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MIMIKRA I POLIMORFIZM U MOTYLA PAPILIO DARDANUS

WSTEP

Zagadnienie wystepowania polimorfizmu
u motyli i powiazanego z nim zjawiska mi-
mikry od dawna nurtuje wielu badaczy (Ba-
TES 1862; MULLER 1879; CLARKE i SHEPPARD
1960 a; WICKLER 1968; NJHOUT 2003; OHSAKI
2005; KUNTE 2009 a, b). Wsr6d zwierzat ten
rzad owadow stanowi jedna z grup, u kto-
rych spotyka si¢ najwicksza réznorodnosc
ubarwienia, a zarazem zlozonoS$¢ zaleznoSci i
uktadéw. Na przyktad, paz Papilio laglaizeli
z Papui naSladuje ¢me Alcidis agarthyrsus z
rodziny Uraniidae. Cma ta cechuje sie jaskra-
wym, pomaranczowym ubarwieniem brzusz-
nej strony odwloka. Takie barwy nie wyste-
puja u przedstawicieli rodzaju Papilio. Tym
niemniej nasladowca rozwiazal ten problem
wytwarzajac pomaranczowa plame na faldzie
analnej skrzydet (SMART 1993). Kolejny przy-
ktad stanowi rusatka, Limienitis archippus, u
ktorego mimetyczne sa obie plcie i upodob-
niaja sic do monarcha Dannaus plexippus
(SMART 1993). Bardzo ciekawe sa rowniez
motyle z rodzaju Heliconius, ktore tworza,

zlozone z wielu gatunkow, tzw. kregi mimi-
kry (SMART 1993). KunsztownoS¢ i precyzja
wzoréw ubarwienia motyli imitujacych wy-
gladem inne gatunki, bardzo czesto niespo-
krewnionymi ze swoimi naSladowcami, a na-
wet nalezacymi do innych grup na wyzszym
poziomie taksonomicznym (WICKLER 1968),
wywoluje pytania zar6wno na temat ultyma-
tywnej roli mimikry, jak i zagadnien zwia-
zanych z jej ewolucja i podlozem genetycz-
nym. Wiele odpowiedzi na temat ewolugji i
znaczenia mimikry udato sie uzyska¢ podczas
badan biologii jednego z najbardziej spekta-
kularnych przyktadow mimikry i polimorfi-
zmu — motyla Papilio dardanus, u ktorego
wystepuje niemal niezliczona liczba form
barwnych samic. Jednak wraz z postepem
badan pojawily sie zarOwno sprzecznosci,
jak i nowe problemy. Mozliwe, ze przyszite
odkrycia zmienia gruntownie nasz punkt wi-
dzenia dotyczacy mimikry. Drapiezniki moga
odgrywac¢ mniejsza role w ewolucji i utrzy-
maniu si¢ mimikry niz dotychczas sadzono.

FORMY BARWNE U MOTYLA PAPILIO DARDANUS

U motyla P. dardanus wystepuje mimikra
— motyl ten upodabnia sie do wielu innych
gatunkow (modeli), co przyczynia sie do po-
limorfizmu ubawienia. Polimorfizm ten jest
ograniczony tylko do samic (RUXTON i wspol-
aut. 2004). Samice upodabniaja si¢ do gatun-
kéw motyli z innych rodzin. Sa to np. Amau-

ris niavius, A. echeria, Dannaus chrysipuss
z rodziny Dannaidae (SMART 1993). Dodatko-
wo polimorfizm samic jest poszerzony o for-
my andromorficzne, przypominajace swoim
ubarwieniem samce. Samce maja zawsze jed-
nakowe, zoOtte ubarwienie i nie sa mimetycz-
ne (SMART 1993).
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ZASIEG MOTYLA

Papilio dardanus wystepuje w Afrotro-
piku. Jego zasicg obejmuje Madagaskar oraz
cala subsaharyjska Afryke kontynentalna
(CLARKE i SHEPPARD 1960a, MASLOWSKI i FIO-
tEK 2010). Jego larwy zeruja na cytrusach
z rodzajow Citrus, Teclea i Zanthoxylum
(MASLOWSKI i FIOLEK 2010). Gatunek mozna
podzieli¢c na kilka podgatunkow, w zalezno-
sci od regionu geograficznego: zachodnie —
dardanus i meseres, wschodnio-potudniowe
— cenea, tibulus i polytrophus, polnocnow-
schodni — antinori i madagaskarski — me-
riones (Ryc. 1). U podgatunkéw antinori i
meriones wystepuja tylko samice andromor-
ficzne. Miedzy podgatunkami wschodnimi
i zachodnimi istnieja natomiast niewielkie
roznice w budowie genitaliow. Formy samic
moga by¢ zarowno charakterystyczne dla jed-
nego podgatunku, jak i wystepowac u kilku
(CLARKE i SHEPPARD 1959, 1960a, b).

Ryc. 1 Rozmieszczenie geograficzne podgatun-
kéw motyla Papilio dardanus.

Szarymi kropkami oznaczono podgatunki, u ktérych
wystepuja samice andromorficzne (wg CLARKE i
SHEPPARD 1960a2).

GENETYCZNE PODLOZE ZMIENNOSCI UBARWIENIA

Jednym 2z najwazniejszych problemow
dotyczacych zmiennoSci ubarwienia tego
motyla bylo okreSlenie jaki gen lub geny de-
terminuja powstawanie roznych form. Wy-
stepowanie polimorfizmu zwiazane jest z
plcia, gdyz ujawnia sie tylko u samic (CLARK
i wspotaut. 2008; CLARKE i SHEPPARD 1959,
1960a, b; KUNTE 2009a; NJHOUT 2003; SMART
1993). Tak zwany plejotropowy gen mimikry
znajduje siec na chromosomie autosomalnym
w locus H (CLARK i wspotaut. 2008; CLARKE
i SHEPPARD 1959, 1960a, b; NyHOUT 2003) i
ma co najmniej 11 réznych alleli (NyJHOUT
2003). Gen mimikry rzadko sasiaduje z ge-
nami, ktére nie sa odpowiedzialne za wzor i
ubarwienie skrzydel, totez w innym stopniu
podlega selekcji i mutacjom (NJHOUT 2003).
CLARK i wspotaut. (2008) w nowych bada-
niach nad genetyka P. dardanus stwierdzili,
ze w regionie H, nie dluzszym niz 13,9 cM,
z genem mimikry kosegreguje gen czynnika
transkrypcyjnego, ktory jest SciSle sprzezony
z H%h (cM, centymorgan jest jednostka mia-
ry uzywana w genetyce, wyrazajaca odlegtos¢
pomiedzy loci ulokowanymi na tym samym
chromosomie. Centymorgan nie odzwiercie-
dla odlegtosci bezwzglednej; 1 cM oznacza,
ze prawdopodobienstwo na rozdzielenie
dwoch loci w trakcie crossing-over wynosi
0,01.)

W oparciu o powyzsze dane zapropono-
wano dwie hipotezy: supergenu i genu re-
gulatorowego (NyHOUT 2003). Supergeny
sktadaja sie z silnie sprzezonych genow, pel-
niacych rézne funkcje, i zachowuja si¢ jak
pojedynczy locus (KRZANOWSKA i LOMNICKI
1995), natomiast geny regulatorowe nadzo-
ruja ekspresje innych genow (NJHOUT 2003).
Clarke i Sheppard (za NyHOUT 2003) sadza,
ze aby mogly ujawni¢ sie tak silne efekty
fenotypowe, geny warunkujace niezalezne
cechy musialy byc¢ Scisle ze soba potaczo-
ne. Utworzyly grupy wystepujace w jednym
miejscu na chromosomie. W dalszej kolejno-
Sci ulegly rekombinacji i utworzyly supergen.
Druga hipoteza mowi, ze gen mimikry jest
genem regulatorowym, kierujacym ekspresja
niesprzezonych ze soba genow warunkuja-
cych elementy desenia skrzydet motyla (Ny-
HOUT 2003). NyHOUuUT (2003) utrzymuje, ze
geny odpowiedzialne za rysunek powinny
by¢ monomorficzne i charakterystyczne dla
podgatunkow. Wyjasnialoby to stlumienie
mimikry w krzyzowkach miedzypodgatunko-
wych. Za hipoteza ta przemawia fakt, ze na
przyktad w formach trophonius i lamborni,
ktore warunkuje ten sam allel H”, czarny ry-
sunek tylnych skrzydet jest nieco inny. Zja-
wisko to mozna ttumaczy¢ réznicami gene-
tycznego tla, w jakim ten allel ulegl ekspres;ji.
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Forma lamborni wystepuje tylko w Srodko-
wej Kenii, natomiast forma frophonius ma
szerszy zasieg. WiekszoS¢ alleli powoduje ten
sam efekt fenotypowy na obszarze catego za-
siegu geograficznego, natomiast trzy z nich
wywoluja odmienne efekty w roznych po-
pulacjach. Sa to: wspomniany juz allel H", H®
odpowiedzialny za powstanie formy cenea i
formy ochracea (H°) i allel h warunkujacy
skrajnie recesywne formy hippocoon i hip-
pocoonides (NyUHOUT 2003). Formy andro-
morficzne meriones H™ i antinori H™® nie s3
recesywne. Po skrzyzowaniu tych form z in-
nymi, potomstwo bardziej przypomina formy
andromorficzne. Posiada réwniez ,ogonki”,
lecz r6zni sie odcieniem zoéittego koloru tla
skrzydetl. ,Ogonki” warunkuje oddzielny gen.

Formy ogonkowe maja fenotyp T"T" ,a formy
bezogonkowe TNTN. Formy heterozygotyczne
maja ,ogonki” posSredniej dlugosci (CLARKE i
SHEPPARD 1959, 1960a, b).

Warto zaznaczy¢, ze u form andromor-
ficznych, podobnie jak u samcoéw, wystepuje
barwnik wykazujacy w Swietle ultrafioleto-
wym cechy fluorescencji. U samic nieadro-
morficznych, nawet jesli wystepuje zotta bar-
wa, odpowiedzialny za nia jest inny barwnik.
U podgatunku polytrophus, zasiedlajacego
go0ry Kenii, czesto wystepuja formy niemime-
tyczne i nieandromorficzne (slaami, niobe,
leighi i natalica), a modele dla P. dardanus
sa w tym rejonie rzadkie (CLARKE i SHEPPARD
1959, 1960a, b).

EWOLUCJA MIMIKRY U P. DARDANUS 1 HIPOTEZY POLIMORFIZMU

U pazi nieznane sa w pelni Sciezki ewo-
lucji typow mimikry (KUNTE 2009b), dlatego
tez droga ewolucji polimorfizmu i mimikry
u P. dardanus nie zostala dokladnie zbadana
(NyHOUT 2003). Podstawowe pytania, na kto-
re poszukiwane sa odpowiedzi to:

— w jaki sposob oraz ile razy doszlo do
powstania mimikry;

— dlaczego polimorfizm jest ograniczony
tylko do samic;

— czy polimorfizm wyewoluowal wcze-
Sniej niz podgatunki;

— co pozwala utrzymac sie w populacji
formom polimorficznym,;

— dlaczego w ogole istnieja niemimetycz-
ne formy polimorficzne;

— dlaczego w populacjach wystepuja sa-
mice andromorficzne?

VANE-RIGHT (1971) zaproponowal, ze mi-
mikra mogla powstaé poprzez dwie linie
ewolucyjne. Pierwsza mogtaby przebiegac
nastepujaco: (a) monomorficzny u obu plci,
niemimetyczny przodek(owie); (b) stadium
monomorficzne u obu plci z pojedynczymi
formami mimetycznymi; (¢) stadium mono-
morficzne u obu pici z wieloma formami
mimetycznymi; (d) stadium z dymorfizmem
ptciowym, mimetyczne u obu plci, wykorzy-
stujace wiele modeli. Druga linia przebiegata
prawdopodobnie w nastepujacy sposob: (a)
monomorficzny u obu plci, niemimetyczny
przodek(owie); (b) mimikra ograniczona do
samic; (c¢) mimikra i polimorfizm u samic.
KUNTE (2009 b) prezentuje odmienny poglad
i sugeruje, ze drogi ewolucyjne mimikry mo-
nomorficznej i mimikry ograniczonej do sa-

mic mogly zosta¢ polaczone. Mimikra mogta
wyewoluowac etapowo poprzez kilkakrotne
przejScie przez poszczegoOlne stadia ewolu-
cyjne (Ryc. 2). Badania nad filogeneza pazi i
powiazaniami w obre¢bie kladu wykazaly, ze
postulowane przejScia zdarzaja si¢ rzadko, a
ewolucja mimikry ograniczonej do samic i
mimikry monomorficznej podaza osobnymi
torami (Ryc. 3) (KUNTE 2009 b).
Ograniczenie polimorfizmu do jednej
plci u P. dardanus mozina probowaé wyja-
$ni¢ odwotujac sie do klasycznej teorii mi-
mikry, ktéra zaklada, ze formy mimetyczne
sa mniej narazone na ataki drapiezcow, gdyz
upodabniaja si¢ do gatunkow trujacych: ja-
dalne do trujacych (mimikra Batesa) lub
trujace do siebie nawzajem (bedzie to mi-
mikra Mullera) (WICKLER 1968). Ogranicze-

@
| monomorficzny, niemimetyczny przodek |

mimikra niemimetyczny
monomorficzna dymorfizm plciowy
9

| mimikra ograniczona do samic

W

Ryc. 2 Teoretyczna sie¢ drog ewolucji mimikry
u pazi (wg KUNTE 2009b).
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Ryc. 3 Rzeczywista frekwencja poszczegolnych
drog ewolucji mimikry, ktore zaproponowano
na Ryc. 1 (wg KUNTE 2009b).

nie mimikry do jednej plci (zawsze samice)
u motyli dziennych z grupy mimikry Batesa
jest zjawiskiem powszechnym, natomiast u
motyli z grupy mimikry Millera wystepuje
rzadko (RUXTON i wspoétaut. 2004). Uwaza
si¢, ze samica jako ptec, ktorej zadaniem jest
zlozenie jaj, jest bardziej narazona na ataki i
dlatego mimikra ochrania ja przed drapiezni-
kami (NyHOUT 2003, SMART 1993). Na przy-
ktad u ciem i chrzaszczy znane sa gatunki, u
ktorych wystepuje mimikra ograniczona do
samcow. Najpewniej zalezy to od ich zacho-
wania zwiazanego z rozrodem, kiedy staja
si¢ bardziej widoczne dla drapieznikow (RU-
XTON i wspoétaut. 2004). Alternatywne wyja-
Snienie wystepowania ograniczenia mimikry
do samic opiera si¢ na doborze plciowym.
Mimikra mogtaby by¢ niekorzystna dla sam-
cOow podczas zalotow, kiedy samice wybiera-
ja partnera (RUXTON i wspotaut. 2004).
Wielu autorow sadzi, ze mimikre zapo-
czatkowata inicjalna mutacja, ktéra spowodo-
wala silny efekt fenotypowy. Nastepnie ta i
kolejne mutacje sprzyjajace mimikrze byly fa-
woryzowane przez dobor naturalny, a mimi-
kra stawata si¢ dzieki niemu doskonalsza. U
P. dardanus sprawa jest bardzo skompliko-
wana, gdyz w gre wchodzi silny polimorfizm.
W tym wypadku przydatna bylaby wiedza,
czy formy wyewoluowaly niezaleznie lub czy
ktoreS z nich moglty powsta¢ z innych. Od-
wolujac sie do przyktadow form Ahippocoon i
hippocoonides, cenea i ochracea oraz tropho-
nius i lamborni mozna sadzi¢, ze najpierw

wyewoluowal polimorfizm, a nastepnie po-
wstaly podgatunki. Mozna réwniez przypusz-
czad, ze trzy wymienione wyzej allele, powo-
dujace rozne efekty w roznych populacjach,
powstaly wczesSniej niz inne (NJHOUT 2003).

Istnieje co najmniej pie¢ hipotez probuja-
cych wyjasni¢ role mimikry i utrzymanie si¢
polimorfizmu u samic P. dardanus, z czego
trzy odwotuja si¢ do wystepowania preferen-
cji w wyborze partnera. Kolejne skupiaja si¢
wokol kompromisu fizjologiczno-ekologicz-
nego (ang. trade-off) oraz zagadnien korzysci
z mimikry zaleznych zaréwno od frekwen-
¢ji wystepowania modelu, jak i form poli-
morficznych nasladowcy. Pierwsza hipoteza
mowi, ze samice mimetyczne utrzymuja si¢
w populacjach motyli z polimorficznymi sa-
micami dzieki dziataniu doboru naturalnego,
natomiast samice niemimetyczne utrzymu-
ja sie dzigki silnemu oddzialywaniu doboru
ptciowego (KUNTE 2009a). Burns (za KUN-
TE 2009a) sprawdzal u samic mimetycznych
i niemimetycznych Papilio glaucus liczbe
spermatoforéw. Liczba spermatoforow ko-
reluje z liczba odbytych kopulacji i w tych
badaniach byla miara preferencji samcow w
wyborze partnera. Wedtug zatozonej hipote-
zy niemimetyczne samice miaty by¢ wybiera-
ne czeSciej. W wyniku tych badan stwierdzo-
no, ze liczba spermatoforOw u samic niemi-
metycznych jest wieksza niz mimetycznych
(KUNTE 20092).

Wydaje sie, ze dobor naturalny dopro-
wadzit do powstania form mimetycznych,
ktore przezywaja lepiej niz samice niemime-
tyczne, mimo ze dobor plciowy faworyzuje
te drugie. Problematyczne w odniesieniu do
powyzszej hipotezy sa fakty, ze u samic star-
szych znajdowanych jest wiecej spermatofo-
row oraz ze podobne badania wykonane w
populacjach majacych duze liczebnoSci nie
wykazaly roéznicy w liczbie spermatoforéw
u form mimetycznych i niemimetycznych
(KUNTE 20092a). Ponadto badania Burnsa sku-
piaja sie tylko na preferencjach samcow i nie
wyjasniaja jakie czynniki wplywaja na utrzy-
manie si¢ form mimetycznych. Brakuje takze
innych badan, ktore potwierdzityby przedsta-
wiona hipoteze.

Podobna do powyzszej jest hipoteza do-
boru pseudopltciowego. Jednak zaklada ona
bardziej skomplikowany mechanizm wy-
jasniajacy preferencje w wyborze partne-
ra. Opiera si¢ gldwnie nie na zalozeniu, ze
samce maja wrodzone preferencje do wybo-
ru samic o podobnym do nich ubarwieniu
(KuNTE 2009a), ale na fakcie, ze u motyli
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dziennych wyszukiwanie partnera do rozro-
du odbywa si¢ glownie za pomoca wzroku
(MAGNUS 1958, VANE-WRIGHT i BOPPRE 1993).
Totez samce moga tatwiej i z dalszych odle-
glosci odnalez¢ samice, ktora ma podobne
do nich ubarwienie. Mozna tez wnioskowac,
ze samiec latwiej zidentyfikuje taka samice
jako przynalezna do jego gatunku. Z drugiej
strony, samiec moze wzia¢ samice andromor-
ficzna za innego samca i probowac ja prze-
pedzic. Jesli znajdzie si¢ blisko niej, zorien-
tuje si¢, ze ma do czynienia nie z samcem,
a z samica — rozpocznie zaloty. Wedlug tej
hipotezy samica andromorficzna zwicksza
swoje dostosowanie poprzez wprowadzanie
w blad samcow, co w konsekwencji skutkuje
ich przywabieniem. Mysle, ze taka strategia
jest skuteczna w populacjach przegeszczo-
nych, gdzie prawdopodobiefistwo napotka-
nia rywala przez samca jest wicksze i przez
to czesto dochodzi miedzy nimi do agresyw-
nych zachowan. Mozliwe, ze formy andro-
morficzne sa zapladniane wczesniej, przez co
maja wiecej czasu na skladanie jaj niz formy
mimetyczne, a ich oczekiwana dlugos¢ zycia
wzrosnie.

Wychodzac z tego punktu sadze, ze for-
my andromorficzne, ktore powinny miec
wieksza, oczekiwana dhugos¢ zycia, beda le-
piej przystosowane do migracji niz formy
mimetyczne. Totez formy andromorficzne
powinny przewaza¢ na skraju zasiegu. Za
stusznoScia moich sadow wydaje sie przema-
wiac fakt, ze podgatunek antinori znajduje
si¢ na skraju zasiegu pazia (Ryc. 1). Moty-
le moga roéwniez chetniej migrowac. Takie
przypuszczenia wydaja sie potwierdzac¢ bada-
nia HUGHESA i wspotaut. (2003) nad Pararge
aegeria w Anglii, ktore wykazaly, ze tutow
samic ze skraju zasiegu jest szerszy i Ci¢zszy,
a samice ze Srodka zasiegu skladaja wiecej
jaj. Sugeruje to, ze samice ze skraju zasiegu
inwestuja w migracje. By¢ moze rowniez
proporcje ciala samic andromorficznych pre-
destynuja je do odbywania dalszych lotow, a
samice mimetyczne moga posiada¢ krotsze
skrzydta, ktére w stosunku do masy ciala nie
zapewniaja im optymalnych mozliwosci do
wykonywania dalekich lotéw. Samice dzwiga-
ja tadunek jaj, przez co sa ci¢zsze niz samce,
dlatego ich lot moze by¢ utrudniony (WAL-
LACE 1865). Andromorficzny ksztalt i moz-
liwa wieksza dlugos¢ skrzydet pozwalaja im
na pokonywanie dlugich dystanséw, przez
co takie samice maja wicksze zdolnosci do
dyspersji anizeli formy mimetyczne, ktorych
konstrukcja skrzydel podporzadkowana jest

osiagnieciu jak najlepszego podobienstwa do
modelu.

Hipoteza kompromiséw (ang. trade-off)
ekologicznych i fizjologicznych zaklada, ze
mimikra jest kompromisem mi¢dzy kosztami
fizjologicznymi przystosowania do mimikry a
zmniejszeniem ryzyka ze strony drapiezcOw
(OHsAKI 2005). Wiaze sie to ze skroceniem
fizjologicznej dtugosci zycia, jednak z drugiej
strony, samice mimetyczne moga aktywniej
zerowaC i rozmnazal si¢. Hipoteza nie jest
jednak jednoznaczna. Nie wiadomo na pew-
no, czy synteza barwnikow potrzebnych do
zaistnienia mimikry jest fizjologicznie az tak
bardzo kosztowna (KUNTE 2009a). Podobien-
stwo do modelu moze by¢ osiagnicte przez
niewielkie zmiany (NyHouTr 2003, KUNTE
20092). U samic mimetycznych zoity barw-
nik jest inny niz u samcoéw (CLARKE i SHEP-
PARD 1959, 1960a, b). Mozna przypuszczac,
ze barwnik wystepujacy u samcOw jest pier-
wotnym barwnikiem charakterystycznym dla
P. dardanus i koszt jego wytworzenia jest
najnizszy. Dlaczego wiec samice mimetyczne
inwestuja w wytworzenie innego, bardziej
kosztownego barwnika? W takiej sytuacji
synteza nowego barwnika nie moze by¢ dla
motyli duzym fizjologicznym obciazeniem.

Samice sa ciezsze, ze wzgledu na tadunek
jaj, i zaatakowane przez owadozernego pta-
ka nie moga szybko uciec. W rozwazaniach
teoretycznych przyjmuje si¢, ze niemimetycz-
ne samice unikaja wykrycia, dlatego w przy-
rodzie spotyka si¢ czeSciej samce, mimo ze
stosunek pici jest bliski 1:1. W konsekwencji
samice niemimetyczne musza spedza¢ mniej
czasu na zerowaniu i skladaniu jaj (KUNTE
2009a). Z drugiej strony, mozna zapropono-
wac nastepujaca koncepcje. Samice niemime-
tyczne moga rozkladac ryzyko drapieznictwa
poprzez krotsze, ale liczniejsze okresy skla-
dania jaj oraz zerowania, natomiast samice
mimetyczne moga na pojedyncze aktywno-
Sci poswiecac¢ wiecej czasu. W efekcie, czas
wielu krotkich aktywnoSci bedzie taki sam,
jak czas kilku diugich aktywnoSci, szczegol-
nie jeSli w siedlisku wystepuja obficie rosli-
ny zywicielskie larw. Jezeli przyjac, ze samice
niemimetyczne maja dtuzszy oczekiwany czas
zycia, to laczny czas poSwiecony na zerowa-
nie bedzie taki sam lub dtuzszy niz u samic
mimetycznych. W konsekwencji motyle nie-
mal nie zyskuja na mimikrze, szczegolnie w
przypadku, gdy presja drapieznikOw jest nie-
wielka. KUNTE (2009a) zauwaza, ze OHSAKY
(2005) nie zbadal wzorca sktadania jaj ani
ptodnosci u réznych form i ze kompromis
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postulowany w tej hipotezie nie zostal po-
twierdzony.

GiBBS i VAN Dyck (2010) wykazali, ze
wzrost dyspersji osadnika Pararge aegeria
w pofragmentowanym krajobrazie rolni-
czym skutkuje kompromisem fizjologicznym.
Motyle eksperymentalnie zmuszane do lotu
sktadaly mniejsze jaja, natomiast samice po-
chodzace z populacji z krajobrazu rolnicze-
go skladaly wiecej mniejszych jaj niz samice
z ciaglego krajobrazu lesnego. Eksperymenty
te pokazaly, ze zmuszanie do lotu skraca fi-
zjologiczna dhugos¢ zycia u samic z krajobra-
zu lesnego. Fakty te wydaja si¢ przemawiac
za przedstawiona przeze mnie koncepcja roli
samic andromorficznych. Mozna sadzié, ze
samice mimetyczne, migrujace, beda mialy
zbyt krotka, oczekiwana dilugoS¢ zycia, aby
zdazyly zlozy¢ jaja, ktorych moze by¢ mniej
i moga by¢ niewystarczajaco zaopatrzone, ze
wzgledu na koszty wydatkowane na mimi-
kre, jak i na migracje. Dlatego samice andro-
morficzne, ktére nie beda ponosi¢ kosztow
mimikry beda mogty ulokowac wystarczajaca
iloS¢ zasobow w jaja, mimo ze poniosa kosz-
ty migracji. Moja koncepcje potwierdzi¢ mo-
globy takze stwierdzenie, ze formy samic an-
dromorficznych sa formami konserwatywny-
mi, reprezentujacymi pierwotny wzor ubar-
wienia. Mozna tak przypuszczad, przyjmujac,
ze polimorfizm powstal wczesniej przed wy-
ewoluowaniem podgatunkéw. ROwniez fakt,
ze po skrzyzowaniu form andromorficznych
podgatunkow antinori i meriones z innymi
formami, powstaly formy z ogromna przewa-
ga cech andromorficznych (CLARKE i SHEP-
PARD 1959, 1960a, b).

Inna hipoteza odnoszaca sie¢ do samic an-
dromorficznych i opierajaca si¢ o catkowicie
odmienne zalozenia, jest hipoteza unikania
przez samice andromorficzne napastowania
przez samce (COOK i wspotaut. 1994), maja-
ca korzenie w przyktadach ze Swiata wazek
Ischnura, u ktorych wystepuja kryptycznie
ubarwione samice gynomorficzne oraz sa-
mice andromorficzne. Wystepowanie form
gynomorficznych i andromorficznych ma
stanowi¢ kompromis pomiedzy mozliwoscia
unikniecia napastowania przez samce a na-
razeniem na ataki drapieznikOw lub tez ryz-
kiem braku zaplodnienia (ROBERTSON 1985,
CORDERO 1992). Jednakze wielu autorow ma
watpliwoSci czy napastowanie samic w 0go-
le ma miejsce. Powszechnie przyjmuje si¢, ze
jesli pojawi sie¢ napastowanie samic, to zalezy
ono najpewniej od liczebnoSci (zageszczenia)
osobnikéw w populacji, a nie od wystepowa-

nia konkretnej formy (KUNTE 20092a). COOK
i wspolaut. (1994) stwierdzili, ze na wyspie
Pemba w Tanzanii wystepuja w populacji
P. dardanus, oproécz monomorficznych sam-
cow, trzy formy samic: hippocoonides (stano-
wi 80% samic) naSladujaca Amauris niavus,
andromorficzna forma trimeni (stanowi 16%
samic) i niemimetyczna i nieadnromorficzna
forma lamborni (stanowi tylko 4% samic).
Autorzy postanowili sprawdzi¢ preferencje
samcOw w wyborze partnerki. Wyekspono-
wali w siedlisku motyli martwe, przypicte
okazy trzech form samic i sprawdzali, ktora
forma zostanie odwiedzona pierwsza przez
samce i jak dlugo samce beda podejmowac
probe kopulacji z poszczegolna forma sami-
cy. Wyniki moim zdaniem nie potwierdzaja
hipotezy COOK’A i wspoétaut (1994) ani nie
zaprzeczaja hipotezie doboru pseudoplcio-
wego. Otoz preferencje samcOw dokladnie
odzwierciedlaly frekwencje poszczegolnych
form w populacji. Samce najczeSciej przyla-
tywaly do formy hippocoonides, potem do
andromorficznej trimeni, a najrzadziej zas do
najmniej licznej lamborni (COOK i wspotaut
1994). Sugeruje to, Ze samce ucza si¢ wWzo-
row ubarwienia i wybieraja te najczeSciej
wystepujace w populacji lub, w mniejszym
stopniu, dziala tu zjawisko imprintingu (KUN-
TE 2009a). Makielski (za Kunte 2009a) suge-
ruje, ze dobor plciowy faworyzuje samice
andromorficzne, kiedy w populacji pojawiaja
sie nowe, rzadkie formy mimetyczne, niezna-
ne dotychczas samcom. Uwaza, ze preferen-
cje samcoOw maja niewielki wpltyw na pro-
porcje samic w populacji, ktora powinna byc¢
bliska potowy osobnikow. KUNTE (2009a)
proponuje rozwiazanie problemu poprzez
bezposrednie okreSlenie dostosowania kaz-
dej z form.

Hipoteza COOKA i wspotaut. (1994) nie
wyjaSnia zaleznoSci preferencji samcow od
frekwencji poszczegolnych form samic w po-
pulacji (KUNTE 20092a). MySle, ze w populacji
moga nastepowac cykliczne fluktuacje w li-
czebnoSci poszczegolnych form samic w za-
leznoSci od zmieniajacych si¢ warunkow za-
rowno w siedlisku, jak i wewnatrz populagcji.
Podobne zjawisko jest wsrod zwierzat znane
u jaszczurki Uta stansburiana, u ktorej wy-
stepuja trzy rozne formy samcow (SINERVO
i LIVELY 1996). U P. dardanus wpltyw na li-
czebno$¢ formy hippocoonides moze miec
licznos¢ wystepowania modelu w danym
okresie.

Najstarsza koncepcja jest hipoteza ko-
rzySci z mimikry zaleznych od frekwencji.
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Odwotuje si¢ ona do zatozen teorii mimikry
Batesa. Nasladowca skutecznie podnosi swo-
je dostosowanie, jezeli wystepuje o wiele
mniej licznie niz trujacy model. Drapiezniki
trafiaja czeSciej na niejadalny model anizeli
na naSladowce i ucza si¢ unika¢ motyli ma-
jacych dany typ ubarwienia. Postuluje sig,
ze w tym przypadku dziala dobor negatyw-
nie zalezny od czestoSci. Genotypy najrzad-
sze w populacji osiagaja najwyzsze dosto-
sowanie, dzieki czemu sa utrwalane przez
dobor (FutuyMA 2008). KUNTE (2009a), w
odniesieniu do hipotezy opierajacej si¢ na
czestoSci wystepowania form motyli, zesta-
wil warunki konieczne do wyewoluowania
mimikry, a nastepnie powstania polimorfi-
zmu: populacja nasladowcy musi by¢ mata
w stosunku do populacji modelu lub model
musi bycC silnie trujacy; jezeli frekwencja
form mimetycznych bedzie bliska lub na-
wet przekroczy frekwencj¢e wystepowania
modelu, to wtedy dostosowanie samic mi-
metycznych i niemimetycznych zréwna sie
i w konsekwencji pojawi si¢ polimorfizm;
nastepnie frekwencja form mimetycznych
moze dalej wzrasta¢ przy zachowaniu punk-
tu réwnowagi. ROwnowaga ta bedzie zalez-
na od nastepujacych, czasem naktadajacych
sie czynnikOw: toksycznosci modelu, liczby
nasladowcow, doskonatoSci mimikry, presji
drapieznikow, wystepowania innych ofiar
niemmietycznych oraz zdolnoSci uczenia
sie i zapamietywania u drapiezcoOw (KUNTE
20092).

Za trafnoScia tej hipotezy moze prze-
mawiaé fakt, ze uwzglednia wiele ekolo-
gicznych powiazan. Samice moga odnies¢
korzys¢ z polimorfizmu, ktory zapobiega
przed zastapieniem form mimetycznych
przez niemimetyczne lub inne mimetyczne
(KUNTE 2009a). KUNTE (20092a) uznaje hipo-
teze korzySci z mimikry zaleznych od fre-
kwencji za najbardziej trafna. MySle, ze nie
docenia roli jaka pelni komunikacja wzro-
kowa u motyli dziennych (MAGNUS 1958,
VANE-WRIGHT i BOPPRE 1993), ktorej sku-
tecznoS¢ zalezna jest od ubarwienia. Wzor
rysunku na skrzydlach konieczny jest, aby
motyl moéglt wypatrzed partnera do rozrodu
— ta kwestia nie powinna by¢ w zZadnym

razie pomijana w stawianej hipotezie. Wy-
daje sie, ze Kunte takze nazbyt sceptycznie
odnosi sie do roli doboru plciowego.

Ostatnie badania (ROWLAND i wspotaut.
2010) pokazuja, ze ptaki atakuja czeSciej
niejadalne ofiary, kiedy tych ofiar jest wie-
cej niz ofiar jadalnych. Dzieje si¢ tak nieza-
leznie od rodzaju dostepnych alternatyw-
nych jadalnych Zrodet pokarmu. JeSli ptaki
nie atakowalyby niejadalnych ofiar przy ich
duzej liczebnoSci, to dostosowanie takich
ofiar byloby wyzsze. W przeciwnym razie
ponosza one znaczace straty w dostoso-
waniu, co sugeruje, ze zyski z mimikry sa
inne anizeli te postulowane w klasycznej
teorii (ROWLAND i wspotaut. 2010). Kon-
cepcja MULLERA (1879), ktory przedstawil,
ze drapiezca potrzebuje zaatakowac pewna,
ustalona, minimalna liczbe¢ ofiar niejadal-
nych, aby nauczy¢ si¢ ich unikac¢ nie jest
potwierdzona przez wyniki cytowanych au-
toro0w (ROWLAND i wspotaut. 2010). Starty
w dostosowaniu poniosa takze motyle mi-
metyczne, poniewaz duza liczebnos¢ mode-
lu spowoduje wzrost atakOw na jadalnych
nasladowcow. Mozliwe, ze na pojawienie
sie polimorfizmu moze wplywac obecnos¢
innych modeli, ktore sa mniej liczne od juz
wykorzystywanych przez motyle mimetycz-
ne. Z powodu mniejszej liczebnoSci powin-
ny one byc¢ rzadziej atakowane. ROwniez
nowa forma polimorficzna, ktora bedzie
mniej liczna zaro6wno od innych form po-
limorficznych, jaki i poprzednich modeli
motyla, uzyska wyzsze dostosowanie.

Powyizsze rozwazania pokazuja, ze za-
gadnienie polimorfizmu i mimikry u mo-
tyli jest niezwykle zlozonym problemem
badawczym i nie zostalo ostatecznie wyja-
Snione. Niemniej, badania nad polimorfi-
zmem ubarwienia i mimikra samic motyli
doprowadzity do postawienia wielu cie-
kawych hipotez a pickne ubarwienie tych
motyli bedzie zapewne inspiracja dla ko-
lejnych fascynujacych badan ewolucyjno-
-ekologicznych. Niezbedna bedzie takze
wspolpraca wielu badaczy, gdyz jak napisat
Edward O. Wilson (WILSON 1999) samotny
umyst krazy w kotko i nie moze si¢ przebic
ku nowym horyzontom.

MIMIKRA I POLIMORFIZM U MOTYLA PAPILIO DARDANUS

Streszczenie

Mimikra od wielu lat dostarcza zlozonych pro-
blemoéw badawczych dotyczacych zagadnien zwiaza-

nych z doborem naturalnym, a szczegolnie z dobo-
rem plciowym i ewolucja mimikry. Teoria mimikry
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zaklada, ze zwierzeta upodabniaja si¢ do innych nie-
jadalnych gatunkow aby zminimalizowal presje wy-
wierana przez drapiezniki, ktore ucza unikac sie¢ da-
nego typu ubarwienia ofiary. U pewnych gatunkow
motyli wystepuje mimikra ograniczona do samic. Mi-
mikra Bataesa ograniczona do samic i polimorfizm
zostaly stosunkowo dobrze opisane u afrykanskiego
motyla Papilio dardanus. Samice tego motyla upo-
dabniaja si¢ do roznych niejadalnych gatunkéw (mo-
deli), np. z rodziny Dannaidae. Polimorfizm kontro-
lowany jest przez nie mniej niz 11 alleli zlokalizowa-
nych w jednym lokus. U P. dardanus znane s3 takze
samice andromorficzne, ktorych rola nie zostala jed-
nak poznana. W pracy przedstawiam hipotezy do-
tyczace ewolucji mimikry oraz hipotezy zwiazane z

polimorfizmem samic. Wi¢kszoS¢ hipotez odnosi si¢
do dobru plciowego, pozostate dotycza ekologiczno-
fizjologicznego kompromisu (ang. trade-off) i korzy-
Sci z mimikry zaleznych od frekwencji wystepowa-
nia modeli jak tez form polimorficznych nasladowcy.
Opisuje réowniez mozliwe drogi ewolucji mimikry.
Ostatnie badania pokazuja, ze ptaki atakuja czeSciej
niejadalne ofiary, kiedy zageszczenie ich populacji
jest wieksze. Fakt ten jest niezgodny z hipoteza ko-
rzySci z mimikry zaleznych od frekwencji, ktora jest
uznawana z najbardziej trafna. Hipoteza unikania
napastowania samic andromorficznych przez samce
takze nie wyjasnia obecnoSci tych forma samic w
populagji.

MIMICRY AND POLYMORPHISM IN BUTTERFLY PAPILIO DARDANUS

Summary

Mimicry theory provides a lot of problems in-
volving natural selection, particularly sexual selec-
tion and evolutionary routes of mimicry types. In
some butterflies there is a mimicry limited to fe-
males. The Batesian mimicry and resulting polymor-
phism limited to females is especially well known
in Papilio dardamus butterfly. This polymorphism
is controlled by 11 alleles at a single locus. Females
mimic resemble to different inedible species of but-
terflies, for example those from family Danaidae.
Moreover, in P. dardanus the andromorphic females
are also known, the role of which has not been
thoroughly explained. In this review, I summarize

hypotheses concerning the evolution of the mim-
icry-related polymorphism in this butterfly. Recent
studies shows that avian predators attack inedible
preys more frequently when their population densi-
ty is higher. This fact does not prove the hypothesis
of the frequency-dependent advantage of mimicry.
I also describe possible evolutionary routes of the
mimicry. Female limited mimicry and monomorphic
mimicry have been evolved by independent routes.
It also seems that the hypothesis of sexual harass-
ment avoidance does not explain the appearance of
andromorphic females in Papilio dardamus.
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