢islem. Vzorky byly zpracovany od izolace DNA az po
zpracovani chromatogramii a sestaveni datové matice. Pred sestavenim datové matice
byly k analyzovanému datasetu ptidany dalsi vzorky, které byly jiz diive sekvencovany
Vv laboratoii UPOL.

3.1.2 Pouzité chemikalie

Agardza (Invitrogen, kat. ¢. 15510-027)

Platinum® Tag DNA Polymeraza (Invitrogen, kat. ¢. 10966—-034)
dNTPs Mix, 2 mmol-1"* (Thermo Scientific, kat. ¢. R0242)

Gel Red™ Nucleic Acid Gel Stain (Biotium, kat. ¢. 41003)
Hi-Di™ Formamide (Applied Biosystems, kat. ¢. 4311320)
Chlorid hote¢naty 50 mmol-I* (Invitrogen, kat. &. 10966-034)
Primery (generi biotech)

Pufr PCR 10x (Invitrogen, kat. ¢. 10966-034)

Standard molekulové hmotnosti Lambda DNA/HindlIl Marker, 2, ready-to-use (Thermo
Fisher Scientific, kat. ¢. SM0103)

UV ethanol 99,8% (Lach-Ner, kat. ¢. 20025-U99)

Proteinase K (Promega Inc., V3021)

3.1.3 Pouzité soupravy
Wizard SV 96 Purificaton System (Promega Inc., A2371)

3.1.4 Pouzité roztoky a jejich priprava

50x TAE (pH 8,5): 242 g Tris bylo rozpusténo za stalého michani v 800 ml dH-O,
nasledné bylo pfidano 100 ml 0,5M EDTA (pH 8) a 57,1 ml ledové kyseliny octové,
objem doplnén do 1000 ml.
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0,5M EDTA (pH 8): 9,3 g Na2EDTA-2H>0 bylo rozpusténo v 50 ml dH.O, pH bylo
upraveno piidanim NaOH (pH 8,0), objem byl doplnén do 100 ml a roztok nasledné

sterilizovan.

3.1.5 Pouzité pristroje a zarizeni

Analytické vahy ACBplus - 150 (aeAdam)

Analyzator geneticky ABI, 3130 Genetic Analyzer (Applied Biosystems™)
Centrifuga 5810 R (Eppendorf)

Centrifuga EPP 5424 (Eppendorf)

Koncentrator 5301 (Eppendorf)

Minicentrifuga (Labnet)

Miska pro autoforézu Mupid - exU (ADVANCE)

Spektrofotometr Nanodrop ND-1000 Spectrophotometer (NanoDrop)
Stereomikroskop Olympus SZX16 (Olympus)

Systém Bio Imaging IN genius (Syngene)

Termoblok Thermomixer komfort (Eppendorf)

Termocykler GeneAmp PCR Systém 9700 (Applied Biosystems™)
Termocykler TGradient (Biometra)

Vakuova pumpa FB70155 (Fisherbrand)

Vyrobnik vlo¢kového ledu F 125 Compact (Icematic)

3.2 Metody
3.2.1 lzolace DNA

Pro izolaci DNA byla pouzita metathorakalni svalovina, ktera byla vypreparovana za
pouziti binokularni lupy. Vypreparovana svalovina byla nasledn¢ ulozena do
mikrozkumavky Eppendorf s 96% ethanolem. Zbylé ¢asti preparovaného vzorku byly
ulozeny V referenéni sbirce Skolitele pro pozorovani morfologickych znakd. 1zolace DNA
byla provedena kitem Wizard SV 96 Purificaton System (Promega Inc.)

Ethanol z mikrozkumavek Eppendorf byl slit do odpadni nadoby a svalovina z
metathoraxti byla nasledné¢ vysousena po dobu 15 min ve vakuovém koncentratoru.
Vzorky byly zpracovavany po 24. Pro kazdych 24 vzorka byl namichan master mix o
celkovém objemu 6,75 ml obsahujici 5 ml Nuclei Lysis Solution, 1,25 ml 0,5M EDTA

25



(pH 0,8) pufru, 0,5 ml proteinasy K o zasobni koncentraci 20 mg/ml. Do kazdé
mikrozkumavky typu Eppendorf se svalovinou bylo piidano 270 ul master mixu.

Metathoraxy byly rozdrceny pomoci sterilni plastové homogenizacni ty¢inky.
Homogenizovana svalova tkan byla vlozena do termobloku na 30 min, 55°C a 400 rpm,
aby mohla probéhnout lyze bunék. VVzorky, které nebyly dostate¢né zlyzovany byly v
termobloku ponechany delsi dobu. Lyzované vzorky byly kratce stoeny pti 2000 g a
lyzaty ptepipetovany do Cistych mikrozkumavek typu Eppendorf a opét umistény do
termobloku vyhiatého na 55 °C. Ke kazdému vzorku bylo poté piidano 250 pl SV Lysis
bufferu. Vzorky s piidavkem SV Lysis bufferu byly promichany propipetovanim a
uloZeny pii -70°C v mrazaku do dalsiho dne.

Po rozmrznuti byly lyzaty vlozeny do termobloku a nahtaty na 55°C. Lyzované
vzorky byly dle rozpisu pteneseny na Binding Plate, ktera byla nasazena na stojanek
(Manifold Base) napojeny na vakuovou pumpu. Na vzorky v Binding Plate bylo
aplikovano vakuum o velikosti 15 mm sloupcu rtuti, ¢imz byla DNA ukotvena na
desti¢ku a zbyly roztok byl jiman do odpadni nadoby, ktera je soucasti aparatury. DNA
zachycena na Binding Plate byla trikrat promyta 1 ml roztoku Wash Solution za aplikace
vakua o velikosti 15 mm sloupct rtuti. Promyvaci roztok byl zachytavan do odpadni
nadoby. Spodni strana desticky Binding Plate byla opatrné osusena pomoci papirovych
ubrouski a posledni zbytky promyvaciho roztoku byly odsavany pomoci vakuové pumpy
po dobu 6 min. Binding Plate byla vysousena v cycleru pii 37°C po dobu 10 min.

Pro naslednou eluci byly pfipraveny dvé sterilni 96 jamkové desticky 0 objemu
500 ul. Pro eluci DNA byla sestavena aparatura slozena z Binding Plate, Manifold Collar
napojeného na vakuovou pumpu, Elution Plate a Manifold Bed. Pfed prvni eluci byly
vzorky inkubovany se 100 ul Nuclease-Free Water po dobu 2 min. Po ub&éhnuti inkubacni
doby bylo aplikovano vakuum o velikosti 15 mm sloupci rtuti. Desticka s eluaty byla
opatrn¢ vyjmuta z aparatury zatavena folii (Heatsealing Foil). Stejnym zpisobem byla
provedena i druha eluce, pouze s tim rozdilem, ze inkubace vzorkd probéhla s 200 pl
Nuclease-Free Water. Koncentrace izolovana DNA byla zmétena pomoci pfistroje

Nanodrop ND-1000 Spectrophotometer.

3.2.2 PCR amplifikace DNA

Pro amplifikaci u vSech 96 vzorku byl pouzit jeden fragment mitochondrialni DNA
tvofeny geny (cca 1100 bp) coxl mtDNA (cytochrom c oxidaza 1 mtDNA, tRNA-Leu a
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gen pro cytochrom ¢ oxidazu 2 mtDNA). Pro tento fragment je dale pouzivana zkratka
coxl mtDNA.

Mnozstvi jednotlivych slozek PCR mastermixu pro amplifikaci coxl mtDNA na jeden

vzorek:

5ul 10x PCR pufr

2 ul 50 mmol-I"t MgCl,

1ul 10 pmol-I™ f primer

1l 10 umol It r primer

1,25 pl dNTPs 2 mmol-I?t

0,2 ul Platinum Tag DNA polymeraza 5U-pl?
36,55 ul H20

3ul DNA - maximalni koncentrace 10 ng-ul?

Pro PCR amplifikaci byly pouzity primery JerryN a MarcyN. Usp&snost amplifikace
DNA byla ovéfena pomoci agarozové elektroforézy. Vzorky, u kterych se PCR
amplifikace nezdatila byly podrobeny opakované PCR amplifikaci za pouziti primert
Jerry M a Marcy. Piehled pouzitych primert je uveden v (Tab. 1). Pro PCR amplifikaci
cox1 mtDNA byl pouzit program long 45, teploty pouzité pii jednotlivych fazich a ¢asovy
profil PCR reakce je uveden v (Tab. 2).

Tab. 1: Prehled pouzitych primert k amplifikaci vzorki DNA.

GEN Primer Smér Autor De.lka Sekvence
primeru

Prvni amplifikace

Bocak a

leryN  F o 23-mer 5<-CAAYTATTYTGATTYTTYGG-3¢
coxl
'\N"amy R Eé’lcak & 24-mer 5<-TTCRTAWGTTCARTATCATTGRTG-3¢
Opakovani amplifikace
Bocak a ) ,
JrryM  F  kol. 23-mer 5- CAACAYYATTT TTGRTTYTTTGG -3
coxl
Bocak a 5- TARTTCRTATGWR
Marcy R kol 27-mer CAATAYCAYTGRTG -3
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Tab. 2: Teplotni podminky jednotlivych fazi a ¢asovy profil PCR reakce pro cox1 mtDNA.

Jednotlivé fize reakce  «, rminl  Teplota[°C]  Podet cykld

PCR

ll;c;\c;ifeéni denaturace 1 94 1
Denaturace DNA 1 94

Annealing 1 45 40
Extenze 2 72

Finalni extenze 10 72 1

3.2.3 Separace PCR produktu pomoci agarosové elektroforézy

Vysledek PCR amplifikace byl ovéfen pomoci horizontalni elektroforézy. Pro
elektroforetickou separaci byl pouzit 1% agar6zovy gel. Na piipravu jednoho gelu (1
vani¢ka) bylo pouzito 0,45 g agardzy a 45 ml TAE (tris Acid EDTA). Obé slozky gelu
byly ptidany do Erlenmayerovy banky a promichany krouzivym pohybem. Smés
v Erlenmayerové bance byla poté vloZzena do mikrovinné trouby a vafena do té doby, nez
se vSechna agar6za rozpustila.

Ziskany ¢iry roztok se nechal zchladnout na zhruba 50°C pii laboratorni teploté.
Jakmile byl roztok ochlazen na pozadovanou teplotu bylo napipetovano a nasledné
rozmichano 2,5 pl barviva GelRed™ Nucleic Acid Gel Stain pro vizualizaci produktu
PCR reakce. Gel obsahujici vS§echny potiebné slozky byl poté prelit do elektroforetické
vanicky s hiebinky. Po utuhnuti gelu byly opatrné vytazeny hiebinky, gel byl vlozen do
elektroforetické vany, kde byl prevrstven 5x TAE pufrem.

Do prvni jamky gelu byly napipetovany 3 pl standardu molekulové hmotnosti
(Lambda DNA/HindIll Marker, 2, Thermo scientific). Vzorky o objemu 4 pl s ptidavkem
1 ul nanaseciho pufru byly napipetovany do zbylych jamek. Cas elektroforetické separace
¢inil 12 min pfi napéti 100 V. Po dob¢hnuti separace byl gel vytazen a PCR produkty
zviditelnény V prochazejicim UV zafeni, které je vytvaieno UV transluminatorem
vyhodnocovaciho pfistroje Syngene. Snimky geld byly potizeny CCD kamerou a
zpracovany Vv softwaru GeneSnap Version 7.02 (Syngene, Gel Documentation and
Analysis System).
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3.2.4 Purifikace PCR produktu

PCR produkty byly purifikovany pomoci desti¢ek Millipore. K PCR produktu v desticce
bylo ptidano 54 ul TE pufru, tak aby celkovy objem ¢inil 100 pl, nasledn¢ byl tento roztok
dukladné promichan propipetovanim a pienesen na desticku Millipore.

Produkt PCR reakce byl filtrovan pomoci vakuové pumpy (FB70155,
Fisherbrand) po dobu 7-15 min. Filtrace byla ukonéena az po dokonalém vyprazdnéni
desti¢ky, tak ze po vyprazdnéni posledni jamky pracovala aparatura jesté 1 min nasucho.
Zaroven se dbalo na to, aby sila vakua nepiekrocila hodnotu 20 mm sloupci rtuti.

Po ukonceni filtrace bylo do kazdé jamky napipetovano 8 ul nuclease free H20
(78 ul cela desticka) a nasledné byla provedena druha filtrace opét do uplného
vyprazdnéni. Po skonéeni druhé filtrace bylo do desticky napipetovano 20 pl nuclease
free H20. Desticka byla poté piclepena folii a umisténa na termoblok, kde byla tiepana
po dobu 10 min pii 1100 rpm a laboratorni teploté.

Purifikovany PCR produkt byl nasledné napipetovan do nové stiihaci desticky a
jeno koncentrace byla zméfena pomoci spektrofotometru Nanodrop ND-1000
Spectrophotometer. Koncentrace PCR produkti dosahovala pozadované hodnoty

25-60 ng-ul™?, a proto jiz nebylo nutné provést fedéni.
3.2.5 Sekvenacni reakce
Sekvenacni reakce byla provedena za pouziti kitu ABI PRISM® BigDye® Terminator

v1.1 Cycle Sequencing Kit.

Mnozstvi chemikalii pouzitych pro jeden vzorek:

1wl Big Dye

2 ul Primery 1,6 pmol-1*

1l sekvenacni pufr

5l H,0

1l DNA o koncentraci 25-60 ng-ul™

Vzorky, jejichz koncentrace byla niz§i nez 25 ng-ul? byly nafedény na vyslednou
koncentraci 10 ng-ul™t. Tyto vzorky byly aplikovany v objemu 4 pul a H20 v objemu 2 pl.
Pro sekvenacni reakci byl na termocycleru zvolen program cycleabi. Celkové nastaveni
termocykleru je uvedeno v (Tab. 3).

Tab. 3: Teplotni podminky jednotlivych fazi sekvenacni reakce a casovy profil.
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Jednotlivé faze reakce Cas[s]  Teplota[°C] Pocet cykld

PCR

Pocate¢ni denaturace

DNA 60 96 1
Denaturace DNA 10 96

Annealing 5 50 25
Extenze 240 60

3.2.6 Purifikace sekvena¢niho produktu
K ¢isténi produktu sekvenaéni reakce jsou puzivany desticky ABI.

Chemikalie pfidané k jednomu vzorku po sekvenaéni reakci:

49,5 ul UV ethanol (96%)
1l 3 mol-It NaAc
9,5 ul nuclease free Hzo

Po pfidani 60 pl mixu byl vzorek promichan pomoci vortexu, poté byl piekryt mlécnou
matraci a inkubovan na ledové lazni po dobu 15 min. Nasledné byl vzorek centrifugovan
po dobu 30 min, pti 2500 g a 15°C. Po prvni centrifugaci byl supernatant opatrné
vyklepan, tak aby usazeny pelet zGstal zachovan v desticce. Takto pfipravena desticka
byla opét centrifugovana po dobu 1 min, pti 700 g a 15°C. Do vsech jamek desticky bylo
napipetovano 60 pl 80% UV ethanolu. Nasledovala centrifugace desticky po dobu 10
min, pii 2 500 g a 15°C. Po posledni centrifugaci byly vzorky v desti¢ce vysouseny v
zatemnéném koncentratoru (concentrator 5301, Eppendorf) po dobu 15 min. Po vysuseni
byla desticka se vzorky zakryta Sedou matraci, aby nedochazelo k degradaci barviv
ucinky svételného zafeni. Prekryta destiCka byla vlozena do igelitového sacku a

zamrazena pro dal$i pouziti.

3.2.7 Priprava vzorku pro sekvenaci

Do vsech jamek desticky bylo ptidano 12 ul formamidu, poté byla desticka zatemnéna
Sedou matraci a kratce stocena. Po stoceni byla desticka umisténa na termoblok a tfepana
po dobu 15-30 min pii 400 rpm a 24°C. Denaturace sekvena¢niho produktu byla
provedena pomoci termocykleru (Biometra) pii 95°C po dobu 3 min. Sekvena¢ni produkt
po denaturaci byl prudce zchlazen na ledové lazni. Pfed samotnou sekvenaci bylo nutné

vzorky kratce stocit. Pro sekvenaci byl pouzit ptistroj 31390 Genetic Analyzer (Applied
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Biosystems™) a doba sekvenace ¢inila 4400s. Ziskana data byla zpracovéana

pocitacovym softwarem.

3.2.8 Zpracovani sekvenacnich dat a fylogenetické analyzy

Ziskana data byla editovana a alignovana pomoci pocitacovych softwarti Sequencher 4.9
(Gene Code, Inc), ClustalX 1.8 a Geneious 7.1, MAFFT Q-INS-i, FASconCAT 1.0.,
BLAST, IQ-TREE 1.6.1, FigTree 1.4.3. Prvnim krokem byla kontrola spravnosti ¢teni
sekvence jednotlivych vzorkd pomoci programu Sequencher 4.9. Nalezené chyby ve
Cteni byly ruéné opraveny. Opravy spocivaji predevS§im V odstranéni usekt S
nedostate¢nou spolehlivosti ¢teni, jedna se zpravidla o zacatky a konce sekvenci, deleci
nelegitimnich gapt a opravach piekryvu peakt bazi. Editovana sekvenacni data byla
exportovana ve FASTA formatu do programu ClustalX 1.8 (Thompson et al., 1997).
V tomto programu byl poprvé vytvoten alignment obsahujici 94 vzorka. Software Clustal
umoziuje pouze nahled alignmentu, ale nenabizi mozZnost jeho piimych Gprav. Zavazné
chyby, které se v alignmentu objevi musi byt opraveny v programu Sequencher 4.9.

Sekvence byly dale zpracovavany v programu Geneious 7.1, do kterého byly
exportovany Ve FASTA formatu. K pivodnim 94 vzorkiim byl dodan dalsi dataset.
Kone¢ny pocet vzorkt ¢inil 146. Sekvenacni analyza téchto vzorkl byla provedena v
laboratofi UPOL. Pomoci programu Geneious 7.1 bylo provedeno finalni docisténi
sekvenci. Pro sestaveni datové matice k fylogenetické analyze byl pouzit nasledujici
mitochondrialni fragment obsahujici nasledujici podjednotky: cox1 + tRNA-Leu + cox2
(~1100 bazi, pro snazsi orientaci dale jen jako coxl). Nové sekvencovana data byla
sloucena s dfive publikovanymi sekvencemi rodu Cladophorus a pfidruzené outgroup.
Pro sestaveni alignmentu mitochondrialnich sekvenci cox1 byl pouzit alignment MAFFT
(Katoh a Standley, 2013), ktery je inkorporovan v programu Geneious 7.1.7
(http://www.geneious.com). Jednotlivé podjednotky fragmentu cox1 byly rozstiihany a
individualné alignovany a po jejich kontrole nasledné zietézeny zpé&t pomoci skriptu
FASconCAT (Kuck a Meuesemann, 2010) psaného Vv jazyce pearl.

K vypoctu fylogenetické hypotézy mnou zvoleného datového souboru byl pouzit
program IQ-TREE 1.6.6 (Nguyen et al., 2015). Pro statistické zhodnoceni podpory
jednotlivych vétvi byly metodou ultrafast bootstrap (UFboot) vypoéteny hodnoty, které
jsou vyobrazeny na vétvich fylogenetického stromu.

Tab. 4: Vlastnosti alignovanych sekvenci spole¢né Snavrzenymi modely programem
ModelFinder pro vypocet fylogenetického stromu.
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Sekvencovany Pocet Délka Pocet Pocet znakt Pocet Pocet
fragment alignovanych alignmentu unikatnich informativnich konstantnich modeld
sekvenci znakll pro parsimonii  znakt
TIM2+F+|
cox1 146 780 422 311 424 +G4
TIM2+F
tRNA-Leu 138 59 14 7 49 +G4
TPM2u+F
cox2 135 246 166 128 100 +1+G4

Konkrétni modely evoluce DNA byly pro jednotlivé podjednotky ziskany pomoci

programu ModelFinder (Kalyaanamoorthy 2017, Tab. 4). Pro vizualizaci vysledného

stromu byl pouzit program FigTree 1.4.3 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/),

nasledné byl vysledny strom upraven v grafickém editoru.

3.2.9 Pozorovani detailii a mimetickych vzoru

K pozorovani mimetickych vzoru a pfipadnych detailti mezi jedinci byl pouzit mikroskop

Olympus SZX-16.
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4 VYSLEDKY
4.1 Datovy soubor

Nov¢ sestavena vysledna matice ¢itala 140 vzorka pro mnou sekvencovany fragment
publikovanych dat jako fylogeneticky ptibuzna skupina k rodu Cladophorus (konkrétné
se jednalo o rody Leptotrichalus, Eniclases, Diatrichalus, Microtrichalus a
Flabellotrichalus a jeden dosud nepopsany rod z tribu Metriorrhynchini). Kompletnost
datového souboru ¢itala 95,42 %, jelikoz se téméf vSechny vzorky podafilo v daném
rozsahu kompletné amplifikovat. Podil parsimonné informativnich znakt v matici ¢inil
41,11 %.

4.2 Sestaveni alignmentu a jeho konkatenace

Po zkontrolovani pravdivosti ¢tecich ramct v kodujicich ¢astech a naslednému potvrzeni
absence stop kodont na nepatiicnych mistech byl alignment rozstfihan na podjednotky
(cox1, tRNA-Leu a cox2). Jednotlivé podjednotky obsahovaly 780 homologickych pozic
pro usek coxl, 59 pozic pro usek tRNA-Leu a 246 pozic pro cox2. Po zarovnani

homologickych bazi byla délka celkového alignmentu 1085 pozic.

4.3 Fylogeneze linii rodu Cladophorus

Kompletovany dataset sestaveny z podjednotek fragmentu mitochondrialniho genu cox1
byl analyzovan metodou maximum likelihood (ML), diky které jsem ziskal
nejpravdépodobnéjsi scénart evoluce pro danou molekularni matici. Statisticka podpora a
robustnost jednotlivych Stépeni fylogenetického stromu byla vypocitana na zakladé
ultrafast bootstrap (UFboot) hodnoceni podpory vétvi (Obr. 2).

Monofylie rodu Cladophorus je podpoiena velmi robustné (UFboot = 100).
Vsechny zkoumané linie Cladophorus maji vyskyt pouze na Papui Nové Gunei a jedna
se tak 0 endemicky rod. Vétsina hlubokych stépeni vykazovala vysokou UFboot podporu
(86-100), coz svedci o robustnosti a velké stabilité vysledné topologie. Velmi vysoka
statisticka podpora byla zjisténa mezi vsemi mélkymi §tépenimi a sesterskymi druhovymi
klastry. Vysoky pocet $té€peni v terminalnich liniich podporuje ptedpoklad pro bohatou

recentni druhovou radiaci uvnitf linii rodu Cladophorus.
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Obr. 2 Molekularni fylogeneze papuanskych linii rodu Cladophorus. Znazornény fylogram byl
vytvofen metodou maximum likelihood a pouzitim metody ultrafast bootstrap byla statisticky
zhodnocena podpora jednotlivych vétvi.

4.4 Barevné vzory

Rod Cladophorus je znam svou diverzitou mimetickych vzort, a dokonce i

polymorfismem, kdy mohou mit jedinci jediného druhu n€kolik barevnych variant (pi. C.

bicolor a C. motykai). Pohlavni dimorfismus mezi samcem a samici nebyl z materialu

detekovan, jelikoz je valna vétSina exemplaft slozena pouze ze samcu. Na zakladé

porovnani mitochondrialniho markeru a zbarveni jednotlivych druhovych klastra bylo

zjisténo, ze jsou druhy zapojeny do mimetickych komplext spole¢né s ostatnimi druhy

odlisnych rodu ¢eledi Lycidae ze stejnych lokalit (Obr. 3).
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Obr. 3 Vybér exemplaiti rodu Cladophorus z riznych lokalit Papui Nové Guinei pro
pozorovani mimetickych vzorg.
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5 DISKUZE

Soucasné veédecké publikace zabyvajici se mimikry postradaji ve vétSiné piipadt
fylogeneticky pfistup a spoléhaji se spise na matematické modely. Jedna se predevsim o
systémy zamétujici se na selek¢ni tlak ze strany predatori. Matematické modely tohoto
typu byvaji otimalizovany na spravnost reakce ze strany predatora na urcity fenotyp
(Oaten et al., 1975; Getty, 1985; Sherratt, 2001; Sherratt, 2002). Modely tohoto typu
predpokladaji, Ze majoritni roli ve vyvoji fenotypu mimetickych druhti ma purifika¢ni
selekce ze strany predatorti. Avsak se jiz pfili§ nezaobiraji moznosti podobnosti jedinct
na zaklade blizké ptibuznosti. Tato prace je zaméfena na aplikaci fylogenetické analyzy
za ucelem studia mimetickych vztaht v ramci rodu Cladophorus ¢eledi Lycidae. Takovy
pohled by mohl pfinést nové poznatky ohledné aposematického zbarveni a Miillerianské
mimikry u tohoto rodu na zakladé¢ vzajemné piibuznosti a geografického rozsifeni
jednotlivych exemplaia.

Linie rodu Cladophorus, které byly studovany jsou svym vyskytem omezeny
pouze na ostrovy Papui Nové Guinei, takze se jedna 0 endemicky rod. Tento rod je v
oblasti svého vyskytu soucasti tzv. ,mimicry rings“, tedy SirSiho okruhu vzajemné
podobnych druhii. Pomérné Casty je i polymorfismus a ptitomnost aposematickych vzora
(Kalousova a Bocak, 2017). Pravé z téchto divodu je rod Cladophorus velmi vhodnym
kandidatem na analyzu mimikry. Pro tuto studii bylo pouzito 140 exemplait
pochazejicich z riznych lokalit Papui Nové Guinei. Konkrétni oblasti, které jsou od sebe
dostate¢né geograficky oddéleny jsou uvedeny v (Obr. 2).

Vygenerovany 1Q-TREE ukazuje nejpravdépodobnéjsi scénaf evoluéniho vyvoje
pro studovanou molekularni matici, a tak mohou byt diskutovany mimetické vztahy,
polymorfismus a aposematické zbarveni nachazejici se u druhd vyskytujicich se v jedné
oblasti i mezi vzdalen¢jsimi lokalitami na zaklade¢ jejich vzajemné piibuznosti.

Piedchozi studie rodu Cladophorus byla cilena na popsani druhti zaloZzeném na
pouziti a porovnani tree-based metod, metod genetické vzdalenosti a delimitace na
zakladé morfologickych znakl (Bocek a Bocak, 2016; Kusy et al., 2017). Prave
delimitace druhti na zaklad¢ morfologickych znak je u tohoto rodu témet nemozna, kvili
vyskytu velkého poctu syntopicky se vyskytujicich komimiku (Bocek a Bocak, 2016). V

této praci bude diskutovan fenotyp jiz diive popsanych druhd.

36



5.1 Pozorované fenotypové projevy

Vysledna topologie vykazuje vysokou stabilitu na jejimz zakladé muze byt zhodnocena
fenotypova diverzita Papuanskych linii rodu Cladophorus. Obdobn¢ vysoka podpora se
nachazi i mezi vSemi mélkymi $t€penimi a sesterskymi druhovymi Klastry (Obr. 2).
Diverzita vétvi tohoto rodu je reprezentovana exemplafi pochazejicimi z nékolika od sebe
vzdalenych papuanskych lokalit.

Zna¢nou proménlivost vV barevnych vzorech najdeme u druhu Cladophorus
bicolor. Zminénou fenotypovou diverzitu mizeme vidét u vzorka JB0113, JB0227,
JB0362 a JB0352 (Obr. 3). Protonum exemplaie JB0113 je zbarveno ¢erné s jemnym
metalickym leskem, krovky jsou zluté s ¢ernym zbarvenim v apikalni ¢asti, které se tahne
zhruba do jedné tretiny celkové délky elytronu smérem K jeho bazi. Vzorek pochazi z
lokality Bokondini. Porovname-li jej se vzorkem ze stejné oblasti, tak nalezneme zna¢né
odlisnosti ve fenotypu. U vzorku JB0227 je protonum ¢erné barvy bez znamek kovového
lesku, krovky jsou pievazné ¢erné, pouze Vv jejich centralni ¢asti mirné prosvita zluta
barva. Podobnou odlisnost ve zbarveni nalezneme i u zbylych dvou vzorkd, které
pochazeji z lokality Tikapura. Exemplat JB0362 ma ¢erné protonum s mirnym kovovym
leskem, elytra jsou zbarvena Cerné v oblasti ramen i apikalni oblasti, pouze ve stiedu
jejich plochy se nachazi zluté zbarveni 0 velikosti necelé tietiny celkové plochy krovek.
Fenotypem se nejvice podoba vzorku JB0227, u kterého vSak zluté zbarveni ve stiedové
oblasti krovek pouze prosvita ptes prevazujici cernou. Vzorek JB0352 vykazuje jistou
miru fenotypové shody se vzorkem JB0113. Protonum tohoto exemplate je zbarveno
¢erné s jemnym metalickym leskem, krovky jsou zluté, avsak mirné¢ tmavsiho odstinu,
nez je tomu u vzorku JB0113, apikalni ¢asti krovek jsou ¢erné.

Teorie Miillerianské mimikry tika, ze se u dvou podobné toxickych nebo
nechutnych druhd v prubéhu evoluce vyvinul velmi blizky fenotyp, z divodu sdileni
nakladti na informovani spoleénych predatorti 0 jejich nebezpe¢nosti. Dojde tak ke
snizeni procenta umrtnosti U populaci obou interagujich druhti (Mallet a Joron, 1999;
Sherratt, 2008). Piedpoklada se, ze aby doslo k vyvoji takto podobného fenotypu mezi
komimiky je nezbytna silna purifikac¢ni selekce ze strany predatort (Mallet a Joron,
1999). Dle této hypotézy by tedy mélo dojit k manifestaci fenotypu, ktery je
li klasickou teorii Miillerianské mimikry se ziskanymi vysledky, narazime na znacné
odlisnosti oproti ptredpokladu. Jedinci druhu Cladophorus bicolor vyskytujici se ve

stejnych oblastech disponuji velkym mnozstvim barevnych vzort. Takové populace
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mizeme oznalit anglickym terminem ,,multi-pattern communities*, ktery dava najevo,
ze se U takovych populacich nachazi ¢etné barevné vzory. NedosSlo tedy u nich k
ustanoveni jednoho ,,nejlepsiho* fenotypu vlivem purifikacni selekce ze strany predatort.
Pozorovana vzajemna podobnost mezi jedinci napfi¢ riznymi lokalitami mutze byt
vysvétlena na zakladé vzajemné piibuznosti. Tato podobnost nebo vzajemna odlisnost je
taktéz zavisla na vyskytu jednotlivych spolecCenstev, druhi a rodta v dané oblasti. Muze
také nastat situace, kdy u geneticky totoznych jedinct z jinych lokalit nalezneme jiny
fenotyp. Takovym piikladem je naptiklad Eniclases variabilis (Bocek a Bocak, 2016).
Na zaklad¢ téchto vysledkt by druh Cladophorus bicolor Iépe vystihoval binomicky
nazev Cladophorus variabilis, ktery podtrhuje barevnou proménlivost tohoto druhu.

Polymorfismus nalezneme také u druhu Cladophorus motykai (Obr. 3, JB0165,
JB0163). U tohoto druhu jsou jasné patrné barevné odli$nosti vV ramci pohlavi. Exemplaf
JB0165 je samec, jehoz protonum je zbarveno Zluté, stejné tak i krovky. Vzorek JB0163
je samice, ktera ma Cerné protonum a Cerné zbarveni krovek se Zzlutymi castmi Vv
humeralni oblasti. Oba exemplate pochazeji ze stejné lokality, Haia.

Jedinci Cladophorus motykai se Zlutym zbarvenim (samci) se mohou podobat
rodu Metriorrhynchus U tohotu druhu mtizeme také nalézt podobnost mimetickych vzortu
s druhem Cladophorus craterensis (Kalousova a Bocak, 2017). Exemplat A00171 (Obr.
3) tohoto druhu ma Zluté zbarvené protonum i elytra. Je tedy fenotypové podobny se
samci druhu Cladophorus motykai. Lisi se vSak tmavSim odstinem zIuté barvy.
Pozorovany polymorfismus muze byt vysledkem slozitych ekologickych interakci mezi
diverzifikovanymi ,,multi-pattern” populacemi Zijicimi na Papui Nové Guinei (Wilson,
2013).

5.2 Mimetické vzory u druhu Cladophorus manokwarensis

U tohoto druhu je mozné detailng&ji rozebrat vyskytujici se barevné vzory, porovnat je
mezi sebou a charakterizovat vyskyt zbarveni v zavislosti na lokalitach ptuvodu vzorkd.
Exemplai A00393 (Obr. 3) pochazejici z lokality Monokwari Gn. Meja ma zluté zbarvené
protonum, prodlouzenou ¢ernou humeralni cast krovek, zbyla cast je zlutd. Vzorek
A02872 (Obr. 3) puvodem z oblasti Fak Fak ma ¢erné zbarvené protonum, oranzovou
humeralni ¢ast krovek, zbyla ¢ast je cerna. Exemplai A03093 (Obr. 3) ma ¢erné zbarvené
protonum s tmavé ¢ervenym ohranicenim, zbytek téla je cely cerny, pochazi z lokality
Ayawasi. Ze stejné lokality pochazeji i posledni dva exemplare (Obr. 3). Vzorek A03151

ma Cerné protonum s oranzovym ohrani¢enim, oranzova je také humeralni ¢ast krovek,
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zbyla Cast je ¢erna. Exemplar A03155 ma oranzové protonum, stejné barvy je i humeralni
Cast krovek, zbytek krovek je ¢erny.

Vzorky, které pochazeji z lokalit Manokwari Gn. Meja, Senopi a Sisrang vykazuji
velmi podobné zbarveni. Tito brouci maji zluty stit, ¢erna ramena krovek, zbytek krovek
je Zluty. Z kazdé jmenované lokality byl dostupny pouze jeden exemplaf, takze neni
mozné vyloucit ptitomnost jiného vzoru.

Brouci s ¢ernym S§titem, zlutymi rameny krovek a cernou apikalni casti se
vyskytuji v lokalitich Bomberay, Wasior, Fak Fak a Ayawasi. Celkové osm
analyzovanych jedincu disponovalo timto fenotypem. Nejvice jedinct tohoto vzhledu
bylo odchyceno v oblasti Fak Fak.

Nejvétsi vzorova pestrost druhu Cladophorus manokwarensis se nachazi v
lokalit¢ Ayawasi. Mimo vyse zminéného fenotypu se zde nachazeji i dalsi tii typy
zbarveni. Celkové bylo analyzovano dvanact ptislusniku tohoto druhu, ktefi pochazeli z
lokality Ayawasi. Pét jedinct z tohoto souboru mélo Zluty §tit, zluta ramena krovek a
ernou apikalni ¢ast. Stejné zbarveni bylo pozorovano i u vzorku z lokality Konja. Ctyfi
jedinci vykazovali kompletné ¢erny fenotyp s cervenym ohrani¢enim $titu. Dva jedinci
méli Cerny §tit a plochu krovek celou zlutou. Zbarvenim vyskytujicim se v oblastech
Bomberay, Wasior a Fak Fak disponoval pouze jeden analyzovany jedinec.

Na prikladu Cladophorus manokwarensis tedy mizeme pozorovat dostate¢né
velkou vnitrodruhovou rtznorodost mimetickych vzort. Zamétime-li se vsak na
jednotlivé oblasti vyskytu, tak ve vétsiné piipadd pievazuje jeden ustaleny vzor. Takovy
jev by mél tedy podpofit klasickou Miillerovu hypotézu, kdy selekéni tlak ze strany
predatori vede k vyvoji dokonalé mimkry (Miiller, 1879; Mallet a Joron, 1999).
Abychom vsak mohli hovotit 0 dokonalé Miillerianské mimikry v pravém slova smyslu,
musel by fenotyp celého druhu sméfovat k jednotnému modelu. Tomuto konceptu vsak
zna¢né odporuje oblast Ayawasi, kde se u druhu Cladophorus manokwarensis vyskytuje
hned pét rtiznych fenotypti pohromad¢. Tato situace odkazuje na slozité mimetické
vztahy odehravajici se v jediné oblasti. Mize zde dochazet naptiklad k vyskytu
,obecnych® napodobitelti kopirujicich n¢kolik modeld zaroven (Edmunds, 2000). Také
muze dochazet k tvorbé zbarveni na zaklade genetické vybavy druhu (Maynard Smith et
al., 1985). V kazdém ptipadé dochazi v takovychto lokalitach k velmi komplexnim
mimetickym interakcim, které jsou zavislé jak na genetické vybavé, tlaku ze strany

predatort, tak pfitomnosti ostatnich druht a rodu, které se zde vyskytuji.
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6 ZAVER

Historicky pfistup studia mimikry vychazel pouze z pozorovani vnéjsich charakteristik,
jelikoz se predpokladalo, Ze se jedna o jednoduchou mezidruhovou interakci. Tento
piistup se s pfichazejicimi poznatky zacal jevit jako nedostate¢ny, piedevs§im pro analyzu
mimikry u pocetnych skupin hmyzu, jakou mize byt ¢eled’ Lycidae. Zacaly tak vznikat
prvni matematické modely zamétujici se na reakce predatord na mimetické druhy (Oaten
et al., 1975; Getty, 1985; Sherratt, 2001; Sherratt, 2002). Nevyhodou téchto metod je
vSak to, Ze poskytuji na evoluéni vyvoj mimikry pouze jednostranny pohled. Jinak
feceno, K vyvoji lepsi mimikry at’ uz se jedna o mimikry Batesianské nebo Miillerianské
je nutna purifikacni selekce ze strany predatora.

Chceme-li studovat vétsi skupiny vzajemné se napodobujicich druhd tzv.
,mimicry rings®, rody nebo druhy s vyskytem polymorfismu a komplexnich mimetickych
interakci, je vhodné kombinovat nékolik pfistupi zaroven.

Za tUcelem studia mimikry v této praci byla pouzita fylogenetickd analyza
vyuzivajici molekularni markery a srovnani fenotypu na zakladé¢ mikroskopického
pozorovani. Fylogeneticka analyza poskytla informace o vzajemné pfibuznosti nehledé¢
na podobnost zptisobenou piirodnim vybérem. Takovy typ informace hraje dalezitou roli
je-li studovana skupina znama pro svou diverzitu mimitickych vzord nebo polymorfismu.
Piesné takovou skupinou je rod Cladophorus. U vybranych druhi tohoto rodu byly
popsany a porovnany vyskytujici se barevné vzory na zéklad€¢ vzajemné piibuznosti a
oblasti vyskytu. Pro detailngjsi zmapovani variability mimetickych vzorG rodu
Cladophorus by bylo vhodné vytvofit rozsahlejsi studii zahrnujici vétsi pocet exemplait
jednotlivych druhti.

V lokalitach, kde se vyskytuji ,,multi-pattern“ populace je studium mimikry pouze
na zakladé morfologie nedostate¢né. Pro kvalitni analyzu mimetickych vztaht je zde
potieba znalosti fylogeneze, abychom mohli na zakladé piibuznosti porovnavat pfitomné
vzory. Vyvoj mimikry v takovych oblastech je ,.evolu¢ni chaos®, ve kterém je velmi
obtizné striktn¢ charakterizovat mimetické vztahy.

Tato prace je zalozena na pomérné omezeném materidlu jediného rodu, ale
zieteln€ ukazuje, ze spektrum mechanismi vedoucich k mimetické podobnosti musi byt
velmi rozsahlé a jejich ptisobeni rozsahlych mimetickych komplexech vede k vyvoji
polymorfismu, ktery je v ptimém protikladu s modelem purifikujici selekce. Pro hlubsi

poznani vyvoje téchto mimetickych komplexti bude nutné obsahnout v§echny skupiny
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zapojené v oblasti do vyvoje aposematickych signali a dale bude nutné studovat

podrobné geografickou strukturu populaci.

41



7 LITERATURA

Aubier T. G., Sherratt T. N. (2015): Diversity in Miillerian mimicry: the optimal predator
sampling strategy explains both local and regional polymorphism in prey. Evolution 69,
2831-2845.

Bates H. W. (1862): Contributions to an insect fauna of the Amazon valley (Lepidoptera:
Heliconidae). Transactions of the Linnean Society of London 23, 495-566.

Beatty C. D., Beirinckx K., Sherratt T. N. (2004): The evolution of Miillerian mimicry in
multispecies communities. Nature 431, 63-67.

Beatty C. D., Franks D. W. (2012): Discriminative predation: simultaneous and sequential
encounter experiments. Current Zoology 58, 649-657.

Benitez-Vieyra S., Hempel de Ibarra N., Wertlen A. M., Cocucci A. A. (2007): How to look like
a mallow: evidence of floral mimicry between Turneraceae and Malvaceae. Proceedings
of the Royal Society B 274, 2239-2248.

Bocak L., Bocakova M. (2008): Phylogeny and classification of the family Lycidae (Insecta:
Coleoptera), Annales Zoologici 58, 695-720.

Bocak L., Bocakova M., Hunt T., Vogler A. P. (2008): Multiple ancient origins of neoteny in
Lycidae (Coleoptera): consequences for ecology and macroevolution. Proceedings of the
Royal Society London, B 275, 2015-2023.

Bocak L., Matsuda K. (2003): Review of the immature stages of the family Lycidae (Insecta:
Coleoptera). Journal of Natural History 37, 1463-1507.

Bocak L., Yagi T. (2010): Evolution of mimicry patterns in Metriorrhynchus (Coleoptera:
Lycidae): the history of dispersal and speciation in Southeast Asia. Evolution:
International Journal of Organic Evolution 64, 39-52.

Bocakova M., Bocak L., Hunt T., Teravainen M., Vogler A. P. (2007): Molecular phylogenetics
of Elateriformia (Coleoptera): evolution of bioluminiscence and neoteny. Cladistics 23,
477-496.

Bocek M., Bocak L. (2016): Where are species limits in polymorphic mimetic beetles from New
Guinean mountains: a case of Eniclases net-winged beetles (Lycidae: Metriorrhynchini).
ZooKeys 593, 15-35.

Brower A. V. Z. (1996): Parallel race formation and the evolution of mimicry in Heliconius
butterflies: a phylogenetic hypothesis from mitochondrial DNA sequences. Evolution 50,
195-221.

Brower J. V. (1960): Experimental studies of mimicry. IV. The reactions of starlings to different
proportions of models and mimics. American Naturalist 94, 271-282.

Brown W. L. Jr., Wilson E. O. (1956): Character displacement. Systematic Zoology 5, 49-64.

Caldwell G. S., Rubinoff R. W. (1983) Avoidance of venomous sea snakes by naive herons and
egrets. The Auk 100, 195-198.

Carpenter G. D. H. (1921): Experiments on the relative edibility of insects, with special reference
to coloration. Transactions of the Entomological Society of London 1921:1-105.

Carpenter G. D. H., Ford E. B. (1933): Mimicry. London: Methuen & Co. Ltd.

Cicero, J. M. (1994): Composite, haustellate mouthparts in netwinged beetle and firefly larvae
(Coleoptera, Cantharoidea: Lycidae, Lampyridae). Journal of Morphology 219, 183-192.

Clarke, B. C. (1962): Balanced polymorphism and the diversity of sympatric species. Pp. 47-70
in D.Nichols, ed. Taxonomy and geography. The Systematics Association, Oxford, U.K.

Crowson, R. A. (1955): The natural classification of the families of Coleoptera. N. Lloyd:
London, UK.

Cuthill I. C., Bennett A. T. D. (1993): Mimicry and the eye of the beholder. Proceedings of the
Royal Society of London Series B: Biological Sciences 253, 203-204.

Darlington P. J. (1938): Experiments on mimicry in Cuba with suggestions for future study.
Transactions of the Entomological Society of London 87, 681-695.

Dayan T., Simberloff D. (2005): Ecological and community wide character displacement: the
next generation. Ecology Letters 8, 875-894.

Dill L. M. (1975): Calculated risk-taking by predators as a factor in Batesian mimicry. Canadian
Journal of Zoology-Revue Canadienne De Zoologie 53, 1614-1621.

42



Dittrich W., Gilbert F., Green P., McGregor P., Grewcock D. (1993): Imperfect mimicry: a
pigeon’s perspective. Proceedings of the Royal Society of London Series B: Biological
Sciences 251, 195-200.

Duncan C. J., Sheppard P. M. (1965): Sensory discrimination and its role in the evolution of
Batesian mimicry. Behaviour 24, 269-282.

Edmunds M. (2000): Why are there good and poor mimics? Biological Journal of the Linnean
Society 70, 459-466.

Eisner T., Schroeder F. C., Snyder N., Grant J. B., Aneshansley D. J., Utterback D., Meinwald J.,
Eisner M. (2008): Defensive chemistry of lycid beetles and of mimetic cerambycid beetles
that feed on them. Chemoecology 18, 109-119.

Emlen J. M. (1968): Batesian mimicry: a preliminary theoretical investigation of quantitative
aspects. The American Naturalist 102, 235-241.

Endler J. A. (1981): An overview of the relationships between mimicry and crypsis. Biological
Journal of the Linnean Society 16, 25-31.

Estabrook G. F., Jesperson D.C. (1974): Strategy for a predator encountering a model-mimic
system. The American Naturalist 108, 443-457.

Estrada C., Jiggins C. D. (2008): Interspecific sexual attraction because of convergence in
warning colouration: is there a conflict between natural and sexual selection in mimetic
species? Journal of Evolutionary Biology 21, 749-760.

Fabricant S. A., Herberstein M. E. (2015): Hidden in plain orange: aposematic coloration is
cryptic to a colorblind insect predator. Behavioral Ecology 26, 38-44.

Fisher R. A. (1930) The Genetical Theory of Natural Selection. Oxford: Clarendon.

Franks D. W., Ruxton G. D., Sherratt T. N. (2009): Warning signals evolve to disengage Batesian
mimics. Evolution 63, 256—267.

Franks, D. W., and G. S. Oxford. (2009): The evolution of exuberant visible polymorphisms.
Evolution 63, 2697-2706.

Getty T. (1985): Discriminability and the sigmoid functional response: how optimal foragers
could stabilize model-mimic complexes. American Naturalist 125, 239-256.

Grant P. R. (1972): Convergent and divergent character displacement. Biological Journal of the
Linnean Society 4, 39-68.

Grether G. F., Losin N., Anderson C. N., Okamoto K. (2009): The role of interspecific
interference competition in character displacement and the evolution of competitor
recognition. Biological Reviews 84, 617-635.

Grim T. (2013) Perspectives and debates: mimicry, signalling and co-evolution (commentary on
Wolfgang Wickler understanding mimicry with special reference to vocal mimicry).
Ethology 119, 270-277.

Harper G. R. Jr., Pfennig D. W. (2008): Selection overrides gene flow to break down maladaptive
mimicry. Nature 451, 1103-1106.

Holmgren N. M. A., Enquist M. (1999) Dynamics of mimicry evolution. Biological Journal of
the Linnean Society. 66, 145-158.

Howse P. E., Allen J. A. (1994): Satyric mimicry: the evolution of apparent imperfection.
Proceedings of the Royal Society of London Series B: Biological Sciences 257, 111-114.

Huheey J. E. (1964): Studies of warning coloration and mimicry. IV. A mathematical model of
model-mimic frequencies. Ecology 45, 185-188.

Huheey J. E. (1988): Mathematical models of mimicry. The American Naturalist 131, 22-41.

Chiari Y., Vences M., Vieites D. R., Rabemananjara F., Bora P., Ramilijaona Ravoahangimalala
O., Meyer A. (2004): New evidence for parallel evolution of colour patterns in Malagasy
poison frogs (Mantella). Molecular Ecology 13, 3763-3774.

Chittka L. (1997): Bee color vision is optimal for coding flower colors, but flower colors are not
optimal for being coded why? Israel Journal of Plant Sciences 45, 115-127.

Johnstone R. A. (2002): The evolution of inaccurate mimics. Nature 418, 524-526.

Jones F. M. (1932): Insect coloration and the relative acceptability of insects to birds.
Transactions of the Entomological Society of London 80, 345-386.

Kalousova R., Bocak L. (2017): Species delimitation of colour polymorphic Cladophorus
(Coleoptera: Lycidae) from New Guinea, Zootaxa 3, 505-522.

43



Kazantsev S. (2005): Morphology of Lycidae with some consideration on evolution of the
Coleoptera. Elytron 17, 73-248.

Kikuchi D. W., Pfennig D. W. (2012): A Batesian mimic and its model share color production
mechanisms. Current Zoology 58, 658-667.

Kikuchi D. W., Pfennig, D. W. (2013): Imperfect mimicry and the limits of natural selection. The
Quarterly Review of Biology 88, 297-315.

Kundrata R., Bocakova M., Bocak L. (2014): The comprehensive phylogeny of the superfamily
Elateroidea (Coleoptera: Elateriformia), Molecular Phylogenetics and Evolution 76, 162—
171.

Kusy D., Sklenarova K., Bocak L. (2017): The effectiveness and failure of DNA-based
delimitation in Synchonnus net-winged beetles (Coleoptera: Lycidae). Australian
Entomology 57, 1-117.

Lawrence J. F., Newton A. F. (1995): Families and subfamilies of Coleoptera (with selected
genera, notes, references and data on family-group names). Pp. 779-1006. In: Pakaluk J.
and Slipinski S. A. (eds.): Biology, phylogeny, and classification of Coleoptera: Papers
Celebrating the 80th Birthday of Roy A. Crowson. Muzeum i Instytut Zoologii PAN,
Warszawa, Poland.

Lindstrém L., Alatalo R. V., Lyytinen A., Mappes J. (2004): The effect of alternative prey on the
dynamics of imperfect Batesian and Miillerian mimicries. Evolution 58, 1294-1302.

Linsley E. G., Eisner T., Klots A. B. (1961): Mimetic assemblages of sibling species of lycid
beetles. Evolution 15, 15-29.

Luedeman J. K., McMorris F. R., Warner D. D. (1981): Predators encountering a model-mimic
system with alternative prey. The American Naturalist 117, 1040-1048.

Malcolm S. B. (1990): Mimicry: status of a classical evolutionary paradigm. Trends in Ecology
and Evolution 5, 57-62.

Mallet J., Gilbert L. E. (1995): Why are there so many mimicry rings correlations between habitat,
behavior and mimicry in Heliconius butterflies. Biological Journal of the Linnean Society
55, 159-180.

Mallet J., Joron M. (1999): Evolution of diversity in warning color and mimicry: polymorphisms,
shifting balance, and speciation. Annual Review of Ecology and Systematics 30, 201-233.

Marshall G. A. K., Poulton E. B. (1902): Five years’ observation and experiments (1896-1901)
on the bionomics of South African insects, chiefly directed to the investigation of mimicry
and warning colours. Transactions of the Entomological Society of London 1902:287—
584.

Maynard Smith J., Burian R., Kauffman S., Alberch P., Campbell J., Goodwin B., Lande R., Raup
D., Wol-pert L. (1985): Developmental constraints and evolution: a perspective from the
Mountain Lake Conference on Development and Evolution. Quarterly Review of Biology
60, 265-287.

McGuire L., Van Gossum H., Beirinckx K., Sherratt T. N. (2006): An empirical test of signal
detection theory as it applies to Batesian mimicry. Behavioural Processes 73, 299-307.

Motyka M., Masek M., Bocak L. (2017): Congruence between morphology and molecular
phylogeny: the reclassification of Calochromini (Coleoptera: Lycidae) and their dispersal
history. Zoological Journal of the Linnean Society 180, 47—65.

Miiller F. (1878): Uber die vortheile der mimicry bei schmetterlingen: Zoologischer Anzeiger 1,
54-55.

Niehuis O., Hofmann A., Naumann C. M., Misof B. (2007): Evolutionary history of the burnet
moth genus Zygaena Fabricius, 1775 (Lepidoptera: Zygaenidae) inferred from nuclear
and mitochondrial sequence data: phylogeny, host-plant association, wing pattern
evolution and historical biogeography. Biological Journal of the Linnean Society 92, 501
520.

Nur U. (1970): Evolutionary rates of models and mimics in Batesian mimicry. American
Naturalist 104, 477-486.

Oaten A., Pearce C. E. M., Smyth M. E. B. (1975): Batesian mimicry and signal detection theory.
Bulletin of Mathematical Biology. 37, 367-387.

44



Pekar S., Jarab M., Fromhage L., Herberstein M. E. (2011): Is the evolution of inaccurate mimicry
a result of selection by a suite of predators? A case study using myrmecomorphic spiders.
American Naturalist 178, 124-134.

Pfennig D. W., Mullen S. P. (2010): Mimics without models: causes and consequences of
allopatry in Batesian mimicry complexes. Proceedings of the Royal Society of London
Series B: Biological Sciences 277, 2577—-2585.

Pfennig D. W., Pfennig K. S. (2012): Evolution’s Wedge: Competition and the Origins of
Diversity. Berkeley (California): University of California Press.

Pfennig K. S., Pfennig D. W. (2009): Character displacement: ecological and reproductive
responses to a common evolutionary problem. Quarterly Review of Biology 84, 253-276.

Pinheiro C. E. G. (2003): Does Miillerian mimicry work in nature? Experiments with butterflies
and birds (Tyrannidae). Biotropica 35, 356-364.

Plowright R. C., Owen R. E. (1980): The evolutionary significance of bumble bee color patterns
a mimetic interpretation. Evolution 34, 622-637.

Pough F. H. (1976): Multiple cryptic effects of cross-banded and ringed patterns of snakes.
Copeia 1976, 834-836.

Roy B. A., Widmer A. (1999): Floral mimicry: a fascinating yet poorly understood phenomenon.
Trends in Plant Science 4, 325-330.

Ruxton G. D., Sherratt T. N., Speed M. P. (2004): Avoiding Attack: The Evolutionary Ecology
of Crypsis, Warning Signals, and Mimicry. Oxford (United Kingdom): Oxford University
Press.

Savage J. M., Slowinski J. B. (1992): The colouration of the venomous coral snakes (family
Elapidae) and their mimics (families Aniliidae and Colubridae). Biological Journal of the
Linnean Society 45, 235-254.

Sbordoni V., Bullini L., Scarpelli G., Forestiero S., Rampini M. (1979): Mimicry in the burnet
moth Zygaena epilates: population studies and evidence of a Batesian—Miillerian
situation. Ecological Entomology 4, 83-91.

Sheppard P. M., Turner J. R. G., Brown K. S., Benson W. W., Singer M. C. (1985): Genetics and
the evolution of Mullerian mimicry in Heliconius butterflies. Philosophical Transactions
of the Royal Society B 308, 433-610.

Sherratt T. N. (2001): The evolution of female-limited polymorphisms in damselflies: a signal
detection model. Ecology Letters 4, 22-29.

Sherratt T. N. (2002): The evolution of imperfect mimicry. Behavioral Ecology 13, 821-826.

Sherratt T. N., Beatty C. D. (2003): The evolution of warning signals as reliable indicators of
prey defense. American Naturalist 162, 377-389.

Sherratt, T. N. (2008): The evolution of Miillerian mimicry. Naturwissenschaften 95, 681-695.

Sherratt, T. N., M. P. Speed, and G. D. Ruxton. (2004): Natural selection on unpalatable species
imposed by state-dependent foraging behaviour. Journal of Theoretical Biology 228, 217—
226.

Schluter D. (2000): Ecological character displacement in adaptive radiation. American Naturalist
156, S4— S16.

Schuler W., Roper T. J. (1992): Responses to warning coloration in avian predators. Advances in
the Study of Behavior 21, 111-146.

Schultz T. D. (2001): Tiger beetle defenses revisited: alternative defense strategies and
colorations of two neotropical tiger beetles, Odontocheila nicaraguensis bates and
Pseudoxycheila tarsalis bates (Carabidae: Cicindelinae). The Coleopterists Bulletin 55,
153-163.

Symula R., Schulte R., Summers K. (2001): Molecular phylogenetic evidence for a mimetic
radiation in Peruvian poison frogs supports a Miillerian mimicry hypothesis. Proceedings
of the Royal Society B 268, 2415-2421.

Turner J. R. G. (1981): Adaptation and evolution in Heliconius a defense of neoDarwinism.
Annual Review of Ecology and Systematics 12, 99-121.

Umbers K. D. L., White T. E., De Bona S., Haff T., Ryeland J., Drinkwater E., Mappes J. (2019):
The protective value of a defensive display varies with the experience of wild predators.
Nature 9, 463.

45



Vereecken N. J., Schiestl F. P. (2008): The evolution of imperfect floral mimicry. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United States of America 105, 7484—7488.

Weller S.J., Simmons R. B., Boada R., Conner W. E. (2000): Abdominal modifications occurring
in wasp mimics of the Ctenuchine— Euchromiine clade (Lepidoptera: Arctiidae). Morph
Hist Fine Struct 93, 920-928.

Williams P. (2007): The distribution of bumblebee colour patterns worldwide: possible
significance for thermoregulation, crypsis, and warning mimicry. Biological Journal of
the Linnean Society 92, 97-118.

Wilson J. S., Jahner J. P., Williams K. A. & Forister M. L. (2013): Ecological and evolutionary
processes drive the origin and maintenance of imperfect mimicry. PLOS ONE 8, e61610.

Zrzavy J., Nedved O. (1999): Evolution of mimicry in the New World Dysdercus (Hemiptera:
Pyrrhocoridae). Journal of Evolutionary Biology 12, 956-969.

46



