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Abstrakt: Kasta vojaka je nejptvodnéjsi altruistickou kastou termittl, vysoce

specializovanou k obranym uloham v ramci délby prace v termitich koloniich. Je
proto mozné u vojakd najit fadu anatomickych a behavioralnich adaptaci, které chybi
u ostatnich kast. Cilem této prace bylo ovéfit hypotézu, Ze se v situacich disturbance,
simulujicich ohroZeni hnizda, vojaci pfednostné vénuji obrané pohlavnich jedincu
jakozto nejhodnotnéjSim jedincim v kolonii. U dvou druhd rodu Prorhinotermes
(P. simplex a P. canalifrons) jsem proto studovala schopnost vojakl rozpoznévat
a selektivné chranit neotenické pohlavni jedince. V souladu s Uvodni hypotézou byli
Vvojaci obou druhd v pfipadé disturbance okamzité schopni rozpoznat pohlavni
jedince obou pohlavi a zustavat v jejich blizkosti. V pfipadé druhu P. simplex byla
nejatraktivnéjSim jedincem plodna samice, v pfipadé P. canalifrons byli neotenici
obou pohlavi podobné atraktivni. Pozorovana preference pohlavnich jedinct ze
strany sterilnich kast (vojaku i pseudergatt) se v mladych koloniich za¢ina objevovat
az v prubéhu pohlavniho dozravani neotenickych pohlavnich jedinch. Kastovné
specifické chemické profily kutikularnich lipidd podporuji uzndvanou predstavu, Ze
k rozpoznavani dochazi pravé na zakladé olfaktorickych stimull obsaZenych

v kutikule pohlavnich jedinca.

Kli€ova slova : termiti, vojaci, eusocialita, altruismus, délba prace, obrana

Abstract: Soldier caste is the oldest altruistic caste in termites, highly specialized

for defensive tasks. Therefore, a number of adaptations in anatomy and behaviour
can be observed in soldier, lacking in other termite castes. The aim of this study was
to verify the hypothesis that in disturbed groups the soldiers will prefer to stand by
and defend the reproductives, the most valuable individuals. Therefore, | studied in
two species of the genus Prorhinotermes (P. simplex and P. canalifrons) the ability of
soldiers to discriminate neotenic reproductives and provide them with defence. In
agreement with the initial hypothesis, the soldiers of both species prooved to be able
of an instantaneous recognition of reproductives and remained close to them. In
P. simplex, the neotenic female was the most attractive individual, while in
P. canalifrons, neotenics of both sexes were equally attractive. The observed
preference of reproductives appears to occur only with a certain age of the
reproductives in incipient colonies, along with their sexual maturation. Caste
specificity of cuticular lipids supports the presumption that the caste recognition is
based on olphactoric cues in the cuticle of reproductives.

Keywords : termites, soldiers, eusociality, altruism, division of labour, defence
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1. Uvod a cile diplomové préace

Socialni zplsob Zivota je nejnapadnéjSi a nejsofistikovanéjSi evoluéni novinkou
hmyzu. Zatimco rozmanité podoby spoleCenského chovani lze nalézt u celé Fady
skupin hmyzu, eusocialita (prava socialita) se vedle termiti objevuje jen v rdmci
blanokfidlych (Hymenoptera), msSic (Hemiptera: Sternorrhyncha: Aphidoidea),
trasnokfidlych (Thysanoptera) a brouku (Coleoptera). Eusocialni spoleéenstva jsou
definovana reprodukéni délbou prace, prfekryvem generaci a kooperativni péci
o potomstvo (Wilson, 1971; Wilson & Hdlldobler, 2005). Eusocialita vSak neni
pouhou evoluéni hfickou co do slozitosti spoleCenského uspofadani organismd,
nybrz velice uspésnym projektem. Jakkoliv pfedstavuje spoleCensky hmyz odhadem
pouhé jedno procento vSech hmyzich druhdl, jeho ekologicky vyznam ve vétSiné
suchozemskych ekosystému je kliCovy pro opylovani, predaci a rozklad rostlinné
biomasy. Zejména dvé eusocialni skupiny, mravenci a termiti, tvofi dominantni ¢ast
tropické fauny (Hélldobler & Wilson, 1990; Wilson, 1992). Spole¢ensky hmyz, v€etné
termitll, ¢lovéka fascinuje odjakZiva — nejstarSi zaznam o termitech pochazi z Indie
priblizné kolem roku 1 350 pf. n. . (Snyder, 1956) — a vzhledem ke komplexité
spoleCenstev poskytuje nevyCerpatelné moznosti lidského zkoumani a badani.

Termiti (dfive vSekazi) jsou bezesporu nejstarSi eusocialni skupinou vibec
(Ware et al., 2010) a od spoleCenskych blanokfidlych se v mnoha ohledech I[isi.
V jejich koloniich se nachazeji pohlavni jedinci obou pohlavi (kralové a kralovny),
pricemz plné vyvinuté fyzogastrické kralovny mohou produkovat az desitky tisic
vajiCek denné (Darlington, 1982). Ostatni Clenové kolonie jsou z rozmnozovani
vylou€eni (néktefi permanentné a nevratné, néktefi doCasné) a jako pomocnici
(helpers, angl.) pomahaji v rozmnozovani kralovskému paru ¢i pardm. Pfimo tak ¢ini
délnici, ktefi jej krmi a opefovavaji, zatimco vojaci zprostfedkované tim, Ze brani
hnizdo a chrani tak jeho obyvatele a zdroje pfed predatory a kompetitory. Rezignaci
na vlastni reprodukci sice pomocnici pfichazeji o pfimé genetické zisky v podobé
vlastniho potomstva, nicméné maji prospéch ve smyslu nepfimého zisku (indirect
benefits, angl.) vramci pfibuzenské selekce (Kin selection, angl.). DoCasné di
nevratné sterilni obyvatelé termitich kolonii jsou larvy (nejmladsi bezkfidla zavisla
stadia), nymfy (brachypterni stadia predchazejici imagu), pravi ¢i nepravi délnici, bili
VOjaci (presoldiers, angl.) a vojaci.

Pravé pfitomnost vojaka je jednim z nejnapadnéjSich projevl eusociality
termitl. Kasta vojédka vznikla bezesporu pouze jednou jako prvni altruisticka kasta
u spole¢ného predka vSech recentnich termitd (Roisin, 2000) a u vétSiny druhu jsou
vojaci sterilni (vyjimkou je ¢eled Archotermopsidae sensu Engel et al., 2009; Myles,
1986B; Thorne & Traniello, 2003). Obdobné je tomu téz i u nékterych dalSich
eusocialnich zastupcl hmyzu, jmenovité dvou rodu tfasnokfidlych a dvou celedi
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ms3ic, u nichZ se eusocialita také projevuje pfitomnosti specializovanych obrannych
morf — vojakl — s omezenou €i nulovou plodnosti.

Termiti vojaci diverzifikovali do rozmanitych forem s mnozstvim anatomickych,
chemickych a behavioralnich adaptaci pro obranu zdrojd, hnizda a jeho obyvatel.
NejcennéjSim predmétem obrany v termiti kolonii jsou bezesporu pohlavni jedinci,
a to i u druht, u nichz je mozna diferenciace nahradnich pohlavnich jedinct. Bylo by
proto logické a vysoce adaptivni, aby se u vojakld (a ostatnich altruistickych kast)
vyskytovaly takové adaptace, jez by pravé pohlavnim jedincim zajiStovaly selektivni
ochranu. Specifickému chovani vojakua vuci jednotlivym kastdm byla, oproti jejich
dominantni Uloze v obrané hnizda jako celku, vénovana jen minimalni pozornost.
Svou diplomovou praci tedy vénuji tomuto fenoménu a kladu si v ni nasledujici
otazky:

» Jsou vojaci, jakoZzto altruisticka sterilni kasta s primarni funkci obrany,
schopni U¢inné rozpoznavat pohlavni jedince v situacich disturbance
nebo ohrozeni?

* Pokud ano, je toto rozpoznani nasledovano specifickym chovanim,
které tak v disledku zajiStuje selektivni ochranu pohlavnich jedinca?

e Je mozné pozorovat rozdily v chovani vojaka v zavislosti na pohlavi
pohlavniho jedince, v oCekéavani vyssi selektivni obrany kraloven jako
hodnotnéjSiho pohlavi?

e Méni se intenzita selektivni obrany v ¢ase, spolu se zvySujici se
reprodukéni zralosti a plodnosti pohlavnich jedinc?

e LiSi se toto chovani mezi dvéma druhy rodu Prorhinotermes?
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2. Literarni p fehled

2.1 Ekologicky vyznam termit G

Spolecensky hmyz je ekologicky velmi UspéSny, a to jak ve smyslu ekologické
dominance, tak i koloniza¢nich schopnosti (Wilson, 1992), a ma téZz zasadni vliv na
lidsky Zivot — jen tézko lze vyjadrit napf. hodnotu vcel jakoZto opylovacl kulturnich
i planych rostlin. Evoluéni a ekologicky uUspéch socialniho hmyzu je zfejmy jak
v tropickych, tak v temperatnich ekosystémech. Pfiblizné jedna tfetina Zivocisné
biomasy amazonského deStného pralesa se sklddd z mravencu a termitd, jejichz
abundance byla odhadnuta na vice nez 8 miliond mravenct a 1 milion termitd na
hektar (Holldobler & Wilson, 1990). Zatimco mravenci osidlili takfka celou sous,
termiti jsou vazani na teplejsi oblasti.

Termiti se zivi rostlinnou potravou na celém gradientu od Zivych pletiv, pfes
Cerstvé odumfela (dfevo, listovy opad, mikroepifyty), po zbytky organickych latek
v mineralizované pudé (Donovan et al., 2001) a jsou proto v tropickych oblastech
klicCovou skupinou pro recyklaci Zivin, pohyb a obohaceni pady. Pomahaji rovnéz
pudu provzduSnovat a zabranuji jeji erozi (Eggleton, 2011). VedlejSim produktem
metabolismu termitd je metan (2% globalni ro¢ni produkce) a oxid uhliCity
(15% globalni ro¢ni produkce) (Bignell et al., 1997), zasadnim zplsobem se tak
podili na kolobéhu uhliku v celosvétovém méfitku. Ne nadarmo jsou proto nazyvani
.ekosystémovi inZzenyfi“ (Jouquet et al., 2006). Kromé toho jsou termiti dalezitym
zdrojem potravy pro mnohé vice ¢i méné specializované predatory. Termiti hnizda
a dutiny ve stromech vytvofené jejich €innosti poskytuji Gkryt a hnizdisté ptakam,
savcum i jinému hmyzu. Z dosud popsanych téméf 3 000 druhG termitd
(Engel & Gross, 2009) jich jen zlomek zpUsobuje Skody na budovach &i stavbach
(Pearce, 1997).

2.2 Systematika, fylogeneze

Podobnost termitd a 3Svabu je natolik patrna, Ze je spiSe prekvapeni, Ze
k jednoznaénému zafazeni termita jako wvnitfni skupiny Svabu doSlo az vroce
2007 (Inward et al., 2007A); termiti v sou€asnosti poZzivaji status jedné z nadceledi
Svabu (Lo et al.,, 2007). Vztahy mezi jednotlivymi Celedémi termitd nejsou zcela
dofeSeny, stejné jako fylogenetické vztahy uvnitf nich. Hlavnim ddvodem je vysoky
stupen konvergence, kterd je vysledkem jejich specializovaného zplasobu Zivota
(Donovan et al., 2000). Revize vztahl mezi jednotlivymi ¢eledémi termitli na zakladé
analyzy paleontologickych dat nové predklada upravy fylogenetického stromu
sestaveneho dfive na zakladé morfologickych a molekulérnich studii (napf. Donovan
et al., 2000; Inward et al., 2007B) (Engel et al., 2009). Z analyz jednoznac¢né vychazi
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rod Svabl Cryptocercus jako zijici sesterska skupina vSech termitd a rod
Mastotermes jako sesterskd skupina vSech ostatnich termitd (,Euisoptera®).
Mastotermes darwiniensis je jediny pfezivSi z4stupce dfive celosvétové rozsSifené
Celedi Mastotermitidae. Déle byly na z&kladé analyzy navrZzeny nékteré noveé Celedi,
napr. ,Cratomastotermitidae“ pro nejprimitivnéjsi vymrelé termity, ,,Archotermopsidae“
pro ¢ast rodd puvodni ¢eledi Termopsidae, ktera se rozpada a v ramci ni zlstava
pouze fosilni rod Termopsis. Do Celedi ,Stolotermitidae” jsou Ffazeny reliktni
gondwanské rody Stolotermes a Porotermes. Kosmopolitni ¢eled Kalotermitidae je
sesterska skupiné pojmenované ,Neoisoptera“, ktera je charakterizovana pritomnosti
frontalni Zlazy. ,Neoisoptera“ sdruzuje celedi Stylotermitidae, Rhinotermitidae
(kosmopolitni, 13 Zijicich rod, 380 druhl, z nichz vSechny jsou dfevoZzravé),
Serritermitidae (pouze 3 neotropické druhy rodd Serritermes a Glossotermes),

priblizné 80% recentnich druhd termitd. V ramci své prace se fidim a uvadim pfiklady
s ohledem na revidovany stav fylogeneze termitd.

Srovnavaci a evoluéni studie rodu Cryptocercus jsou dualezité zejména
v debatach o plvodu termitich adaptaci. Charakteristiky, které sdili s primitivnimi
termity, zahrnuji obyvani tunelovych systém( ve dfevé, zplasob obzivy (vyhradné
xylofagni) (Grandcolas & Deleporte, 1996), nebo pfitomnost symbiotickych stfevnich
biikovcu, které musi znovu ziskat po kazdém svleCeni. Stejné jako termiti
i Cryptocercus poziva mrtvych jedincd z dlvodu recyklace Zivin, ale nepozivatelné
mrtvoly pohfbiva v nevyuzivanych Castech galerii (Bell et al., 2007). Tvofi malé
subsocialni skupiny (monogamie) s biparentalni péci, ve kterych rodi¢e sdileji své
komurky/tunelovy systém s jednou generaci potomkd (kolem 20 jedincu). S Celedi
Mastotermitidae sdili nékteré vlastnosti, napf. strukturu samiciho reprodukéniho
systému. Dale sdili zplsob uchovavani bakterialnich endosymbiontd ve
specializovanych bunkéch tukového télesa (tzv. mycetocyty), ktery je spole€ny vSem
Svabim, ale je unikatni mezi termity (Nalepa & Lenz, 2000; Thorne & Carpenter,
1992). Soucasné rozsifeni Cryptocercus (Severni Amerika a Vychodni Asie; Zrzavy,
2008) je pravdépodobné vysledkem pleistocénnich a/nebo pliocénnich pevninskych
mostu spojujicich Asii a Severni Ameriku (Bell et al., 2007).

Pro shrnuti nejvyznamnéjSich evolu¢nich trendl termitd Ize uvézt nasledujici:
velikost kolonie se u bazalnich termitd pohybuje od pouhych desitek jedinc (napf.
Archotermopsis; Imms, 1920) pfes odvozenéjSi pocetnéjSi stav s desitkami tisic
jedinca (Prorhinotermes, Marginitermes). Mastotermes jakozto morfologicky
nejprimitivné;jSi termit vykazuje prekvapivé fadu odvozenych znakd véetné pocetnych
kolonii. U Celedi Termitidae jsou kolonie obvykle velmi poCetné a pohybuji se az ve
stovkach tisic ¢i milionech jedincu v dospélé kolonii. Stejné tak se liSi i konstrukce
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hnizda, od jednoduchych tunelt az po slozité struktury s propracovanou klimatizaci,
¢i ontogeneticky potencial jednotlivcd, nebo anatomie jednotlivych kast
(Grimaldi & Engel, 2005).

2.3 Fosilni zaznam

NejstarSi fosilni zaznam termitl pochazi ze spodni kfidy s odhadovanym stafim
137 miliénu let (Meiatermes; Delclos & Martinell, 1995). Kupodivu, fosilni zaznam
Celedi Mastotermitidae, jakoZto bazalni linie termitl, je zndm pouze z pozdniho
oligocénu. NejstarSi fosilie hnizda termitd z pozdni kfidy je pfisuzovana c&eledi
Kalotermitidae (Rohr et al., 1986). VCely naproti tomu témér jisté pochazi z poloviny
az z konce kridy (Engel, 2001), stafi mravencl je odhadovano na 120 miliona let
(Grimaldi & Engel, 2005). Radiace termitich Celedi je soustfedéna do obdobi
pouhych 50ti miliond let rané kiidy. Celed Termitidae je velmi mlada skupina,
nejstarSi fosilie pochézi z eocénu a nejstarSi nasutni termit je zachovan v jantaru
z miocénu. K jeji diverzifikaci dosSlo v oligocénu a miocénu a zda se, Zze v soucasné
dobé je Celed na maximu své diverzity (Grimaldi & Engel, 2005).

2.4 Distribuce, diverzita

Termiti jsou prfevazné tropicky a subtropicky hmyz. Jejich diverzita prudce klesa
smérem od rovniku; termiti zcela chybi v oblastech borealnich a arktickych (Eggleton,
2000). Oblasti s nejvétsim druhovym bohatstvim jsou lesy stfedni Afriky (povodi feky
Kongo), nasledované Jizni Amerikou (Amazonie), zatimco lesy Jihovychodni Asie
a Madagaskaru jsou méné bohaté a nejchudsi jsou tropy Australie (Eggleton, 2000;
Davies et al., 2003). Termiti jsou v ekologickém centru mnoha tropickych ekosystému
(Wilson, 1992) a mohou dosahnout zna¢nych populaénich hustot. Napfiklad na jihu
Kamerunu jsou termiti jednou z nejpocetnéjSich skupin ¢lenovcu (Eggleton et al.,
1996; Watt et al., 1997). Z literatury vyplyva, Ze termiti mohou byt fadové pocetnéjsi
nez druha dominantni skupina &lenovcl, mravenci. Je ale tfeba zminit, ze termiti
abundance je reprezentovana méné nez 0,01% terestrické druhové diverzity.

2.5 Kasty a vyvojova stadia, terminologie

Jako larvy jsou oznaCovana nedospéla potravné zavisla stadia bez zakladi kfidel.
Nymfami se oznacuji nedospéla stadia se zaklady kfidel pfedchazejici imagu (alat,
okfidleny jedinec) (Thorne, 1996; Korb & Hartfelder, 2008). Pod pojmem pravy délnik
se rozumi jedinec, ktery v ¢asném stadiu vyvoje nevratné opousti nymfalni linii,
zatimco nepravi délnici (pseudergati) opoustéji nymfalni linii v pozdéjSim stadiu
ontogeneze, a to do¢asné a vratné. Pseudergati vznikaji bud’ stacionarnim sviékanim
pokrocilé larvy, nebo regresivnim svlekanim nymfy. Pravé takovy zpétny vyvoj
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z brachypternich nymf vyskytujici se u termitd je jediny znamy pfiklad pfirozené
reverzni metamorfézy u hmyzu (Nijhout & Wheeler, 1982). Vojaci se vyvijeji
z délnikd, pseudergata &i larev vzdy pres kratkodobé stadium bilého vojaka. Imaga
jsou pohlavni jedinci, ktefi maji sloZzené oci a plné vyvinuta kfidla (alat), kterd pozdéji
odvrhuji (dealat). Primarnimi pohlavnimi jedinci jsou ozna¢ovana imaga opoustéjici
rodnou kolonii a zakladajici kolonii novou. Sekundarni pohlavni jedinci se vyvijeji
v ramci matefského hnizda bud v reakci na osifeni (nahradni), nebo jako doplfikovi
reprodukéni jedinci. Terminem adultoid jsou potom oznaCovana imaga rozmnoZzujici
se v ramci rodné kolonie, zatimco neotenici jsou nedospéli pohlavni jedinci, ktefi se
mohou vyvijet z nymfy (nymfoid, brachypterni neotenik), nebo larvalnich stadii,
délnikua ¢i pseudergatl (ergatoid, pseudergatoid, apterni neotenik) (Myles, 1999).

Dulezité je, Zze vSechny vySe zminéné kasty, s vyjimkou imag, predstavuji
nedospéla stadia (charakterizovana existenci prothorakalni Zlazy), byt se muze
jednat o stadia terminalni, neschopna dalSiho svlékani (napf. vojaci, neotenicti
pohlavni jedinci, u nékterych druhu téz délnici) (Noirot & Pasteels, 1987).

Obr. 1 Zastupci jednotlivych kast P. simplex.
Q — zrala neotenicka samice; & — zraly neotenicky samec; MN — mlady neotenik; | — imago;
PS — pseudergat; V — vojak; BV — bily vojak; L — larva
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2.6 Typy vyvoje

Linearni vyvojovy typ je charakteristicky nepfitomnosti kasty pravého délnika
a niz§im poctem nymfalnich stadii. Ma pouze jedinou linii, kterd je tvofena nékolika
larvalnimi instary. Z pozdni larvy se vyviji prvni nymfalni stadium. StarSi larvalni
stadia jsou oznacovana jako pseudergati, ktefi jsou funk&nim ekvivalentem délnika.
Linearni ontogenezi najdeme u CcCeledi Stolotermitidae, Archotermopsidae,
Kalotermitidae a Serritermitidae a u bazalnich rodd Rhinotermitidae (Prorhinotermes,
Termitogeton, Psammotermes) (shrnuto v Roisin & Korb, 2011; Barbosa, 2012;
Bourguignon et al., in press). U rodt Prorhinotermes, Glossotermes, Termitogeton
a Hodotermopsis je vyvoj zakladd kfidel soustfedén do posledniho pre-alatniho
nymfalniho instaru (proneometabolie sensu Stys & Sobotnik, 1999) a pfedchozi
instary tak tvofi funkéni kastu pseudergatt podilejici se na pracovnich ukolech
(Roisin & Korb, 2011). Spole€ensky Zivot imaturnich stadii u rodu Cryptotermes
(Kalotermitidae) je tfeba vnimat spiSe jako kooperaci nez altruismus, protoze ztraty
individualni zdatnosti (direct fitness, angl.) jedincd jsou minimélni a témér vSichni

maji moznost se individualné rozmnozovat (Korb, 2007).

S vétvenym vyvojem se setkdvame u Celedi Mastotermitidae, Hodotermitidae,
Termitidae a Céasti Rhinotermitidae. Vétveny vyvoj je charakteristicky pfitomnosti
kasty pravého délnika, oproti linearnimu je rigidnéjSi, méné plasticky. K oddéleni linie
délnikd od nymfalni vyvojové linie dochazi po prvnim & druhém larvalnim svlékani.

Pavodnim stavem je zastoupeni obou pohlavi v kastach délnikd a vojaku,
jedinou vyjimku pfedstavuje Celed Serritermitidae, u které je linearni ontogeneze
kombinovana s unisexualitou (samci) pseudergatll a vojakd (Bourguignon et al.,
2009; Barbosa, 2012). U mnoha odvozengjSich druhl se vyskytuje sexualni
dimorfismus a specializace vramci jednotlivych kast (subkasty), vubec
nejdiverzifikovangjSi je socialni struktura v ramci Termitidae (shrnuto v Roisin, 2000;
Roisin & Korb, 2011). Pohlavi se mezi sebou mohou odliSovat ve velikosti (napf.
Nasutitermes arborum, Coarctotermes doriae; Roonwal, 1975), v poméru zastoupeni
(napf. vojaci Termitogeton; Parmentier & Roisin, 2003), nebo jedno z nich muze
zcela chybét (z Termitidae napf. Macrotermes michaelseni; Darlington, 1986;
Hospitalitermes medioflavus, Miura et al.,, 1998; ale téz Kalotermitidae:
Muller & Korb, 2008; Roux et al., 2009). Pohlavni dimorfismus tak muze byt
zakladem pro délbu prace na zékladé pohlavi, tj. sexuélni polyethismus. Mezi druhy

ani mezi rody vSak v tomto ohledu nelze vypozorovat Zzadné univerzalni pravidlo.
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2.7 Diferenciace kast

Socialni homeostazi rozumime schopnost termitich kolonii udrzet zastoupeni
jednotlivych kast v optimalnim, druhové specifickém rozmezi. Stanoveni rovnovahy je
vysledkem pusobeni primer-feromont jednotlivych kast na ostatni ¢leny
mechanismem negativni  zpétné vazby. Dosavadni poznatky o vlivu
environmentalnich faktord ¢i dostupnosti potravy na diferenciaci kast jsou vysledkem
studii na nékolika malo druzich (Cryptotermes secundus; Korb et al., 2003;
Korb & Katrantzis, 2004; Reticulitermes flavipes, Coptotermes formosanus,
Kalotermes flavicollis, Nasutitermes exitiosus; Lenz, 1976). Existuji vSak pozorovani
systematicky potvrzujici schopnost relativné rychlé diferenciace neotenickych
pohlavnich jedinca, pfedevsim u druhld s linearnim vyvojem (Neotermes: Nagin,
1972; Porotermes: Mensa-Bonsu, 1976; Kalotermes: Luscher, 1961; Soltani-Mazouni
& Bordereau, 1987; Kindl & Hrdy, 2005; Cryptotermes: Lenz et al., 1982;
Zootermopsis: Greenberg & Stuart, 1982; Brent & Traniello, 2001A, B, C; Brent et al.,
2007), ale i u nékterych druhd svyvojem vétvenym (Reticulitermes:
Watanabe & Noda, 1991; Pawson & Gold, 1996).

U Cryptotermes secundus byly dokonce identifikovany geny, které se na
diferenciaci neoteniki mohou podilet (resp. jejichZ blokaci pomoci RNA interference
je diferenciaci neoteniki zabranéno; Korb et al.,, 2009). Stejné tak existuji dukazy
sveédcici o existenci genu, které dramaticky zvySuji Sance nositell stat se neotenikem
(Hayashi et al., 2007; Yamamoto & Matsuura, 2012). Jisty vliv genetickych faktorl je
pfi determinaci kasty pfedpokladan u druhu, u nichz pfislusnou kastu zastupuje jedno
pohlavi (kapitola 2.6) (Miura & Scharf, 2011).

Jednim z nejprostudovanéjSich druhG z hlediska sociélni regulace
a diferenciace kast je Kalotermes flavicollis, pfedevsim zasluhou Martina Lischera
(1961). Pseudergati se v pfipadé experimentalniho odstranéni reprodukéniho paru
zacinali vyvijet v neoteniky jiz po 24 hodinach (Kindl, 2004), ¢imZ byla potvrzena
pritomnost feromond, jimiz funk&ni reprodukéni jedinci zpétnovazebné inhibuji
diferenciaci dalSich pohlavnich jedincl. Pocet vyvijejicich se neotenikl je nasledné
siblicidnimi boji a kanibalismem regulovan na optimum (Nagin, 1972). Historicky bylo
na feromonovou regulaci vyvoje v neoteniky nahlizeno jako na manipulativni chovani
ze strany funk&nich pohlavnich jedincd, v souasnosti je upfednostiiovan nazor jeji
funkce jako Cestné signalizace (honest signalling, angl.) informujici ¢leny hnizda
o pritomnosti funk&nich reprodukénich jedincd umoznujici jim nejlepSi volbu
z hlediska inkluzivni zdatnosti (Keller & Nonacs, 1993; Keller & Vargo, 1993).
Nicméné v pfipadé bazalnich skupin termitd s pseudergaty na misto pravych délniku
(Archotermopsidae, Kalotermitidae a Hodotermitidae) je znamo manipulativni
chovani, jimz kolonie pfimo reguluje pocet vyvijejicich se okfidlenych jedinc(.
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Clenové kolonie okusuji a mechanicky poskozuji zéklady kfidel a jiné &asti téla
nymfam, které se dasledkem zranéni nevyviji vimaga, ale podstupuji regresivni
svlékani a zuUstavaji tak vrodné kolonii (Imms, 1920; Heath, 1927; Zimmerman,
1983; Myles, 1986A).

Ontogeneticky vyvoj délniki ve vojaky je rovnéz inhibovan (neznamymi)
primer-feromony (Springhetti, 1970; Bordereau & Han, 1986). K iniciaci vyvoje vojaka
na endokrinni drovni dochazi zvySenym titrem juvenilniho hormonu v hemolymfé
(z mnoha praci napf. Hrdy & Krecek, 1972; Wanyonyi, 1974; Howard & Haverty,
1979; Okot-Kobter et al., 1993; Hrdy et al., 2001; Park & Raina, 2004, 2005; Cornette
et al., 2008; Elliott et al., 2009). Odhaleni role juvenilniho hormonu (JH) v diferenciaci
kast je vysledkem pozorovani vyvoje pseudergatt ve vojaky po implantaci corpora
allata z pohlavnich jedinctd (*Luscher, 1958) nebo po aplikaci JH topikalné &i
v potravé (shrnuto v Howard & Haverty, 1979; Su & Scheffrahn, 1990;). Teoreticky
model juvenilnim hormonem zprostiedkovavané kontroly kastovni diferenciace
u termitd predloZili Nijhout a Wheeler (1982). Jejich navrh pFedstavuje tfi kritick&
obdobi, ve kterych ma JH vliv: v prvni fazi jsou ur€ovany pohlavni znaky jedince,
ve druhé fazi imaginalni znaky a ve tfeti jsou regulovany znaky vojaka. Na zakladé
vysledkd hledani latky pasobici jako primer-feromon vojakd u Reticulitermes flavipes
se Tarver et al. (2009) domnivaji, Ze regulujici u€inky na vyvoj vojakd maji terpeny
z frontalni  Zlazy. Podobné pfisuzovali sekretim frontalni Zldzy tuto funkci
u Nasutitermes lujae Lefeuve & Bordereau (1984) nebo oplachum hlavy vojakua
Cryptotermes secundus Korb et al. (2003).

2.8 Potravni ekologie

U termitd Ize nalézt Sirokou Skalu potravnich a hnizdnich strategii. Termiti jsou
tradi¢né clenéni na ,nizsi* (vSechny cCeledi kromé Termitidae) a ,vySSi“ dle jejich
stfevni mikroflory. Primitivni skupiny termitd se zivi odumrelou dfevni hmotou,
s vyjimkou celedi Hodotermitidae, jejiz zastupci Zerou pfevazné bylinny material
(harvesting termites, angl.). Termitidae maji mnohem SirSi Skalu potravy, jako je napf.
opadanka, listy, sucha trava, organickd vrstva pudy, humus, dfevo v rizném stadiu
rozkladu, zivé dfevo, rostliny, houby nebo mikroepifyty (Bignell & Eggleton, 2000).
Jinymi slovy, termiti jsou schopni zZivit se rostlinnymi materialy ve vSech stadiich
dekompozice (Donovan et al., 2001).

Detritovofi jsou ZivoCichové Zivici se odumrelym organickym materialem. Mrtvy
rostlinny material se primarné sklada ze dvou typu polymerd, celulézy (B-propojené
molekuly D-glukézy) a ligninu (komplexni polymer na bazi aromatickych latek,
tzv. fenylpropanoidl). Lignocelul6zovy material je nejhojné&jSi produkt biosféry.
Hlavnimi organismy, které jsou diky pfisluSnym enzymim schopny jej konzumovat,
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jsou houby. U hmyzu se vyvinulo hned nékolik skupin uspésnych detritovoru, které
dokazou zpracovavat mrtvy rostlinny material, ve vétSiné pfipadd pomoci
mutualistickych vztaht s bakteriemi, prvoky ¢i houbami. A¢koliv je stfevni mikrobiota
termitd zna¢né bohatd a zahrnuje Archebakterie, Eubakterie (v€etné proteobakterii,
aktinobakterii a spirochet), prvoky a kvasinky (Bignell, 2011; Ohkuma & Brune,
2011), lze vztahy se symbionty rozdélit do tfi hlavnich kategorii (pojmenovanych
podle nejvyznamnéjSi skupiny):

e

» Bicikovci : VSechny ¢eledi ,nizSich termitd" maji ve stfevech bicikaté prvoky.
Tito prvoci nalezi do Celedi Oxymonadidae, Devescovinidae, Calonymphidae,
Trichonymphidae a Trichomonadidae, které, s vyjimkou prvni, nalezi do
bazalni linie eurkaryot — Parabasalia (Ohkuma & Brune, 2011). Prvoci vyZaduji
prostfedi blizké anaerobnimu (Brune & Ohkuma, 2011), proto je inokulace
bic¢ikovci mozna pouze proktodealni trofolaxi.

e Houby: Zastupci podCeledi Macrotermitinae  (Termitidae)  péstuji
basidiomycetni houby rodu Termitomyces (Lefévre et al., 2006). Proces
zaCina rychlym prachodem potravy skrz stfeva malych délnikda, z jejichz
Lprimarnich vykald“ jsou vybudovany houbové zahradky. Houba produkuje
konidiofory bohaté na Ziviny, jimiZ jsou po smichani se slinami krmeny zavislé
kasty.

» Bakterie : Ostatni podceledi vramci Termitidae ve vétSiné pfipada ztratily
biCikovce a misto toho maji bohaté ¢lenéné stfevo (resp. proktodeum), jehoz
jednotlivé kompartmenty se liSi chemo-fyzikalnimi vlastnostmi (hodnota pH az
11 u hlinoZravych termita, Bignell & Eggleton, 1995; Ohkuma & Brune, 2011)
stejné jako sloZzenim mikroflory (Bignell & Eggleton, 2000).

VSechny studované druhy termitll navic produkuji vlastni celulazy (Watanabe
& Tokuda, 2010; Eggleton, 2011), v labiélni Zlaze u ,nizSich termit(“ (Tokuda et al.,
2002), v mesodeu u ,vySSich termitd“ (Tokuda & Watanabe, 2007; Fujita et al.,
2008).

Na zékladé srovnani se Svdbem Cryptocercus, jakozto sesterskou skupinou
vSech termitd (Inward et al., 2007A, B; Engel et al., 2009), se zda byt jisté, Ze
hnizdéni pfimo ve zdroji potravy — dfevé (one-piece nesters, angl.; Kalotermitidae,
~rermopsidae“) — je primitivni hnizdni strategii. Vzhledem k tomu, Ze jsou kolonie
téchto termitd omezeny na jednotlivé kusy dfeva, jejich populace ¢itaji typicky stovky
¢i tisice jedincu (Lepage & Darlington, 2000). Multiple-site nesters (angl.) predstavuji
strategii, kdy termiti stale hnizdi pfimo ve zdroji potravy, nicméné nové zdroje potravy
jsou schopni kolonizovat do znacnych vzdalenosti (100m nebo vice u rodu
Mastotermes; Goodisman & Crozier, 2002), a to podzemnimi &i povrchovymi tunely.
Nejodvozengjsi strategii jsou pak central-site nesters (angl.), s centralnim hnizdem
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se systémem galerii vedoucimi ke zdroji potravy. Zvlastni skupinu pfedstavu;ji inkvilini
obyvajici hnizda jinych druh (Shellman-Reeve, 1997).

Termiti typicky Ziji pouze ve svém systému galerii a chodeb, jen nékolik druhu
je schopno chodit za potravou po povrchu bez omezeni. Nékteré takové druhy Zivici
se mikroepifyty maji tmaveé télo, které je chrani pfed ultrafialovym zafenim (v Jizni
Americe Constrictotermes, v Jihovychodni Asii Hospitalitermes a dalsi), jiné druhy
jsou nepigmentované a pak svou potravu, listy travin nebo listovy opad, sbiraji
predevSim v noci (napf. Hodotermitidae, Termitidae: Syntermitinae: Syntermes; Lima
et al., 2000; Traniello & Leuthold, 2000).

2.9 Reproduk €ni strategie, zakladani kolonie

Nova kolonie muze byt zaloZzena riznymi zplsoby. Zdaleka nejCastéjSi zplsob je
rojeni, pfi kterém typicky velké mnoZstvi okfidlenych imag (alati) opousti najednou
matefskou kolonii. Nastup rojeni Uzce souvisi s klimatickymi podminkami, které
synchronizuji kolonie jednotlivych druht ke kolektivnimu rojeni a umoZziuji tak tvofit
outbredni pary. U tropickych druhl se vyskytuje obvykle na zacatku obdobi destl,
kdy byvaji klimatické podminky optimalni, zaroveni jde o adaptaci usnadnujici
podzemnim druhdm tvorbu hnizda. Konkrétni doba rojeni, ¢asto i hodina, je druhové
specificka. V pfipadé nevhodnych podminek muaze byt rojeni doasné odloZzeno
(Lepage & Darlington, 2000). Vzdalenost, kterou jedinci b&€hem letu urazi, je vétSinou
jen nékolik set metr. Poté odlamuji sva kfidla (dealace) v predeterminovaném Svu
na bazi kfidel a hledaji partnera. Jsou to obvykle samice, kdo vylu€uje pohlavni
feromony  ztergalnich, sternalnich &  posteriornich  sternalnich  Zlaz
(Bordereau & Pasteels, 2011). Po setkani obvykle nasleduje tzv. tandem running
(angl.), pohyb dvojice vedeny samici ke zdroji potravy, vnémz se kralovsky par
usazuje. Po uzavieni vstupu se primarni kralovsky pér péfi (krédlovska komdarka,
kopularium). Kopularium je vychozim bodem ristu nové kolonie a uzavienost v ném
Casto zajiStuje celozivotni monogamii (takto pfedevSim u Termitidae, vétSina ,nizSich
termitd“ tvofi nahradni & doplfikové pohlavni jedince, ktefi jsou obvykle volné
pohyblivi, viz niZe). Pouze vyjime¢né zaklada kolonii vétSi pocet jedincu. Vice
primarnich kraloven obyvajicich spole¢né hnizdo bylo pozorovano v koloniich
nékterych druhl Termitidae (Thorne, 1982A; Roisin & Pasteels, 1986; Roisin, 1987).
U takovych druhl muize byt polygynie adaptivné vyhodna v rychlosti ristu kolonie
v pocatec¢ni fazi (Thorne, 1982B). Jako sekundarni polygynie je nazyvan stav, kdy je
primarni kradlovha nahrazena nékolika dopliikovymi samicemi rozmnozujicimi se
v ramci rodného hnizda (Thorne, 1982A). Vajicka jsou ukladana bud jednotlivé, ve
skupinach, nebo v ohromnych mnozstvich, v poctu az 90 000 denné u kraloven
termitll Odontotermes obesus (Grimaldi & Engel, 2005). Je vSak pravdépodobné, ze

15



Literarni prehled

tato vysokd mira neni udrzovana celoro¢né, ale je sezonni. Variabilita v po&tu ovariol
u socialniho hmyzu je podivuhodnd, v ramci druhu je témér konstantni, mezi druhy
se v8ak znac¢né liSi. Télo primarnich reprodukénich jedincd je normalné dobre
sklerotizované, u fyzogastrickych kraloven s hypertrofovanymi vajecniky je abdomen
zvétSeny diky pruznym intersegmentalnim membranam a sklerotizované jsou tak jen
pavodni tergity a sternity. Abdomen muaze byt zvétSeny az na 500 — 1 000% své
pavodni velikosti (Gullan & Cranston, 2005), pfiéemz bylo potvrzeno, Ze produkce
vajicek je korelovana s vahou samice (Thorne, 1982A; Roisin & Pasteels, 1986).
Prvni sniSka obsahuje obvykle maly podet vajiCek, dalSi vajicka se objevuji az ve
chvili, kdy je prvni kohorta potomstva schopna se o sebe postarat a nakrmit kralovnu.
V Casné fazi vznikajici kolonie se vyviji hlavné délnici, vojaci potfebni na obranu
kolonie se veétSinou diferencuji pozdéji. Kralovna je v hnizdé zpravidla obklopena
fadou délnika, opeCovavana a chranéna pred kazdodennimi riziky. Primarni
kralovsky par muze zit po dlouhou dobu (i desitky let) (Keller, 1998; Thorne et al.,
2002).

n s

U ,niz8ich termitd“ se C&asto vyviji sekundarni neotenicti pohlavni jedinci,
neotenie byla pozorovana u vice nez 60% jejich druht (Myles, 1999). U ,vysSich
termit(“ se neotenici objevuji ojedinéle, sekundarni pohlavni jedinci, pokud se vyviji,
jsou Castéji adultoidi. Doplikovi pohlavni jedinci mohou u nékterych druhd zajiStovat
zakladani novych kolonii pu€enim (budding, angl.; napf. Roisin & Pasteels, 1986).
Matefska hnizda takovych druhl jsou obvykle rozptylena a skupiny jedincd mohou
byt vice ¢i méné izolované od zbytku kolonie. Télo neotenikll je méné sklerotizované
nez télo primarnich pohlavnich jedincd a obvykle vykazuje podstatné nizSi stupen
fyzogastrie.

2.10 Kasta d élnik a1 (pravych, nepravych) a repertoar jejich chovani

Kasta délnikd (Ci pseudergatt) je v koloniich nejpocetnéji zastoupenou skupinou.
U vétSiny druhu je télo délnika slabé sklerotizované. Délnici zajiStuji vSechny hlavni
potfeby kolonie. Stavi hnizda a udrzuiji jejich mikroklima, shani a travi potravu, krmi
zavislé kasty, buduji systém galerii ke zdrojim potravy a v pfipadé potfeby aktivné
brani teritorium. Vyména potravy (trofolaxe) muze byt analni (proktodealni) nebo
oralni (stomodealni). Zatimco druha je univerzalné pfitomna, prvni se vyskytuje jen
u ,nizSich termitd“. Analni tekutina obsahuje symbionty, produkty traveni
a nestravené Casti potravy. Stomodealni trofolaxe se sklada ze slin a obsahu volete

(Suéarez & Thorne, 2000).

Zasadni soucasti behavioralniho repertoaru termitll je olizovani (grooming,
angl.) slouzici k ,hygiené“ v ramci kolonie, jakoZ i k vyméné rekogni¢nich faktor(
mezi ¢leny society (viz nize). Jak bylo zjiSténo, slouzi téz k odstrafiovani ektoparazitt

16



Literarni prehled

¢i patogenl. Expozice entomopatogenni houbé Metarhizium anisopliae vyvolava
u termitl specifické chovani véetné produkce specifického alarmu. Zootermopsis
angusticollis reaguje na vystaveni patogenu zvySenim intenzity olizovani, ¢imz spory
eliminuje (Rosengaus et al., 1998, 1999A, 1999B), zatimco Reticulitermes flavipes se
shlukuje kolem infikovanych jedincu, které nasledné usmrcuje a pohrbiva (Myles,
2002). Takové chovani chrani kolonii pfed Sifenim patogenu. Ackoliv se rozdélovani
ukolu vyskytuje u vSech hlavnich skupin socialniho hmyzu, pfitomnost kasty, ktera
poma&ha pfi obrané proti chorobam, je omezena na termity a mravence. Rosengaus
a jeji kolegové se proto domnivaji, Ze tato vyhoda skupinového Zivota mohla byt
vyznamna v evoluci socialniho chovani u termitu.

Nelze opomijet funkci délnikd v obrané kolonie, kam patfi mimo jiné
i schopnosti rychle opravovat posSkozené ¢asti hnizda. V pfipadé pfimé konfrontace
s vetfelcem se pak nejcastéji brani kousanim. Zvlastni adaptace délniku k obrané lze
pak najit u téch druhd, kde doSlo k sekundarni ztraté vojakd. Mezi takové patfi napf.
defekace (Skatitermes, Labiotermes), €i vzacnéjSi abdominalni dehiscence (ruptura
télesné stény a potfisnéni oponenta obsahem stfev) nebo autothyse, pfi které
dochazi k protrzeni rezervoaru specifické obranné Zlazy (Mill, 1984; Ruptitermes,
Costa-Leonardo, 2004; Neocapritermes taracua, Sobotnik et al., 2012).

2.10.1 Polyethismus

U délnikd obecné mladsi vékové kategorie zajistuji ¢innosti v hnizdé, zatimco starsi
polyethismus). PrestoZze nejnapadnéjSi je délba prace u ,vysSich termit(“
(Macrotermes: napf. Badertscher et al., 1983; Hinze & Leuthold, 1999; Hinze et al.,
2002; Nasutitermes: Jones, 1980), vékovy polyethismus byl pozorovan i u ,nizSich
termitd“, napf. Reticulitermes (Crosland et al., 1997; Crosland & Traniello, 1997).
V pripadé rodu Zootermopsis Traniello & Rosengaus (1997) polyethismus vyluéuiji,
vzhledem k hnizdni strategii (one-piece), starSi prace (Howse, 1968) u jiného druhu
délbu prace v zavislosti na stafi popisuje. U Neocapritermes taracua bylo zjiSténo, Ze
délnici s pFibyvajicim vékem prebiraji obranné kompetence (Sobotnik et al., 2012).
S kombinaci pohlavniho a vékového polyethismu se Ize setkat u druhu
Hospitalitermes medioflavus (Miura et al., 1998), u néjz samci pfedstavuji malé
délniky, samice predstavuji stfedni a velké délniky podilejici se na obstaravani
potravy (v zavislosti na véku). Mali délnici Coptotermes heimi (Pajni & Arora, 1990)
jsou samci, soustfedujici se na opravy galerii a ¢innosti uvnitf kolonie. Velci délnici
jsou samice podilejici se na ¢&innostech mimo hnizdo, obstaravani potravy aj.
Opacné (co do pohlavi) je tomu u Macrotermes michaelseni (Okot-Kotber, 1981).
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2.11 Kasta vojak U a repertoar jejich chovani

Kasta vojakl u termitd predstavuje prvni altruistickou kastu, ktera chybi jen
u nékolika odvozenych linii, u kterych doSlo k sekundarni ztraté vojdkd a obranné
strategie prevzali délnici. Clenim terminalni a zarover sterilni juvenilni kasty vojaka
vzdy pfedchazi instar bilého vojaka (presoldier, angl.) (Roisin, 2000; Roisin & Korb,
2011). Hlavni funkci vojaku je obrana hnizda a ochrana ¢lenu kolonie pfed predatory
a/nebo inter- &i intraspecifickymi kompetitory (Thorne & Haverty, 1991; Roux & Korb,
2004). Vojaci téz €asto hraji ulohu skauti — vyhledavacu potravy (viz Traniello, 1981;
Miura & Matsumuto, 1998; Rupf & Roisin, 2008), mohou rovnéz evakuovat vaji¢ka do
bezpedi v pfipadé disturbance (Hanus et al., 2005). Vabec nej¢astéjSimi predatory
termitl jsou mravenci a pravé s touto skupinou ,zavodi ve zbrojeni“. V obrannych
strategiich  vyuzivaji vojaci termitd anatomické i behavioralni adaptace
a predstavuji bezesporu morfologicky nejdiverzifikovangjsi kastu termitti, ktera maze
byt i vramci jednoho druhu reprezentovana dvémi &i dokonce tfemi subkastami.
Proporce vojaku je druhové specificka, vykazuje vSak sezénni zmény a je téz
ovlivnéna dalSimi environmentalnimi faktory (napf. dostupnost potravy, stari
a zdatnost kolonie). Proporce vojaku v kolonii je niz8i u hlinoZzravych termitd,
sekundarné byla kasta vojakG ztracena u Anoplotermes-group (Termitidae:
Apicotermininae) a nezavisle u rodu Invasitermes, Protohamitermes a Orientotermes
(Termitidae: Termitinae) (Ahmad, 1976; Miller, 1984; Noirot & Darlington, 2000;
Roisin & Korb, 2011). Druhy termitt, které shani potravu nad povrchem zemé, se
vystavuji vy8Si mife predace nez druhy, které za potravou chodi podzemnimi
systémy galerii. MiZzeme tedy vidét fadu adaptivnich rozdilG podle ekologie rdznych
skupin. Jinymi slovy, podil vojaku v kolonii se znac¢né liSi, a to nejen meazi
ekologickymi strategiemi, ale i uvnitf nich (dfevozravi: Nasutitermes i vice nez 25%
vojaku, fada Kalotermitidae méné nez 1%; Roisin & Korb, 2011).

2.11.1 Mechanicka obrana

Prvni linii obrany predstavuje skryty zpusob Zzivota termitd, hnizdo samotné a jeho
architektura, z funk&niho hlediska tedy zastupuje pasivni obranu. Mnohéa hnizda jsou
skrytd pod zemi nebo uvnitf stromd, jen s nékolika vchody, které jsou snadno
ubranitelné. Exponovana hnizda, napf. termitd Zijicich v savanové zéné, maji ¢asto
zesilené stény. Aktivni obranu hnizda zabezpecuji pfedevsim vojaci, ale i délnici jsou
vuci vetfelcam vysoce agresivni (Thorne, 1982C). Speciélniho vyznamu nabyvaji pfi
obrané u hlinoZravych druhG (z nichz znacna c&ast je bez vojdkd) a pfi
vnitrodruhovych konfliktech druh( s pfevazujici chemickou obranou - kvuli
specifickym detoxikaénim mechanismim (Spanton & Prestwich, 1982) jsou v téchto
konfliktech vojaci takirka bezcenni. Kasta vojaku je kobrané prizplsobena
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morfologicky i behavioraing (Prestwich, 1984: Scholtz et al., 2008; Sobotnik et al.,
2010C). Hlavova kapsule je zvétSena, sklerotizovana, primarné nese silné
hypertrofované mandibuly slouZzici k mechanické obrané. OdvozenéjsSi zplsob vyuziti
maji luskaci vojaci (snapping soldiers, angl.; pouze Termitidae: Termitinae), jejichz
mandibuly jsou prodlouzené a pfi souboji se do sebe zaklini a napnou, po stimulaci
terminalni sety dojde k pfeskoku mandibul a jednordzovému uvolnéni elastické
energie (Deligne et al., 1981). U nékterych druhl jsou navic mandibuly asymetrické
a uvolnény tlak vede k prudkému pohybu pouze pravé mandibuly (napf. Capritermes,
Planicapritermes, Neocapritermes). DalSim typem mechanické obrany je
tzv. fragmédza, pfi niz jsou vojaci vybaveni kratkymi mandibulami (pro pevné ukotveni
ve sténé galerie) a silné sklerotizovanou hlavou, kterou galerii zablokuji. S takovou
strategii se setkavdme u primitivnich termitd z ¢eledi Kalotermitidae (napf. u rodu
Cryptotermes, Rugitermes; shrnuto v Roisin & Korb, 2011), ale téZ u Termitidae
(Cephalotermes, Rostritermes, Microcerotermes, Cubitermes; Prestwich, 1984,
Noirot & Darlington, 2000) ¢i Rhinotermitidae (Reticulitermes speratus; Matsuura,
2002).

2.11.2 Chemicka obrana

K obrané slouzi vojakim termitl tfi hlavni exokrinni ZzZlazy, labralni, labialni
a predevsSim frontalni. Labralni (cibarialni) zZlaza ma obrannou funkci u vojaki
Macrotermitinae, Glossotermes (Sobotnik et al., 2010B) a pfedpoklada se téz
u Syntermitinae. Labialni Zlazy maji obrannou funkci u vSech vojaku a u nékterych
délnikd (Sobotnik et al., 2012). Frontalni Zlaza predstavuje apomorfii
nejodvozenegjSich Celedi Rhinotermitidae, Serritermitidae, Termitidae a je pfitomna
u vojakd, imag (Sobotnik et al., 2010A), ale i u nékterych délniki (Sobotnik et al.,
2010D). Frontalni Zlaza je neparova struktura na povrch ustici fontanelou (frontalni
poér) a u nékterych druh muaze jeji rezervoar zabirat i vétSinu abdomenu, napf.
u fady Rhinotermitidae (Coptotermes, Prorhinotermes, mali vojaci Rhinotermitinae).
ZpUsobu, jakym vojaci sekrety Zlazy aplikuji na ato¢nika, je nékolik. Mohou byt
uvolhovany spole¢né s mechanickym utokem mandibulami, nebo byt natirany
kartd¢kem na konci labra, ¢i byt vystfikovany jako v pfipadé nasutnich vojaku. Ti maji
Celisti zakrnélé, hlavu protaZzenou v rostrum hruskovitého tvaru s fontanelou na jeho
Spi¢ce (Nasutitermitinae; Noirot & Darlington, 2000). Jinou strategii jsou pfipady, kdy
dochazi k ruptufe obranné Zlazy (autothyse) s lepkavym a/nebo jedovatym obsahem
(frontaIni Zlaza vojdkd Serritermitidae, Termitidae: Termitinae: Globitermes
sulphureus, Dentispicotermes; Prestwich, 1984; Noirot & Darlington, 2000; Sobotnik
et al., 2010B). Sekret frontélni Zlazy obsahuje nejraznéjsi latky, napf. uhlovodiky,
mono-, seskvi- a diterpeny, alkoholy, mastné kyseliny, ketony a mnoho jinych tfid
latek (Prestwich, 1984; Sobotnik et al., 2010C).
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2.11.3 Sifeni poplachu

Pfedpokladem u€inné obrany spoleCenského hmyzu je komunikace v pripadé
ohroZeni, vyvolavani poplachu. Obecny alarm je vyvolavan akusticky vibracemi,
Sificimi se substratem, nebo chemicky poplasnymi feromony z frontalni Zlazy. Jako
specificky alarm je pak ozna¢ovan pfimy fyzicky kontakt jedincd, slouZzici k iniciovani
agresivniho chovani a nasledovani po stopé ke zdroji disturbance (Stuart, 1963;
Kettler & Leuthold, 1995). Télni vibrace jsou rozSifené a jsou pozorovany u vSech
kast. Vibrace, které mohou byt doprovazeny poklepavanim hlavou nebo abdomenem
proti podlaze ¢&i stropu galerie, jsou u termitd vnimany senzory na tibiich, tzv.
subgenualnimi organy (Stuart, 1963; Howse, 1964, 1965; Kirchner et al., 1994).
U primitivnich termitd jako Zootermopsis ¢€i Kalotermes jsou to pouze jednotlivci
vyskytujici se v blizkosti disturbance, ktefi vyvolavaji poplach (Stuart, 1988; Kirchner
et al., 1994), kdezZto u odvozenych druhut (napf. Pseudacanthotermes, Macrotermes)
reakci a pozitivni zpétnou vazbou se tak alarm rychle Sifi mezi dalSi vojaky (Stuart,
1988; Connétable et al., 1999; Rohrig et al., 1999). Nékteré studie pfisuzuji vibracim,
které jsou zfetelné slySitelné (napf. u nékterych zastupct Macrotermitinae), nejen
funkci alarmu v ramci kolonie, ale i funkci aposematickou, tedy varovnych signal(
smérovanych vetfelci (Rohrig et al., 1999). Podobné vibraéni pohyby slouzi k Sifeni
alarmu mezi rodinnymi pfislusniky i u Svab Cryptocercus (Bell et al., 2007). V jiné
funkéni souvislosti byly vibraéni signaly popsany u Cryptotermes domesticus, jenz
rezonanc¢ni frekvenci substratu vyuziva k posouzeni velikosti potravniho zdroje
(Evans et al.,, 2005). Chemicky poplach vyvolavaji latky produkované frontalni
Zldzou. Poplasné (alarm) feromony jsou tékaveé, nepolarni slouceniny, které se
snadno Sifi po celé agregaci a tvofi koncentracni gradient smérem od zdroje signélu.
Existuje fada praci popisujici chemické latky frontalni sekrece, avSak studii
popisujicich a biologicky testujicich konkrétni slozky s poplasnou funkci je malo.
Mezi popsanymi alarm feromony jsou monoterpeny a-pinen, limonen a seskviterpen
a-farnesen (shrnuto v Costa-Leonardo et al. 2009; Sobotnik et al., 2010C). Reakce
na alarm feromon se v zasadé liSi u riznych kast, vojaky jeho zdroj atrahuje, zatimco
u ostatnich vyvolava Gték (Sobotnik et al., 2008A, B).

2.11.4 Iniciace obstaravani potravy

Vojaci mohou mit kromé obranné funkce i dulezitou roli pfi organizovani vyhledavani
a obstaravani potravy (scouting, foraging, angl.). Vojaci Nasutitermes costalis tvori
skupiny skaut hledajici zdroje potravy a o0 umisténi potravy poté informuji ostatni
Cleny kolonie (Traniello, 1981). Obstaravani potravy u N. costalis Ize rozdélit do ftfi
fazi, v nichz kazda vyzaduje komunikaci uvnitf a/nebo mezi kastami. Pfi objeveni
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nového zdroje potravy vojaci nejprve privolavaji dalSi vojaky, aby zajistili odpovidajici
obranu, v dalSi fazi pfivolavaji v hojném poctu i délniky. Mezikastovni komunikace je
zaloZzena na chemickych signalech, jez produkuji jak délnici, tak vojaci. Takovou
latkou je stopovaci feromon produkovany sternalni zZlazou, kterym si termiti znaci
cestu pfi hledani potravy. Nabor dalSich jedincu pak zavisi na kvantité uvedeného
feromonu. Objem sterndlni Zlazy se liSi u vojaku a délniku, velci délnici Nasutitermes
costalis maji podstatné vétsi objem této Zlazy nez vojaci (Traniello, 1981).
Za regulaci délby prace pfi shanéni potravy ziejmé stoji kastovni rozdily ve vnimani
feromonu. Podobné chovani pfi obrané a obstaravani potravy bylo pozorovano
i u Nasutitermes corniger a N. ephratae (Traniello, 1981). U téchto druht se hledani
potravy uUcCastni velci délnici, ktefi jsou doprovazeni vojaky. Podobnou strategii
pozorovali i Miura a Matsumoto (1998) u dvou druh(l Hospitalitermes. Tyto druhy maji
trimorfni délniky, z nichz kazdy typ ma pfi obstardvani potravy svou funkci. Velci
délnici slouzi jako ,nosi¢i* (carriers, angl.) potravy v poc¢atecnich fazich obstaravani
potravy, zatimco stfedni pfebiraji tuto funkci pozdéji. Mali délnici maji funkci
.kousacu“ (gnawers, angl.). Pfi studiu potravniho chovani Prorhinotermes inopinatus
(Rupf & Roisin, 2008) bylo pozorovano, Ze se vojaci s pseudergaty pfi vyCerpani
zdroje vydavaji na prlizkum okoli a v pfipadé UspéSného nalezeni nového zdroje
potravy se kolonie ¢&i jeji ¢ast s neoteniky pfesune. Prorhinotermes ma, oproti
zbyvajicim skupindm postradajicim pravou délnickou kastu (tj. Kalotermitidae,
Archotermopsidae), pomérné pocetnéjsi kastu vojaku, navic s u€innou chemickou
obranou (Quennedey & Deligne, 1975; Piskorski et al., 2007). Pohyb a pfesun
pohlavnich jedincli po exponovanych stezkach je znacné neobvykly a byl pozorovan
jen v nékolika pfipadech, kdy se pfesouvala cela kolonie (napf. Noirot et al., 1986).

2.11.5 Transport vaji €ek v pFipadé disturbance hnizda

U druhu Prorhinotermes simplex a P. inopinatus (Hanus et al.,, 2005) bylo
pozorovano jiné adaptivni chovani vojakl, jez bylo dfive pfisuzovano pouze
délnikim. V pfipadé naruSeni hnizda vojaci zlUstavaji nebo se pfemistuji do mista
disturbance branit kolonii. Pokud pfi exploraci v okoli naruSeni narazi na exponovana
vajiCka, snazi se je z odhalenych mist pfenaset do nepoSkozenych &asti hnizda, a to
bud sami, nebo s pomoci pseudergatl ¢ekajicich u vstupu. K manipulaci s vajicky
pfitom nevyuzZivaji mandibuly, nybrz maxily a/nebo labium. Popsané chovani ma
znac¢nou adaptivni hodnotu zajiStujici zachranu vajicek, aniz by byli pseudergati
vystaveni pfimému ohrozeni.
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2.11.6 Polymorfismus a polyethismus v kast & vojak U

Jak jiz bylo vySe zminéno, mezi vojaky, i vramci jednoho druhu, mizeme najit
nékolik morfologicky a behavioralné odliSnych forem. Morfologické rozdily mohou
spocivat v rozdilném vychozim instaru, resp. kasty, ze které se vojaci vyviji, nebo
v pohlavi. Polymorfismus je nejndpadnéjSi mezi odvozenymi Rhinotermitidae
a Termitidae, u nichz je propracovanéjSi a diverzifikovangjsi délba prace. V ramci
Rhinotermitidae se dimorfni vojaci vyskytuji napf. u rodu Schedorhinotermes. Mali
vojaci jsou vybaveni chemickymi zbranémi, jsou znami svou participaci pfi
vyhledavani potravy a na obrané délnikd pfi jejim obstaravani, zatimco velci vojaci
pouzivaji k obrané své velké mandibuly a zlstavaji spiSe v hnizdé (Watson, 1969;
Kaib & Ziesmann, 1992; Acda, 2007). Podobné je tomu u vétSiny podceledi
Rhinotermitinae (napf. Dolichorhinotermes; Engel & Krishna, 2007), nebo v ramci
Macrotermitinae, prikladem je Pseudacanthotermes (Connétable et al., 1999;
Plasman et al., 1999), ¢i zna¢né studovany Macrotermes (M. subhyalinus,
M. bellicosus) (Sieber & Leuthold, 1981; Darlington, 1986; Kettler & Leuthold, 1995;
Sugio, 1995; Jmhasly & Leuthold, 1999A, B,; Affolter & Leuthold, 2000;
Noirot & Darlington, 2000; Traniello & Leuthold, 2000). U Nasutitermitinae je
polymorfismus a polyethismus u vojaku taktéz ¢asty. Velci vojaci N. exitiosus, stejné
jako mali, participuji pfi obstaravani potravy. V pfipadé ohrozeni brani jen mali
Vojaci, velci se utokd neudcastni, pouze Sifi alarm mezi ¢leny kolonie (Kriston et al.,
1977). Jediny pfipad vékového polyethismus u vojaku popisuje Konate et al. (2000).

2.12 Rozpoznavani jedinc G

Schopnost termitd rozliSovat pfislusniky vlastni kolonie (nestmate, angl.) od cizincu je
pro soudrznost a obranu hnizda nezbytnou zalezitosti. Pro shrnuti dané problematiky
odkazuji na svou bakalafskou praci (DolejSova, 2009). Hlavni udlohu
v rozpoznavacich procesech maji kutikularni lipidy (Haverty & Thorne, 1989;
Bagneres et al, 1991; Clément & Bagneres, 1998; Kaib et al., 2004,
Howard & Blomquist, 2005). Existuje fada studii dokladajicich schopnost
rozpoznavani u termitd; pocetné jsou behavioralni testy agresivity vuci pfislusnikim
jinych druhl (Springhetti & Amorelli, 1982; Thorne, 1982C; Haverty & Thorne, 1989;
Bagnéres et al, 1991, 1998), ¢i nepribuznym konspecifickym jedincim
(Levings & Adams, 1984; Binder, 1988). K jednoznacnému potvrzeni funkce
kutikularnich lipidG v rozpoznavacich procesech pfispélo zjisténi shodného slozeni
profilu termitofili s profilem hostitele (Howard et al., 1980; Howard et al., 1982).
Experimentalni oplachy jedinci a impregnace kutikularnimi lipidy jiného druhu
provadéli napf. Takahashi & Gassa (1995) s potvrzenim kutikularnich lipida jako
rekognic¢nich faktord. Profily kutikularnich lipidd jsou geneticky podloZzené (Adams,
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1991; Husseneder et al., 1998), vysledny chemicky podpis (kolonialni pach, colony
odor, angl.) vS8ak muze byt modifikovan napf. na zakladé rozdilnych potravnich
zdroji (Bagine et al., 1994; Haverty et al., 2000). Ojedinélé jsou prace zaclenujici
dalSi faktory (potravni zdroje: Florane et al., 2004; stfevni mikrobiota: Matsuura,
2001; Kirchner & Minkley, 2003).

Mechanismus rozpoznavani je zaloZzen na rozdilech ve slozZeni kutikularnich
lipidd. Z hlediska rozpoznévani jsou nejvyznamnéjsi uhlovodiky nenasycené a/nebo
vétvené (Clément & Bagneres, 1998; Howard & Blomquist, 2005). Zatimco rozdily
mezidruhové jsou kvalitativni, rozdily mezi koloniemi a kastami téZze kolonie jsou
pouze kvantitativni (Haverty et al., 1996; Bagneres et al., 1998; Howard & Blomquist,
2005). V posledni dobé se podafilo objevit latky specifické pro pohlavni jedince a to
nejen mezi kutikularnimi uhlovodiky. Zcela zasadni je pfinos vyzkumného tymu
Kenjiho Matsuury, kterému se podafilo najit a identifikovat latky n-butyl-n-butyrat
a 2-metyl-1-butanol u Reticulitermes speratus (Matsuura et al., 2010; Matsuura,
2012) a otestovat jejich funkci jako kralovského feromonu, ktery inhibuje vyvoj
sekundéarnich pohlavnich jedinct (prvni identifikovany primer-feromon termitd).
Podobné identifikovali u Nasutitermes takasagoensis latku fenyletanol (Himuro et al.,
2011), vtomto pfipadé vSak zatim bez pfimého biologického otestovani uc&inku.
U druhG Cryptotermes secundus (Weil et al., 2009) a Zootermopsis nevadensis
(Liebig et al., 2009) byly nalezeny specifické kutikularni uhlovodiky pohlavnich
jedinca. V pfipadé Zootermopsis byly identifikovany 4 latky (alkadieny a alkatrieny)
pfitomné u pohlavnich jedincd obou pohlavi, u Cryptotermes bylo identifikovano
nékolik latek specifickych pro neotenickou samici (pfedevsim alkeny, vétvené
alkany). Jejich relativni proporce koreluje s vyvojem gonad, coZz naznacuje, Ze jejich
exprese muze souviset se signalizaci fertility, reprodukéniho statutu téchto jedincu.
Domnivaji se, Ze mohou slouZzit jako feromon-spousté¢ (releaser pheromon, angl.),
iniciujici opeCovavatelské chovani vuci reprodukénim jedincim, nebo jako primer-
feromon inhibujici vyvoj gonad u nereprodukénich jedincd. Hanus et al. (2008) se
zabyvali studiem kutikularnich lipidd u Prorhinotermes, jehoZz vysledkem bylo
rozliSeni sterilnich a pohlavné aktivnich jedincd na zakladé rozdila v profilech.
Jednotlivd pohlavi se ale na zakladé kutikularnich lipida rozliSit nepodafilo. Pozdéji
(Hanus et al., 2010) identifikovali ve vodnich oplaSich neotenikd tfi druht termitd
pohlavné specifické latky proteinové povahy, jejichz kvantita koreluje s vékem
a reprodukénim statutem pohlavné aktivnich jedinci. Uvedené prace jsou tak
avodem a motivaci k dalSimu studiu pfi hledani jednoznaénych odpovédi na otazky
problematiky signalizace fertility a inhibi¢énich schopnosti aktivnich pohlavnich
jedincu.
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2.13 Biologie rodu Prorhinotermes

Rod Prorhinotermes nalezi tradicné do Celedi Rhinotermitidae, v ramci které je pro
fadu unikatnich znakd (primitivnich i odvozenych) v biologii, anatomii ¢i chemické
ekologii vyClefiovan do samostatné podceledi Prorhinotermitinae
(Quennedey & Deligne, 1975). Rod sdruzuje 18 druh( s cirkumtropickym rozSifenim,
které se vyskytuji na ostrovech a jen vzacné na pevninach, coz poukazuje na jejich
vynikajici disperzni schopnosti a zarovefi mozna nizkou kompeti¢ni zdatnost. Jejich
stanovisSté jsou nejCastéji mangrovy a pfibfezni oblasti. Prorhinotermes simplex se
vyskytuje od Floridy, pfes Kubu, Jamajku po Puerto Rico (Thompson & Snyder,
1920; Scheffrahn et al., 2003), Prorhinotermes canalifrons je rozSifen v oblasti
Indického oceénu, Prorhinotermes inopinatus se vyskytuje na Papui a pfilehlych
ostrovech. DalSi druhy jsou rozSifené v Jihovychodni Asii, odkud také
Prorhinotermes pravdépodobné pochazi (Emerson, 1955). Z hlediska hnizdni
ekologie byl rod historicky fazen do skupiny ,one-piece” (Noirot & Darlington, 2000).
Jejich kolonie jsou typicky v jednom kusu dfeva, ale v pfipadé nedostatku potravy se
vojaci a délnici mohou vydavat do okoli hledat novy zdroj, do kterého se kolonie
nebo jeji Cast posléze presune (Rupf & Roisin, 2008). Rod Prorhinotermes nema
pravou kastu délnika, ukoly délnika zajistuji pseudergati (Roisin, 1988). Jejich vyvoj
je tedy linearniho typu (Obr. 2). Vyskyt nahradnich ¢i doplfikovych neotenickych
jedincu je velmi ¢asty (Miller, 1942). Jako hlavni slozka frontalni zlazy vojaka slouzici
k obrané byla identifikovana latka (E)-1-nitropentadec-1-en (Ubik & Vrko€, 1974;
Sobotnik et al., 2004; Piskorski et al., 2007, 2009), unikatni a velmi toxicka
nitrosloucenina (Kuldova et al., 1999). Minoritni slozku pak tvofi smés isomer(
seskviterpenu a-farnesenu; u P. canalifrons byl (E,E)-a-farnesen prokdzan jako
popladny feromon (Sobotnik et al., 2008B). Stejné tak je neobvykly i stopovaci
feromon, jenz se skldda z diterpenu neocembrenu a nenasyceného alkoholu
dodekatrienolu (Sillam-Dusseés et al., 2005, 2009; shrnuto v Bordereau & Pasteels,
2011). Pozornost byla téz zaméfena na studium sexualniho chovani, v ramci kterého
byla u P. simplex potvrzena funkce dodekatrienolu téZz jako pohlavniho feromonu
(Hanus et al., 2009). Podil vojakda je u rodu Prorhinotermes velmi vysoky, podle
nékterych zdroji az 33% (Roisin, 1988). Polymorfismus v kasté vojaka nebyl
pozorovan, ackoliv se znatelné liSi v télesnych proporcich, kvalitativné se liSi pouze
poctem antenalnich Clankd, jez odrédzi instar, ze kterého vojadk vznikl (Hanus et al.,
2006). Jejich mandibuly jsou Savlovité a mechanicka obrana kousanim je dopinéna
o toxicky sekret frontalni zlazy. Vzhledem k ekologické strategii, kde hnizdo
predstavuje i zdroj potravy, se znacna ¢ast vojaku nachazi vedle perifernich oblasti
i vcentru kolonie. Na z&kladé biotestt zaméfenych na interkoloniélni
a interspecifickou agresivitu bylo potvrzeno, Ze agresivita vaci heterospecifickym
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jedincam je dramaticky vy3si i rychlejsi (Sobotnik et al., 2008A). Na sérii vy3e
uvedenych praci vénovanym studiu rodu Prorhinotermes po vSech strankach jeho
biologie, jeZ jsou v drtivé vétsiné zasluhou vyzkumného tymu v ramci UOCHB, touto
praci navazuji ve snaze doplnit ji o dalSi poznatky z hlediska etologie vojaka.

{Ps Tavi—{ v
Neo < L5

Obr. 2 Ontogeneticky vyvoj Prorhinotermes

simplex.

v — vajicko; L — larva; Ps — pseudergat; BV —
bily vojak; V — vojak; Ny — nymfa; | — imago;

Neo — neotenik

Pfevzato z Hanus & Sobotnik, 2004.
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3. Material a metodika

3.1 Podminky chovu termit G

Pokusy vramci této diplomové prace byly provadény na dvou druzich rodu
Prorhinotermes, tj. P. simplex a P. canalifrons. Kolonie Prorhinotermes simplex
pochazeji z Kuby (1964, I. Hrdy) a Floridy (2003, J. Kfec€ek), kolonie druhu
Prorhinotermes canalifrons pochazi z Réunionu (2001, A. Robert a C. Bordereau),
odkud byla pfivezena do Dijonu a pozdéji do Prahy (2006). Kolonie obou druht jsou
chovany ve sklenénych akvariich ve stalych laboratornich podminkach, ve tmé, pfi
teploté 26° C £ 1° C a zvySené vzdusné vlhkosti. P. simplex je krmen smrkovym
difevem, zatimco P. canalifrons bfezovym.

Dno chovnych akvarii je pokryto cca 3cm pisku, ktery umoZzhuje nasyceni
vodou a udrzovani vihkosti v akvariich. JelikoZz se kolonie obou druhu zdrzuji ve
dfevé a jen pfi jeho nedostatku také v substratu, je dalezité u pokusnych kolonii
zajistit pFistup k termitim tak, aby je bylo mozné snadno odebirat. Proto je koloniim
dfevo nabizeno v podobé tenkych platki o rozmérech cca 250 x 100 x 4mm. Tyto
platky jsou kladeny na sebe a vytvareji tak kompaktni hnizdni prostor a Ize tedy celé
hnizdo z akvéaria vyjmout a odebirdnim a kontrolou jednotlivych platkd ziskat Setrny
pfistup prakticky k celé kolonii. Funkéni pohlavni jedinci se obvykle zdrzuji na
omezeném prostoru, nejcastéji vrozsahu nékolika sousedicich platkl dreva,
v blizkosti vajicek.

3.2 Pouziti zkratek

K oznaceni zastupcl jednotlivych kast budou v nasledujicim textu a predevsim
v tabulkach a grafech pouzity tyto zkratky: pro neotenickou samici @, neotenického
samce & (primarni pohlavni jedinci se v dospélych koloniich nevyskytuji a tedy nebyli
testovani), pseudergata PS, vojaka V, pro oznaceni pfislusnosti k matefské kolonii
v ramci P. simplex K“n*, pro kolonii P. canalifrons KC.

3.3 Usporadani etologickych pokus U

Pro termity predstavuji chemické signdly pfevaZujici zplsob komunikace. Jiz pfi
kratkém fyzickém antenalnim kontaktu jsou termiti schopni identifikovat ¢leny svého
druhu od cizich. Chemické latky jedincam dale poskytuji informaci o statutu jedince
v ramci kolonie, pfislusnosti ke kasté, apod. Centrem mého zajmu bylo zjistit, zda
jsou vojaci, jejichz hlavni uloha spociva v obrané hnizda vcéetné ¢&lend kolonie,
schopni v pfipadé disturbance spolehlivé rozpoznat pohlavni jedince od délniki
(pseudergatll) a poskytovat jim selektivni ochranu. Vojaci rodu Prorhinotermes maji
v rezervoaru frontalni Zlazy obsazeno enormni mnozstvi obrannych latek, zejména
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toxického (E)-1-nitropentadec-1-enu (Kuldova et al., 1999, Piskorski et al., 2007). Je
nutné si téz uvédomit, Ze nejen aplikace obranné sekrece na nepfitele je funkci
vojaku. Diky schopnosti akumulace toxické sekrece vojak chrani své okoli prosté tim,
Ze se cela skupina stava nepoZivatelnou pro predatory. BohuzZel nejsme schopni
pfimo zhodnotit ,pfipravenost” vojaku polozit Zivot pfi obrané celé kolonie nebo jejich
¢lend, ale je zjevné, Ze selektivni ochrana nejcenngjSich jedincu, tj. funk&nich
pohlavnich jedincl, by byla vysoce adaptivni. Proto byla pravé délka antenalniho
kontaktu (antenace) vuci jednotlivym kastdm v situaci ohroZeni hlavnim pfedmétem
mych méfeni. Sledovani délky trvani antenace pohlavnich jedinct vojaky bylo
stézejnim Ukolem v ramci pokusl, nebot jsem si kladla otazky tykajici se pravé
schopnosti vojakd rozpoznat a selektivné ochranit pohlavni jedince. Jako kontrola
pak slouZilo porovnani s délkou antenace vac&i pseudergatum, ktefi jsou morfologicky
znatné podobni neotenickym pohlavnim jedincdm, ale odliSuji se predevSim
kvantitativnim a nékdy i kvalitativnim sloZenim rekogni¢nich faktord (kutikularni lipidy,
Hanus et al., 2008; Liebig et al., 2009; Weil et al., 2009).

Pro studium behavioralnich interakci jsem pouZila dva rozdilné typy
pokusnych usporadani, dale oznacované jako model A a model B. V obou pfipadech
bylo chovani zaznamenavano kamerovou technikou a nasledné vyhodnoceno.

3.3.1 Model A

Do Petriho misek o praméru 5cm s navih&enym filtraCnim papirem (Whatman No. 1)
jsem pfipravovala 1 V a 1 PS, ke kterym se pfed pusténim nahravani pfidal vzdy
jeden neotenik, @ ¢i & (Obr. 3).

Cilem tohoto usporadani bylo dokumentovani specifického chovani vojaku
vuci pohlavnim jedincim v pfipadé disturbance. Sledovana byla proto preference
v antenaci vuci pohlavnim jedincim v porovnani s PS. Méfena byla celkova
kumulativni délka antenace vojaki smeéfovana k /& a PS v prabéhu
10ti minutovych zaznamuU interakci. Na jednu stranu je toto uspofadani znacné
nepfirozené, na druhou stranu vSak simuluje zasadni ohrozeni celé kolonie
a zaroven umoznuje jednoznacné zhodnoceni jednotlivych interakci za¢astnénych
jedincl nezatizené komplikovanou situaci v pocetnéjSich skupinach.
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Obr. 3 Pokusna skupina modelu A.
& — neotenicky samec; PS — pseudergat; V — vojak

3.3.2 Model B

Do Petriho misek o priméru 9cm jsem pfipravila 5 V a 15 PS, ke kterym byl pfidan
par neoteniku z téZe kolonie figurujicich v pfedchozim pokusném uspofradani (model
A), @ + 3 (Obr. 4). V pripadé nestejného poctu pohlavnich jedinct v dané kolonii bylo
méné pocetné pohlavi nahrazeno PS, vzdy byl tedy pocet jedinct v Petriho misce
stejny, tj. 22 jedincu.

Uvedené usporadani navazuje na predchozi model scilem potvrdit
pozorované jevy v pfirozenéjSich podminkach a také zjistit, zda jsou pozorovatelné
rozdily v preferencich antenace pfi moznosti vybéru pohlavi neotenika v pokusné
skupiné. Zvolené pocty jedinct (PS, V) pfiblizné odpovidaji poméru zastoupeni
jednotlivych kast v koloniich a velikost skupiny je zaroven dostacujici k tomu, aby
antenace neotenika jednoho pohlavi nevylu€ovala ve stejném okamziku mozZnost
antenace neotenika i pohlavi opacného. Vzhledem k poctu moznych kombinaci
interakci v danych skupindch bylo zpracovani v daném modelu slozZitéjsi, pravé
proto, Ze v jediném okamZziku mohlo pohlavniho jedince antenovat vice vojaku i vice
pseudergatd najednou. JelikoZz hlavnim cilem prace nebyla pfesna kvantifikace
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uvedeného chovani z pohledu sterilnich kast, nybrz dokumentace jevu z pohledu
neotenikll jako pfijemcd antenace a selektivni ochrany, bylo vyhodnoceni
zjednoduSeno a zaznamenavana byla délka antenace vuci neotenikovi, resp. PS
jakozto kontrole, sméfovana ze strany vojaka/u a/nebo pseudergata/il (bez ohledu na
jejich pocet v dany okamzik). Jinymi slovy Ize kliCové otazky formulovat takto: ,Kolik
¢asu jsou neotenicti samci a samice vystaveni pozornosti jednoho nebo vice jedinc(
sterilnich kast (PS, V)? LiSi se tento ¢as od €asu straveného antenaci pramérného
pseudergata ze strany sterilnich kast? LiSi se tato selektivni pozornost v zavislosti na
pohlavi neotenikd?

Obr. 4 Pokusna skupina modelu B, tj. 5 vojakl (V); 15 pseudergatu (PS);
par neotenikt (? a &).

3.4 PFiprava pokus G pred nata €éenim, zaznam chovani

Chovani vojaki a pseudergatd vic¢i neotenikim bylo po dobu cca 11 minut
zaznamenavano kamerovou technikou Panasonic HDC-SD700 a to za podminek
umélého osvétleni v laboratofi, pfi teploté 26°C + 1°C. P Fipravené skupiny (model
A i B) byly pfed samotnym natacenim umistény do termoboxd bez pfistupu svétla
a to na dobu minimalné 30ti minut, aby doslo k uklidnéni jedincl. Tento postup je pro
demonstraci pfislusného chovani zasadni, nebot cilem pokusu bylo sledovat
specifické chovani v situaci disturbance — ,zasahu do pokojného stavu®. V umélych
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podminkach jsem takovy stav vyruSeni navozovala prfemisténim Petriho misky
z termoboxli, tedy samotnou manipulaci, do osvétlené laboratofe spolu
s odstranénim vic¢ka misky. Pilotni pokusy nebyly UspéSné z duvodu nezahrnuti
klidoveé faze. Pfi natd€eni navazovala vzdy 1 skupina v rAmci modelu B na 2 skupiny
z modelu A (v jedné Petriho misce @, vdruhé &, pfipadné jen jedno pohlavi pfi
nepomeéru v ramci kolonie), pfiemz neotenici se pfidavali ke skupindm bud tésné
pfed zapocCetim nahravani (model A) nebo chvili po zapnuti spousté (model B),
oddélené @ a & kjednoznac¢né identifikaci béhem vyhodnoceni. Takto ziskané
videonahravky byly ndsledné konvertovany z forméatu .MTS do .AVI.

3.5 Vyhodnoceni videonahravek

NatoCené videonahravky jsem vyhodnocovala s pomoci softwaru Observer verze
3.0. Nastaveni spole¢na pro oba modely (A i B) byla nasledujici: ¢as 10 minut
a sledované chovani — antenace (antenalni kontakt) méfené v sekundach. V rdmci
modelu A byl fokalnim jedincem vojék, z jehoZz pohledu se zaznamenavala délka
antenace vic¢i pohlavnimu jedinci ¢i pseudergatovi. V pfipadé modelu B byla situace
o0 néco komplikovanéjsi, jednotlivé nahravky bylo potfeba vyhodnotit v nékolika
krocich pfi dvou rdznych nastavenich (Tab. 1: a) fokalnim jedincem byl
4 ¢i Q@ a zaznamenavana byla antenace k nému sméfujici, tedy od vojaka/t, od
pseudergata/l ¢i obou zaroven (tato doba byla nasledné zapoctena vojakim
i pseudergatim do celkového ¢asu; b) fokalnim jedincem byl pseudergat, u kterého
byl opét zaznamenavan antenalni kontakt ze strany vojaka/l, pseudergata/u ¢i obou
kast zaroven. Stimto nastavenim (b) byla provedena 4 opakovani, pfiCemz
pseudergati byli ndhodné vybrani na zacatku videozaznamu (s pomoci funkce
printscreen na pocatku videonahravky a jejich ozna¢enim). PfestoZe nebylo smyslem
presné kvantifikovat sledované chovani a ani jsem nezaznamendavala pocet jedinca
jedné kasty antenujici fokalniho jedince, provedla jsem korekci celkové délky
antenace pseudergata pseudergatem, tj. 15t/14 (t — celkova délka antenace), aby
vysledky nebyly zkresleny faktem, Ze vdany okamzik jej muze antenovat
o sledovaného pseudergata méné pseudergatu.

model A model B
fokalni zvite vojak I3 pseudergat
akceptor antenace (typ: B
state) ?13
pseudergat
donor antenace (typ: state) vojak/ci vojak/ci
pseudergat /i pseudergat /i

*vojak / ci + pseudergat /i  *vojak / ci + pseudergat /i

Tab. 1 Nastaveni Observeru pro vyhodnoceni videonahravek.
* doba antenace posléze zapoctena jak V, tak PS
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3.6 Experiment I. Sledovani preferenci v antenalnim  kontaktu ze
strany sterilnich kast v G€i neotenik m v porovnani se sterilnimi
kastami ( P. simplex, P. canalifrons)

V prvnim experimentu jsem se zabyvala chovanim vuci zralym neotenickym
pohlavnim jedincim. Za takové jsou povaZzovani neotenici hnédé az tmavé hnédé
barvy, samice jsou lehce fyzogastrické (Hanus et al., 2010). Cilem bylo zjistit, zda
sterilni kasty pfi disturbanci selektivné vyhledavaji a nasleduji pohlavni jedince oproti
¢lendm sterilnich kast. Druhym cilem pak bylo porovnéni pfipadnych rozdild ve
vénované pozornosti na zakladé stupné zralosti jednotlivych neotenik s hypotézou,
Ze starSi a tedy plodnéjSi neotenici budou vystaveni intenzivnéjSi pozornosti nez
jedinci mladSi a méné plodni. A kone¢né tfetim cilem bylo potvrdit rozdily
v chemickém profilu télnich povrchi mezi jednotlivymi kastami jakoZto faktoru
zodpovédného za mezikastovni rozpoznavani. K demonstraci chovani jsem vyuZila
obé pokusna uspofadani, model A i model B. Pro potfeby experimentu jsem vybrala
4 rdzné kolonie druhu P. simplex (K5, K6, K10 a K13) a jednu kolonii P. canalifrons
(KC), znichZz jsem odebrala dospélé neoteniky (ergatoidy). Ti se vyskytuji
v reprodukénim centru kolonie spolu s vajicky, larvami a svlékajicimi se jedinci.
Neoteniky jsem posléze rozdélila podle pohlavi a podle jejich poCtu a poméru jsem
pfipravila potfebné skupiny (Tab. 2). Experiment s P. simplex byl navic doplnén
0 vazeni neoteniku, nebot etné prace prokazaly korelaci mezi fertilitou samic a jejich
Zivou vahou (Thorne, 1982A, B; Thorne 1984; Hanus et al., 2010; Himuro et al.,
2011). U samcO byl kodhadu reprodukéni zralosti vhodnéjSi odecet barvy
abdominalnich tergitd (Hanus et al., 2010). Nositelem chemickych latek
zprostifedkovavajicich rozpoznavani jedincu je epikutikula (kapitola 2.12), proto byl
pokus s P. canalifrons rozSifen o analyzu slozeni télnich oplacht (P. simplex aj.:
Hanus et al., 2008; Hanus et al., 2010).

P. simplex P. canalifrons
K5+K6+K10+K13 K1

= model ? 29 8

o A 3 33 8

=

= ? 29 8

W model g

& B 33 8

ul *PS (x4) 38 8

Tab. 2 Poéty opakovani v ramci Experimentu |.
* opakovani v ramci 1 pokusné skupiny
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3.6.1 Vazeni a fotografovani neotenik 4, ode €et stupn & pigmentace (barvy)

Po dokonc&eni nataCeni byli jednotlivi neotenici P. simplex zvazeni na analytickych
vahach Sartorius 4501 MICRO a pred jejich vracenim do puvodnich kolonii byli
vyfotografovani za fixni expozice umélého osvétleni s pomoci fotoaparatu Olympus
C5060WZ. Z fotografii jsem v programu ImageJ 1.45s odecetla hodnoty odstinu Sedi
(funkce programu, bez nutnosti prfevadét obrazky do ¢ernobilého provedeni). Odstiny
Sedi jsem odecCetla na 15ti rdznych mistech na abdominalnich tergitech.
Z vyslednych hodnot jsem vypocetla pramér pro kazdého jedince.

3.6.2 Télni oplachy — analyza chemického slozeni (GC/MS)

Pokus sdruhem P. canalifrons byl doplnén o analyzu chemického slozeni
hexanového télniho oplachu zastupcd jednotlivych kast (@, &, PS, V). Od kazdé
kasty byli vybrani dva jedinci. Do sklenéné chemické epruvety (tzv. vialky) byl vioZzen
jediny termit a zalit 20l hexanu. Vzorek byl 10 minut tfepan a 1pl télniho oplachu
okamzité analyzovan pomoci plynové chromatografie s hmotnostni detekci (GC/MS).
Pro ucely tohoto pokusu byl pouZzit chromatograf Focus GC s kvadrupélovym
hmotnostnim analyzatorem DSQ Il od firmy Thermo Scientific s elektronovou ionizaci
(70eV). Pro méfeni byla pouzita kolona DB-5 (30m, id 0,25mm, 0,25um). Prutok
nosného plynu (He) byl 1ml/min. Teplota nastfikové komory byla 250° C, teplota
iontového zdroje 200° C. Teplotni program byl nasle dujici: 70°C po dobu 1 minuty
do 320°C s teplotnim gradientem 8°C za minutu. Vz orky byly nastfikovany splitless
metodou a meéfeni probéhlo vrozsahu molekulovych hmotnosti latek cca
20 — 500Da.

3.7 Experiment Il. Sledovani preferenci v antenalni  m kontaktu ze
strany sterilnich kast v G€i neotenik im o znameém sta i, sledovani
zmeén v chovani v €ase (P. simplex)

V pfipadé Experimentu Il. jsem zaznamenavala zmény v chovani vuci neotenikim
v ase, v prubéhu dozravani jejich reprodukénich schopnosti a upeviiovani
reprodukéniho statutu v nové vznikajicich koloniich. Ktomu uc€elu jsem zaloZila
celkem 12 oddélkd (2 — 4 z kazdé studované kolonie podle jeji velikosti). Kazdy
oddélek se na pocatku skladal z 15ti vojaki a 85ti pseudergatl a neobsahoval
pohlavni jedince. VSechny oddélky byly chovany v Petriho miskach o praiméru 9cm
na substratu odebraném z matefské kolonie se smrkovym dfevem ve stejnych
podminkach jako matefska kolonie. Sledované oddélky byly v ¢asovych odstupech
48., 96. a 186. den od data zalozeni podrobeny pokusim v modelu A
a 24., 48., 96. a 186. den v modelu B. Po pfiblizné 10ti dnech se v oddélcich
v dusledku osifeni zacali diferencovat novi neotenici, kterych bylo z pocatku vétSi
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mnozstvi a k jejich redukci na optimalni stav dochazelo siblicidnimi boji. ProtoZe tedy
nebylo mozné zajistit preziti konkrétniho neotenika po celou dobu pribéhu pokusu,
byli neotenici vybirani vzdy pfed natdCenim stim, Ze upfednosthovani byli ti
nejtmavsi, tj. nejstarsi. Dle stavu jednotlivych oddélkd bylo v kazdém z jednotlivych
termind béZiciho pokusu pofizeno 7 - 8 videonahravek v modelu B
a 14 — 16 videonahravek v modelu A (1: 1, @ : &).

3.8 Analyza dat

Udaje o celkové délce antenace (TotalDuration) v sekundach v priib&hu deseti-
minutovych nahravek byly po vyhodnoceni zaznamu ziskany jako vystup modulu
.Zakladni statistika“ programu Observer verze 3.0. Ziskana data, tj. celkovou
kumulativni délku antenace pfislusnych kast spolu s daty doprovodnych méfeni
specifickych pro pfislusné experimenty (viz nize) jsem nasledné zpracovala
v programu Microsoft Excel a Statistica 8.1. Pfi volbé typu pouzitych statistickych
testd, zejména pak vybéru parametrickych nebo neparametrickych metod, jsem se
vzdy rozhodovala na zakladé odhadu normality soubort dat a testovani homogenity
rozptylu porovnavanych vybér( s pomoci Levenova testu homogenity. K post hoc
srovnavani jsem pouzivala testy Tukey nebo HSD pro nestejné n, podle poctu
opakovani ve srovnavanych kategoriich. V ramci tohoto textu uvadim vysledky
jednotlivych testd ve formatu: testové kritérium (sv; n)=a; p=b, kde sv znamena
stupné volnosti, n znamena pocet opakovani a p pravdépodobnost platnosti nulové
hypotézy. Primér v textu uvadim jako hodnotu + smérodatnou odchylku. Hvézdi¢ky
(*) v grafu znazornuji hladinu pravdépodobnosti (*, p<0,05; **, p<0,01; ***, p<0,001).
Rlzna pismena u sloupct v grafech znaci jejich signifikantni odliSnost (p<0,05),
naopak shodna pismena oznacuji data, jez se signifikantné nelisi.

3.8.1 Model A

Experiment I., Il. v modelu A byl svou podstatou vybérovym testem preference,
v némz vojak volil mezi antenaci neotenika (2/3) a sterilni kasty (PS). Proto byla
data zpracovana ve dvou nasledujicich krocich. V prvnim kroku jsem v ramci kazdé
kolonie provedla parovy znaménkovy Wilcoxonlv test s cilem zjistit, zda jsou
pohlavni jedinci vojaky preferovani. Antenace pohlavniho jedince a sterilni kasty
v kazdém opakovani pokusu jsem proto zpracovavala jako zavisla, parova
pozorovani. V druhém kroku jsem pro kazdé pozorovani spocitala Preferencni index
(PI) (viz napf. Williams & Mendelson, 2011), ktery mél poslouZit k porovnani miry
preference pohlavnich jedincid mezi jednotlivymi koloniemi, druhy a podle pohlavi
neotenikd (Experiment 1.):
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Pl=t;-ta/ty+t2 t; — délka antenace pohlavniho jedince vojakem
t, — délka antenace pseudergata vojakem

Vzhledem k tomu, Ze vysledné hodnoty Pl jsou svou podstatou relativni data, pouzila
jsem nasledné arcsinovou transformaci hodnot P! (arcsin PI*?). Vysledné rozdéleni
dat odpovidalo pozadavkim homogenity rozptylu, data proto byla zpracovavana
parametrickymi metodami. K porovnani rozdild v Pl mezi pohlavimi a ke zjisténi miry
rozdild mezi koloniemi P. simplex (pro moznost slouceni dat z kolonii P. simplex)
jsem pouZzila dvoufaktorové analyzy variance (ANOVA). K porovnani rozdild v PI
mezi druhy jsem pouzila jednofaktorovou ANOVuU s post hoc mnohonasobnym
srovnanim.

3.8.2 Korelace p fiznak G plodnosti a Preferen €niho indexu

U dopliikovych méfeni P. simplex, tj. korelace Pl a hmotnosti ¢i stupné pigmentace
jsem pouzila Spearmanuv korelac¢ni koeficient.

3.8.3 Porovnani chemickych profil 4 jednotlivych kast

Data ziskana z chemické analyzy télnich oplachu jednotlivych kast P. canalifrons
(relativni procenta zastoupeni pocitana jako plocha piku vi¢i celkové ploSe
detekovanych uhlovodikt) byla dale zpracovana shlukovou analyzou Neiovych
vzdalenosti, coZz je metoda primarné vyuZivana k porovnavani genetickych dat
z hlediska pfibuznosti a genetickych vzdalenosti, ale je téZ pouzivana k porovnavani
chemické diverzity vzork( v chemické ekologii (napf. Perdereau et al., 2010).

| = Zxiyi 1 (Exi? Zy%)*° xi — relativni proporce i-tého piku jedince x
yi — relativni proporce i-tého piku jedince y

Vysledny strom neshody v chemickych profilech byl sestaven metodou nevazeného
pruméru dvojic (UPGMA) skupin.

3.8.4 Model B

Zpracovani dat pokusu v modelu B prfedchazelo posouzeni nezavislosti dat v ramci
jednotlivych opakovani, tedy nezavislosti délky antenace @ a & ze strany sterilnich
kast) s pouzitim Spearmanova korela¢niho koeficientu. Stejnym zpusobem jsem také
testovala korelaci mezi délkou antenace konkrétnich @ a & ze strany vojakl
a pseudergatu.

Ziskana data bohuzel neumoznila pouziti parametrickych testll, a to ani po
logaritmické transformaci. Pro porovnani délky antenace &, @ a PS ze strany V a PS
mezi dvéma koloniemi P. simplex jsem pouzila Mann-Whitneylv test s post hoc
srovnanim vybéra, abych otestovala mozZnost slou€eni dat pro obé kolonie pro
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nasledné porovnani mezi druhy P. simplex a P. canalifrons. S pomoci Kruskal-
Wallisova testu, metodou standardné nabizenou programem Statistica, jsem
nasledné testovala rozdily v délce antenace vici jednotlivym kastam v radmci obou
druht s post hoc srovnanim vybérl. TentyZ test jsem pouzZila také na testovani
mezidruhovych rozdilt v délce antenace pohlavnich jedincl (3 a Q).

PFfi testovani rozdild v c&asosbérnych pokusech (Experiment Il.) jsem
porovnavala délku antenace jednotlivych kast (&, @, PS) ze strany V a PS. Data byla
nejprve upravena logaritmickou transformaci a dale porovnavana pomoci
jednofaktorové analyzy variance, zvlast pro kazdou kastu v jednotlivych
hodnocenych intervalech a post hoc srovnanim vybéra.

Obr. 5 Vojaci antenujici zralou samici P. simplex.
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4. Vysledky

PFi manipulaci s pokusnymi skupinami v Petriho miskach po vyjmuti z termobox( bylo
mozné na zakladé vyruSeni termitl pozorovat jejich zrychleny pohyb doprovazeny
antenalnimi kontakty potkavajicich se jedinct. V obou modelech pokusu bylo pfi
setkani vojaku s pseudergaty mozné pozorovat kratky antenalni kontakt trvajici
kolem jedné sekundy. Oproti tomu kontakt s pohlavnim jedincem viditelné vzbuzoval
mezi vojaky snahu neotenika nasledovat, coZz bylo mozné pozorovat jako zrychleny
pohyb v zavésu tésné nebo kousek za nim ve snaze udrzet s nim antenalni kontakt.
V pfipadé, Ze se neotenik vzdalil vojakovi z pfimého kontaktu, bylo vidét, jak se vojak
kyvanim hlavy ze strany na stranu a ,cik-cak” pohybem snazi neotenika lokalizovat.
Pokud pohlavni jedinec setrvaval na misté, Casto se kolem né&j v pfipadé
pocetnéjSich skupin vytvofril shluk jak pseudergatu, tak i vojaka.

Obr. 6 Preference v antenaci ze strany vojaka na pfikladé 3 pokusnych skupin se
zralymi samicemi P. simplex.
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00:06:11 / 00:10:01 Pause 00:07:11 / 00:10:01 Pause

Obr. 7 Preference v antenaci ze strany vojaka v ramci modelu A na pfikladé zralého samce P. simplex.
Snimek skupiny (printscreen obrazovky) vzdy po minuté zaznamu (00.11; 01.11,....08.11; zleva doprava po
fadcich).

4.1 Experiment .

4.1.1 Model A

V ramci skupin se tfemi jedinci v Petriho misce (1 V, 1 PS a zraly neotenicky jedinec
- & nebo Q) jsem sledovala rozdily v preferenci pfi antenaci vojakem
a zaznamenavala jsem proto délku antenace vuéi pohlavnimu jedinci
a pseudergatovi. Z vysledkl je jednoznaéné zfejmy rozdil ve prospéch pohlavnich
jedincu (ilustrativné Obr. 6, 7 a 8), délka antenace vac&i pseudergatim se v ramci
daného modelu pfili§ neménila. K podobnym vysledkiim jsem u P. simplex doSla jak
Vv pfipadé parovani se samici (17,6s £ 7,1; n=29), tak se samcem (23,0s £ 8,7; n=33)
(grafické znazornéni viz Graf 1). Z Grafu 1 je vidét i vysledek pokusu s P. canalifrons
(34,9s + 14,8; n=7 v parovani se samici a 47,2s + 25,2; n=7 se samcem).
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Graf 1 Porovnani rozdild v délce antenace ze strany vojaka uvnitf kolonii. WilcoxnGv test:

K53 n=2, nebylo pocitano K5%: n=7, Z=2,37; p=0,018
K6J3: n=8, z=2,52; p=0,012 K69: n=6, Z=2,20; p=0,028
K1043: n=9, Z=2,67; p=0,0077 K10Q: n=3, nebylo poéitano
K13J: n=14, Z=3,30; p=0,00098 K139: n=13, Z=3,18; p=0,0015
KCdJ: n=7, Z=2,24; p=0,018 KCQ: n=7, Z=2,37; p=0,017

Oproti tomu je zfejmé, Ze pohlavni jedince vojaci antenovali signifikantné déle,
jak dokazuje porovnani kumulativni délky antenace s pomoci Wilcoxonova parového
testu (Graf 1). Jiz na prvni pohled Ize také z grafu vycCist oCekavany rozdil mezi
délkou antenace va&i samici a samci u P. simplex (9¢: 310,6s = 127,4; n=29;
4. 173,2s + 91,4; n=33). V piipadé P. canalifrons takové rozdily mezi pohlavimi
nebyly pozorovany, vojak primeérné antenoval samici 137,8s *+ 41,8; n=7 a samce
157,8s = 55,5; n=7. Zvyhodnoceni vmodelu A byly v pfipadé P. canalifrons
vyfazeny dvé nahravky. V jednom pfipadé z davodu pasivity (Spatného stavu)
vojaka, v druhém pfipadé byl vysledek pfilis zkreslen faktem, Ze vSichni tfi jedinci po
velkou ¢4st trvani nahravani chodili v kruhu.

K porovnani mezi pohlavimi, koloniemi a druhy byl pouZzit Preferen¢ni index
s naslednou Upravou arcsinovou transformaci (Graf 2). V pfipadé P. simplex byly do
srovnani zahrnuty jen dvé kolonie s pomérnym a dostacujicim zastoupenim obou
pohlavi (K6 a K13), u zbyvajicich kolonii P. simplex nebyl Pl poditan (primérni data
pro vSechny kolonie viz pfilohu). Na zakladé analyzy variance (dvoufaktorova
ANOVA) byly v pfipadé P. simplex potvrzeny rozdily mezi pohlavimi a zaroven
nepritomnost rozdill mezi obéma koloniemi. Proto jsem data P. simplex pfi
nasledném mezidruhovém srovnani sloucila (K6 + K13). Pfi porovnavani mezi druhy
se jako signifikanté odliSny ukazal Pl samic P. simplex vici vSem ostatnim kategoriim
(Graf 2). Pl samcl P. simplex se nelisil od Pl obou pohlavi P. canalifrons, ktera se
také vzajemné nelisila.
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Graf 2 Rozdily v PI (po arcsinové transformaci) dané pohlavim a kolonii v ramci modelu A druhu P. simplex
(K6 a K13) a mezi druhy P. simplex a P. canalifrons.

a. Rozdily uvnit ¥ druhu P. simplex: dvoufaktorova analyza variance (ANOVA), analyza hlavnich efekt(,
faktor 1 — pohlavi, faktor 2 — kolonie, celkova analyza: F(1; 19, 22)=774,25; p<0,000; proménna pohlavi:
F(1; 19, 22)=8,46; p=0,006; promeénna kolonie: F(1; 19, 22)=0,24; p=0,629.

b. Srovnani mezi druhy: jednofaktorové analyza variance (ANOVA), F(3; 19, 7, 22, 7)=6,17; p=0,001; post
hoc srovnani:

P. simplex P. canalifrons P. simplex P. canalifrons
Q P. simplex 0,0404 0,0251 0,0057
Q P. canalifrons 0,0404 0,9043 0,9296
3 P. simplex 0,0251 0,9043 0,4887
& P. canalifrons 0,0057 0,9296 0,4887
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Obr. 8 Samec a samice P. simplex antenovani vojaky v ramci pokusného modelu B.

4.1.2 Model B

PFi pouziti modelu B bylo mozné pozorovat obdobné preferenéni chovani vojakud vaci
pohlavnim jedincim jako v pfipadé modelu A, a to jak vramci P. simplex, tak
v pfipadé P. canalifrons. Interakce vtomto pfipadé byly vyhodnocovany z pohledu
zvoleného jedince, tedy zaznamenavana byla antenace k nému sméfujici. Mnohdy
bylo mozné vidét i nékolik vojakd (2 — 3) antenujici samce &i samici (Obr. 8). Tento
fakt se ovSem do mych vysledkld nepromita, nebot pocet antenujicich jedincu nebyl
zohlednén v nastaveni. ProtoZze nebyla v Petriho miskach Zzadna prekazka,
dochazelo v nékterych skupinach k situaci, pfi které ¢ast jedinct chodila dokola po
obvodu misky. | pfesto vSak v takovych skupinach bylo moZzné pozorovat rozdily
v délce antenace a reakce na pohyb pohlavnich jedincu, a proto tyto pfipady nebyly
z hodnoceni vyfazeny. Do srovnavani a analyz nicméné nebyly zahrnuty ty pokusné
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skupiny, v nichZ kvili nepoméru pohlavi v kolonii zastupoval jedno z nich pseudergat
pro zachovani poctu jedincu v Petriho misce. Sledovat bylo mozné z hlediska délky
antenace ze strany vojaka vysSi atraktivitu samiciho pohlavi oproti samé&imu
(P. simplex: @: 302,1s + 112,2; n=29; J: 100,6s + 46,3; n=33; P. canalifrons:
Q:90,8s + 15,5, n=8; J: 64,6s + 17,3; n=8, primarni data v pfiloze). Oproti tomu
délka antenace vuci pseudergatim slouzici jako kontrola byla v ramci pozorovani
stabilni, napfi¢ rdznymi koloniemi i v porovnani druhd se neliSila (P. simplex:
21,4s £ 5,3; n=38; P. canalifrons: 22,4s + 5,5; n=8). Vysledna délka antenace
pseudergatl (jak ze strany vojakl, tak pseudergatl) byla pro velky pocet
pseudergatt v pokusnych skupinach primérem ze 4 opakovani a v pfipadé méreni
interakci PS — PS upravena korekci (15t/14) kvuli zachovani pocéetniho poméru
pseudergatu.

Vzhledem k tomu, Ze v pokusnych skupinach byli zastoupeni neotenici obou
pohlavi, bylo z hlediska dalSiho zpracovani potfeba vyloucit moznost zavislosti dat ve
smyslu negativni korelace délky antenace samce a samice, jinymi slovy, mozZnost, Zze
si samci a samice konkurovali a ,prebirali“ pozornost a péci ze strany vojakd a/nebo
pseudergatu. K tomuto Ucelu byla délka antenace vici samci a samici (u P. simplex)
testovana korelacnim koeficientem. K mému prekvapeni byla vysledkem testu slabé
pozitivni korelace, vylucujici negativni interakci & a @ ve skupiné. Takovy vysledek
testu naopak interpretuji jako odraz rozdilnych celkovych aktivit v jednotlivych
pokusnych skupinach (Graf 3 A, B). Zajimave vysledky pfineslo srovnani délky
antenace smérované k jedinci (2/3/PS) mezi donory, tj. vojaky a pseudergaty (Graf 3
C, D, E). Zatimco s délkou antenace vojaka vuci pohlavnimu jedinci (2 i &) roste
i délka antenace ze strany pseudergata, pfi pozorovani délky antenace VUci
pseudergatovi tento trend neni zfetelny.

Vzhledem k nepfitomnosti negativni korelace jsem nadale data pro ¢, & a PS
jako akceptory povazovala za nezavisla. V nasledujicim kroku jsem porovnala rozdily
mezi koloniemi P. simplex (K6 a K13) z hlediska délky antenace @, & a PS vojakem
a pseudergatem. Rozdily mezi koloniemi nebyly signifikantni (Graf 4a, 5a). Proto
jsem nasledné data z kolonii K6 a K13 sloucila a zhodnotila rozdily v délce antenace
vuci jednotlivym kastam (Graf 4b, 5b) a rozdily mezi P. simplex a P. canalifrons (Graf
4c, 5c¢). Tato srovnani ukazala, Ze rozdily existuji. V pfipadé P. simplex je z hlediska
délky trvani antenace jednoznaéné nejatraktivnéjSi neotenickd samice, poté samec
a nejméné pseudergat. U P. canalifrons rozdily na zakladé pohlavi neotenika nebyly
potvrzeny. Pfi mnohonasobném vzajemném porovnani obou pohlavi u obou druhu se
tak od ostatnich liSi pouze neotenické samice P. simplex pfi antenaci vojakem, resp.
pouze obé pohlavi vzdjemné u P. simplex v pfipadé sledovani antenace od
pseudergata.
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Graf 3 Korelace délky antenace u P. simplex
v rdmci modelu B:

A. 9 :J vojakem: r’=0,1101;
r=0,3319; n?=n3=24; p=0,1131

B. ¢ :d pseudergatem: r’=0,2456;
r=0,4956; n@=n3=24; p=0,0138

C. @ vojakem : pseudergatem: r’=0,3239;
r=0,5691; n9=24; p=0,0037

D. J& vojakem : pseudergatem: r’=0,1409;
r=0,3754; n3=24; p=0,0707

E. PS vojakem : pseudergatem: r?=0,0045;
r=0,0671; nPS=23; p=0,7554
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Graf 4 Rozdily v délce antenace v ramci modelu B ze strany vojaka:
a. Rozdily mezi koloniemi  P. simplex (Mann-Whitney):

Z p
Q K6 (n=6) — Q@ K13 (n=13) 1,58 0,1144
34 K6 (n=6) — & K13 (n=13) 0,53 0,5987
PS K6 (n=6) — PS K13 (n=13) -0,44 0,661
b. Rozdily mezi jednotlivymi kastami v ramci druhu (Kruskal-Wallis):
P. simplex (K6+K13): P. canalifrons:
H(2; 19, 19, 19)=47,11; p=<0,0000 H(2; 8, 8, 8)=16,79; p=0,0002
post hoc srovnani: post hoc srovnani:
Q 3 PS | Q 3 PS
Q 0,0034 <0,0000 Q 0,5038 0,0002
3 0,0034 0,0009 3 0,5038 0,024
PS <0,0000 0,0009 PS 0,0002 0,024
¢. Srovnani mezi druhy (Kruskal-Wallis):
H(3; 19, 8, 19, 8)=32,2; p<0,0000
post hoc srovnani:
3 )
P. simplex P. canalifrons P. simplex P. canalifrons
Q P. simplex 0,0251 <0,0000 0,0001
Q@ P. canalifrons 0,0251 1 1
& P. simplex <0,0000 1 1
& P. canalifrons 0,0001 1 1
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Graf 5 Rozdily v délce antenace v ramci modelu B ze strany pseudergata:

a. Rozdily mezi koloniemi  P. simplex (Mann-Whitney):

A p
Q K6 (n=6) — @ K13 (n=13) 0,96 0,3347
3 K6 (n=6) — & K13 (n=13) 1,14 0,2542
PS K6 (n=6) — PS K13 (n=13) -1,23 0,2195

b. Rozdily mezi jednotlivymi kastami v ramci druhu

P. simplex (K6+K13):
H(2; 19, 19, 19)=27,46; p=<0,0000
post hoc srovnani:

(Kruskal-Wallis):

P. canalifrons:
H(2; 8, 8, 8)=16,98; p=0,0002
post hoc srovnani:

Q 3 PS I 3 PS
Q 0,037 <0,0000 Q 0,6093 0,0175
3 0,037 0,0186 3 0,6093 0,0002
PS <0,0000 0,0186 PS 0,0175 0,0002
¢. Srovnani mezi druhy (Kruskal-Wallis):
H(3; 19, 8, 19, 8)=10,21; p=0,0169
post hoc srovnani:
& ? 3 3
P. simplex P. canalifrons P. simplex P. canalifrons
Q P. simplex 1 0,0233 1
Q P. canalifrons 1 1 1
3 P. simplex 0,0233 1 0,1069
& P. canalifrons 1 1 0,1069
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4.1.3 Korelace vahy a stupn & pigmentace zralych neotenik G P. simplex s délkou
antenace

Z fotografii dospélych neotenikll P. simplex odecétené hodnoty pro stupné Sedi
(pramér z 15ti meéfeni u kazdého jedince; data viz pfilohu) jsem korelovala
s Preferenénim indexem danych jedincO pomoci Spearmanova korelacniho
koeficientu, samostatné pro obé& pohlavi. Podobné jsem zjiStovala i korelaci
Preferenéniho indexu s naméfenou hmotnosti neotenik (primarni data viz pfilohu).
Z vysledkd nevyplyva, ze by tmavsi a/nebo jedinci s vétSi vahou byli z hlediska délky
antenace atraktivnéjSi. Proti vSem ocekavanim ukazuji vysledky mirné opacny trend,
a to Ze srostouci vahou a tmavsi barvou pohlavnich jedincl je Preferenéni index
nizsi.

4.1.4 Analyza chemického sloZzenit élnich oplach G P. canalifrons

V ramci pokusU s reprodukéné aktivnimi neoteniky P. canalifrons bylo analyzovano
slozeni télnich oplachl vzdy 2 jedincl z kazdé kasty (&, @, PS, V). Vystupem
analyzy bylo 8 jednotlivych chromatogramd (viz Graf 6). Plochy pikd odpovidajici
intenzité jednotlivych latek byly zjiStény integraci (plocha piku) a byly pfevedeny na
relativni procenta zastoupeni (plocha konkrétniho piku proti celku). Celkem takto bylo
analyzovano 34 pikd odpovidajicich riznym uhlovodikam, zjisténych na zakladé
hmotnostniho spektra. Latky ostatni (napf. nitropentadecen) nebyly do analyzy
zahrnuty a nebyly tudiz kvantifikovany.

Z chromatogramu nejsou zfejmé veétsi kvalitativni rozdily mezi kastami, pouze
u vojdka je o nékolik pikd vice nez u ostatnich. Vysledny strom chemotypovych
vzdalenosti fadi jako chemicky nejbliz§i vzdy dvojice profili stejné kasty. Tyto
vysledky potvrzuji ocekavanou kvantitativni specificitu  chemickych profild
kutikularnich lipidd jednotlivych kast (Graf 7).
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Graf 6 Chromatogramy jednotlivych kast z jedné sady vzorkd. Retenéni ¢asy hodnocenych piku viz
pfilohu, mensi piky nemusi byt pfi daném rozliSeni zfetelné.
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Graf 7 Chemotypové vzdalenosti (Neiovy vzdalenosti) jednotlivych kast
P. canalifrons na zakladé analyzy kvantitativnich rozdilt v chemickém slozeni
télnich oplachu.



Vysledky

4.2 Experiment II.

Cilem Experimentu Il. bylo zjistit, zda je mozZzné v Case sledovat zmény v chovani
sterilnich kast vu¢i neotenikim ziskavajicim pohlavni zralost. Neotenici v tomto
pokusu pochazeli zumeéle vytvorenych oddélkG kolonii, vramci kterych se
diferencovali z pseudergatu. Jiz 12. den po zaloZeni oddélku bylo moZzné pozorovat
velky pocet Cerstvé svleCenych neoteniku, ktefi byli velmi svétli, ale postupem €asu
ziskavali sklerotizaci tmavsi barvu. V ranych stadiich oddélki dochéazelo k velké
amrtnosti, kterd pfimo souvisela s eliminaci nadpocetnych neotenikl v ramci
siblicidnich boji mezi neoteniky. Eliminace poc¢tu vojakd pak byla dusledkem
meéniciho se poméru zastoupeni vojak : pseudergat. Po néjaké dobé doslo k ustaleni
stavl. Z pavodnich 15ti vojakua v kazdé pokusné skupiné zustala do konce pokus
pfiblizné polovina, z pseudergatu cca 15 — 20 jedincu. Ve vétSiné pokusnych skupin
bylo mozné pozorovat prvni sniSku vajiCek kolem 55. dne od zalozeni oddélka.
Situaci v jednom z oddélkd po poslednim terminu pokusu ilustruje Obr. 9 (197. den).

Obr. 9 Oddélek kolonie P. simplex, 197. den od jeho zaloZeni.
L — larva; Neo — neotenik; PS — pseudergat; V — vojak; v — vajicka
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Stafi pohlavnich jedincl tedy bylo dobfe znamo a v ¢ase ménici se chovani
vuc¢i nim mohlo byt spojeno s informaci o véku a reprodukénim statutu pohlavniho
jedince. Casové odstupy jednotlivych méfeni byly 24., 48., 96. a 186. den a mé&fena
byla opét délka antenace sméfovana k neotenikiim. Graficky jsou vysledky z modelu
B znazornény v Grafu 9. Délka antenace ze strany vojdka a pseudergata vU i
pseudergatim se v ¢ase priliS nemeénila (Graf 9 A, B). Zfetelné a signifikantni jsou
zmény v délce antenace vucéi pohlavnim jedincdm obou pohlavi ze strany
pseudergatu (Graf 9 B) mezi druhym a tfetim pokusnym terminem, tj. 48. — 96. dnem
od zaloZeni (Graf 9 B, D). StarSi neotenici jsou tak ve srovnani s mladSimi
atraktivnéjSi. Rozdily v chovani vojaku vici pohlavnim jedincim mezi jednotlivymi
terminy také na prvni pohled vykazuji obdobny stoupajici trend, ten se nicméné
neprokazal jako signifikantni (Graf 9 A, C). Pomérné nizkou preferenci pohlavnich
jedinct vojaky ukazuji také vysledky v modelu A se tfemi jedinci, ve kterém lze
pozorovat preferenci samic i samcu, nikoliv vSak signifikantné stoupajici tendenci.
Primarni namérena data pochazejici z pokust v modelu A i B jsou soucasti pfilohy.
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Graf 9 Zmény v délce antenace vGc¢i jednotlivym kastam v ¢ase (D24, D48, D96, D186):
A. Primérnéa délka antenace ze strany vojaka/u
B. Prdmérna délka ze strany pseudergata/t

C. Délka antenace od vojéka po transformaci log(s) (ANOVA):
Q:F(3; 8,7, 7,5)=0,93; p=0,441; 3: F(3; 8, 7, 7, 5)=1,53; p=0,233; PS: F(3; 7, 7, 7, 5)=0,81; p=0,504

D. Délka antenace od pseudergata po transformaci log(s) (ANOVA):
Q: F(3; 8, 7, 7, 5)=11,03; p<0,0001; &: F(3; 8, 7, 7, 5)=5,56; p<0,005; PS: F(3; 7, 7, 7, 5)=1,91; p=0,157,
post hoc srovnani:

Q: D24 D48 D96 D186 3: D24 D48 D96 D186
D24 0,0881 0,0003 0,005 D24 0,6381 0,0087 0,0263
D48 0,0881 0,0646 0,3541 D48 0,6381 0,1314 0,2437
D96 0,0003 0,0646 0,9455 D96 0,0087 0,1314 0,9987

D186 0,005 0,3541 0,9455 D186 | 0,0263 0,2437 0,9987
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5. Diskuse

5.1 Kontext a motivace pro zvolenou tématiku

Fenomén délby préace, tak typicky pro eusocialni spole€enstva, je u termitd jednim
jedincu, pficemzZ nejpocetnéjsi jsou délnici (pravi ¢i nepravi), jejichz naplni prace je
hledani a obstaravani potravy, krmeni zavislych kast, €innosti souvisejici s vystavbou
a opravami hnizda, udrzovani vnitfniho klimatu a v neposledni fadé péce o pohlavni
jedince, kralovhu a krale. Kasta vojaku, kterAd se vedle termitd vyvinula téz
u eusocialnich msic a tfasnokfidlych, pini primarné funkci obrannou, jen u nékterych,
znaéné odvozenych skupin termitd, u nichz doSlo k sekundarni ztraté vojaka, prevzali
plné funkci obrany délnici. Objektem k obrané je hnizdo samotné spolu s jeho
obyvateli. Pro cileni obrany smérem ke ¢lenim vlastni kolonie, pro jejich rozliSeni od
vetfelcd je nutné, aby byli termiti schopni spolehlivé a rychle rozpoznavat
konfrontované jedince. Pravé tyto schopnosti doklada fada praci tzv. agonistickymi
testy pfi parovani jedincu rlznych druhd (Thorne, 1982C; Haverty & Thorne, 1989;
Bagnéres et al., 1991; Takahashi & Gassa, 1995; shrnuto v Thorne & Haverty, 1991;
Shelton & Grace, 1996), pfipadné raznych kolonii (Levings & Adams, 1984; Binder,
1988). Mira agresivity pfitom mnohdy koreluje s mirou odliSnosti v profilech
kutikularnich lipidt (Haverty & Thorne, 1989; Bagneres et al., 1998; Kaib et al., 2004,
Uva et al., 2004), jeZz slouZi termitim jako hlavni rekogni¢ni faktor. Mezidruhové
rozdily v kutikularnich lipidech jsou kvalitativni, odliSnosti vnitrodruhové a mezi
jednotlivymi kastami v ramci jedné kolonie jsou pouze kvantitativni (Haverty et al.,
1996; Bagneres et al., 1998). V nedavné historii byly objeveny i specifické latky
pohlavnich jedinct (Liebig et al., 2009; Weil et al., 2009; Matsuura et al., 2010;
Himuro et al., 2011). Obranné strategie vojakd (mechanické i chemické) jsou napfic¢
riznymi druhy pfitomny v podobé Siroké Skaly mnohdy extrémnich adaptaci
(Prestwich, 1984; Sobotnik et al., 2010C). Nelze nicméné prehlizet i obranné
schopnosti délnika: i u nich bylo prokdzano agonistickymi testy agresivni chovani
vuci nepfibuznym jedinciim, byt v mensi mife nez u vojakd (Thorne, 1982C; Haverty
& Thorne, 1989). Uspé&sna obrana a ochrana &lend kolonie je vedle pfimé reakce
na vetfelce spojena téZz se schopnosti vyvolavat mezi &leny vlastniho hnizda
poplach, informovat ¢leny kolonie o ohroZeni a pfivolavat posilu. Takovou schopnosti
disponuji pfedevsim vojaci odvozenych skupin prostfednictvim poplasného feromonu
(Sobotnik et al., 2010C), univerzalni a evoluéné& primitivni metodou $ifeni poplachu
pak jsou vibrace téla o substrat, které provozuji téz délnici (napf. Sieber & Leuthold,
1981; Binder, 1988). Odvozené a propracované obranné chovani vojaka je pak
mozné pozorovat u takovych druh( termiti, které se vydavaji za potravou mimo
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hnizdo. Obrana délniki ma tak mnohdy podobu dokonale organizovaného
rozmisténi vojakd podél cest a na potravnim teritoriu, zejména pak v pfipadé druhq,
které se za potravou vydavaji mimo relativni bezpeci tunelt a galerii (Sugio, 1995;
Miura & Matsumuto, 1998). V pfipadé nékterych druhl jsou to pfimo vojaci, ktefi se,
nazyvani prazkumnici ¢i skauti, pfimo Gc€astni vyhledavani novych zdrojli potravy
a iniciuji sbér potravy v pfipadé nalezeni bohatého zdroje (Traniello, 1981,
Rupf & Roisin, 2008). Je to pravé komplexita zivotni strategie druh( hledajicich svou
potravu mimo hnizdo, ktera je spojena s evoluci vice typU vojakd u odvozenych
druht a délbou prace na &innosti uvnitf hnizda a pfi sbéru potravy (napf. McMahan
1977; Kaib, 1985), ¢i na ukoly v obrané a v Sifeni poplachu (Kaib 1990).

Jakkoliv je rod Prorhinotermes fazen spiSe k ekologicky primitivnim druhtim
termitd, je behavioralni repertoar jeho vojakl neobyc&ejné bohaty. Zahrnuje na jedné
strané fyzickou a ucinnou chemickou obranu, schopnost Sifeni poplachu s pomoci
vibraci i poplasného feromonu; na strané druhé aktivitu vojakl jako prazkumnika pfi
hledani nové potravy (hnizda) v pfipadé nedostatku dfeva v soucasném hnizdé
a iniciaci stéhovani (€asti) kolonie do nového zdroje, v€etné schopnosti znadit cesty
(Hanus et al., 2008; Rupf & Roisin, 2008; Sobotnik et al., 2008B; Piskorski et al.
2009). K témto schopnostem se pak pfidava unikatni chovani vojaku, jez v pfipadé
disturbance hnizda a odhaleni oblasti s vajiCky systematicky vaji¢ka prenaSeji do
bezpeci (Hanus et al., 2005) — manipulace s vajicky byla do té doby davana do
souvislosti pouze s délniky. Tato ma prace je pak logickym pokracovanim zajmu
vyzkumného tymu vramci UOCHB o obranné strategie rodu Prorhinotermes
a chovani jeho vojaka (shrnuto v Hanus, 2008). Motivaci k vymezeni jejiho tématu
bylo pozorovani specifického obranného chovani vojaki v pfimé blizkosti pohlavnich
jedinct béhem extrakci a manipulaci s chovnymi koloniemi.

5.2 Preference pohlavnich jedinc 0 vojaky za situace um éle vyvolané
disturbance

Na zékladé dosazenych vysledkl v ramci této prace jsem se pokusila odpovédét na
otazky vytyCené vsamotném (Ovodu prace. Pozorovani a data ziskana
z laboratornich pokusu za podminek uméle vyvolané disturbance podpofila pavodni
domnénku o existenci specifického chovani vojakd vacéi pohlavnim jedincdm. Takové
chovéni je zprostfedkované antenaci zajiStujici blizky kontakt vojaka s pohlavnim
jedincem pro jeho pfipadnou ochranu, a je mimo jiné i jasnym dukazem potvrzujicim
schopnost vojaku pohlavni jedince jednoznaéné rozpoznavat od ostatnich. Jakkoliv
je pritomnost takového chovani vojaki ocekavatelna z hlediska jeho adaptivni
hodnoty, v dostupné literatufe neexistuji srovnatelnd pozorovani. Pouzita metodika
tedy z pochopitelnych divodd nevychazi z zadnych predchozich pozorovani &i
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pokusu a byla proto navrzena ve dvou modelech, jeZz slouzi pro jednoduchou
v podminkach blizSich pfirozenym (model B). Pfesto, Ze se tyto modely zdaji prosté,
umeélé a nepfirozené, umoznily mi zaznamenani specifického chovani, které Ize
v pfirozenych podminkach komplexniho hnizda jen téZko zdokumentovat.

V pokusnych skupinach, v nichZz byli zastoupeni jednim jedincem vojak,
pseudergat a neotenik jednoho pohlavi (model A), byla na prvni pohled zfetelna silna
preference kontaktu s pohlavnim jedincem pfed kontaktem s pseudergatem.
Dramaticky nepomér v celkové délce antenace ve prospéch pohlavnich jedincl bylo
mozné sledovat jak ve skupinach se samici, tak ve skupinach se samcem. Uvedené
zjiSténi je podporeno i vysledky z pokusnych usporadani s pfirozenéjSim pocetnim
zastoupenim jednotlivych kast (model B), jejichz hodnoceni je komplikovangjsi,
vyZzaduje opakované hodnoceni nékolika fokalnich termitd a dostate¢ny pocet
opakovani pro dosazeni jednoznacnych zaveérd. V obou pfipadech bylo mozné pfi
hodnoceni zaznamu sledovat zfetelné setrvavani v antenaci pfi setkani vojaka
s pohlavnim jedincem a aktivni, za neotenikem smérovany pohyb ve snaze navazat
s nim pfimy kontakt pfi jeho ztraté. Jisté by daleko presnéjSi data pfineslo rozSifené
hodnoceni v ramci zvoleného modelu v podobé kompletniho etogramu vSech jedinct
vSech kast (viz napf. Maistrello & Sbrenna, 1996), nicméné zvoleny zjednoduseny
zpusob vyhodnoceni se ukazal jako dostateény pro prokazani sledovaného jevu
a jeho statistické potvrzeni.

5.3 Rozdily v preferenci samic a samc 0 ze strany vojak U
a pseudergat G

Odpovédét na dalSi otazku, kterou jsem si polozila v Gvodu této prace, tj. zda se liSi
chovani vojakd vucéi neotenikim na zakladé jejich pohlavi, mi umoznily oba dva
modely (A i B), byt podminky v nich byly zna¢né odliSné. V pfipadé skupin se tfemi
jedinci mél vojak na vybér pfi antenaci pseudergata a pouze jednoho pohlavniho
jedince, neotenickou samici nebo samce. Oproti tomu v modelu B byli zastoupeni
neotenici obou pohlavi a byla tak zachovana teoretickh moZznost volby antenace
v zavislosti na pohlavi neotenika. Porovnavanim mezi pohlavimi v menSich
skupinach pomoci Preferenéniho indexu jsem zjistila, Ze vojaci jednoznacné déle
setrvavaji v antenalnim kontaktu s neotenickou samici oproti samci, cozZ
koresponduje s oCekavanim, nebot samici pohlavi je z hlediska reprodukce cennégjsi.
Pocet neotenickych pohlavnich jedincd, u druh, kde k jejich vyvoji dochazi, je ¢asto
vétSi (Myles, 1999) a ztrata samce v takovém pfipadé neohroZuje zasadnim
zpusobem reprodukci, zatimco ztrata samice pFimo ovliviiuje snizeni produkce
vajicek. Odpovéd na otazku, zda v pfipadé pritomnosti obou pohlavi upfednostriuji
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VOjaci v antenaci jedno znich, mi poskytlo méfeni délky trvani antenace vuici
jednomu a druhému pohlavi a jeho srovnani vici pseudergatovi. O nezavislosti dat
namérenych u samcu a samic jsem se presvédCila pred dalSim zpracovanim
vzajemnym srovnanim. Pohlavni jedinci se signifikantné liSi od pseudergatu a to jak
v délce antenace od vojaka, tak od pseudergata. U P. simplex byly zjistény téz
rozdily mezi pohlavimi neotenikll. Vysledky Ize snadno vy¢ist v grafu 4 a v tomto
ohledu znovu jednoznacné potvrzuji pfedpoklad, Ze neotenické samice jsou
z hlediska poskytovani selektivni ochrany atraktivnéjSi nez samci. PFfi podrobném
pohledu na antenaci toho kterého neotenika jsem navic zjistila pozitivni korelaci
délky antenace pohlavnich jedinci obou pohlavi vojakem s délkou antenace
pseudergatem, tj. Ze neotenici atraktivnéjSi pro pseudergaty jsou atraktivnéjSi téz pro
vojaky. Nicméné vysledkem snazeni sefadit jednotlivé neoteniky na pomysinou
reprodukéni Skalu dle jejich zralosti (reprodukéniho statutu) pomoci méreni hmotnosti
a stupné tmavosti abdomenu (Hanus et al., 2010) a korelovat tuto hodnotu
s Preferenénim indexem, byl oproti vSem mym ocCekavanim trend spiSe opacny.
Mladsi, pomysiné méné plodné neotenické samice, se jevily mirné atraktivnéjsi nez
samice starSi. Jakkoliv je toto zjisténi v nesouladu s logickou biologickou interpretaci,
jedno z moznych nepfimych vysvétleni tohoto jevu maze byt nizka aktivita velmi
mladych neotenik( v situaci disturbance. BEhem mych pozorovani a vyhodnocovani
nahravek jsem si povSimla, Ze néktefi velmi svétli neotenici s malym stupném
fyzogastrie nebyli na pohled tolik aktivni jako jedinci tmavsi a t&€ZSi a tudiz mohlo byt
snazSi pro vojaky je antenovat a setrvavat s nimi v kontaktu. Ve vysledku pak tato
pozorovani mohla ovlivnit celkoveé rozlozeni dat pfi korelacni analyze a podilet se na
pozorované zavislosti. Na okraj Ize navic poznamenat, Ze osobnim pozorovanim pfi
praci s koloniemi jsem pozorovala, Ze reprodukéné zrali, tmavi a fyzogastriCti
neotenici jsou pfi disturbanci naopak znacné Cili a velmi rychle se pfesunuji do
bezpeci nenarusenych ¢asti kolonie.

5.4 Casova dynamika preference pohlavnich jedinc @ ze strany
sterilnich kast

V dalSim bodé své prace jsem se zabyvala otazkou, jak se méni intenzita selektivni
obrany v Case, tj. spolu se zvysujici se reprodukéni zralosti a plodnosti pohlavnich
jedinch. K ziskani dat pro pokus o zodpovézeni této otdzky béZel po dobu témér
200 dni samostatny experiment, vjehoz ramci bylo mozné s relativni presnosti
datovat stafi jednotlivych neotenik(. Data z vysledk( zjednotlivych méfeni pfi
vzajemném porovnavani naznacuji, Zze ke zménam v chovani va¢i neotenikim
dochézi spolu s jejich reprodukénim dozravanim v fadu tydnt a mésicl. Zmény, ve
smyslu narastu délky antenace pseudergatl vici neotenikim, mezi druhym a tfetim
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pokusnym terminem, tj. mezi 48. — 96. dnem, koresponduji s tim, Ze v tomto obdobi
(cca kolem 55. dne) se v pokusnych skupinach objevila prvni sntska vajicek, tedy
jasny dikaz o reprodukci neotenikl. Narust délky antenace mezi témito terminy je
statisticky signifikantni, jak u neotenickych samic, tak u samcud. Jakkoliv je
ve vysledcich patrny trend narGstu délky antenace v prubéhu dlouhodobého
sledovani, naméfené hodnoty antenace nedosahuji hodnot pozorovanych v ramci
Experimentu I. Napfiklad pramérna délka antenace samice ze strany pseudergata
v Experimentu Il. (96. den) byla 156s, zatimco vramci Experimentu . byla
neotenick&d samice pseudergatem antenovand pramérné 250s. Tento nepomér mezi
zjiSténim u zralych oproti mladym vyvijejicim se neotenikim je jeSté patrnéjsi
v pfipadé porovnavani délky antenace vac¢i pohlavnim jedincim ze strany vojaki —
nejvetsi primérnd délka antenace vici samci byla zjiSténa ve tfetim testovacim
terminu (96. den), tj. 50s — v porovnani s primérnou délkou vuci zralym samcum
z Experimentu |. je ale délka polovi¢ni. Znaény rozdil je pak u samic, pramérné
+ 43s stabilné namérenych 48., 96. a 186. den v Experimentu Il. oproti priméru
302s u zralych samic z Experimentu |. Podobné jsem v rdmci modelu A Experimentu
Il. sice pozorovala mirnou preferenci pohlavnich jedincu ze strany vojaka, nicméné
stoupaijici trend jsem neprokazala.

Pro shrnuti Ize konstatovat, Ze k ¢asové podminénym zménam v preferenci
neotenikld spolu s jejich reprodukénim dozravanim po zaloZeni nové kolonie dochazi.
Na Casové Skale Sesti mésicu se vSak stoupajici preference neotenikl signifikantné
projevuje pouze pfi antenaci pseudergaty. V pfipadé vojaka se stoupajici preference
pravdépodobné objevuje az na delSim ¢asovém méfitku, nez jaké jsem si stanovila
vdaném pokusu. K dosazeni miry preference pohlavnich jedincd pozorované
v Experimentu |. je pravdépodobné tfeba vyznamné starSich neoteniki — do
Experimentu I. byli zafazeni neotenici mnohdy starsi dvou let, jak dokladaji zaznamy
z chovnych knih pokusnych kolonii.

5.5 Mezidruhové srovnani P. simplex a P. canalifrons

Posledni otazkou, studovanou v této praci, byla pfipadna pfitomnost rozdild mezi
dvéma druhy rodu Prorhinotermes. VSechny vySe diskutované vysledky jsou
poznatky ziskané o druhu Prorhinotermes simplex. K ovéfeni, Ze se v pfipadé
studovaného fenoménu nejedna pouze o vyluCnou vlastnost P. simplex jsem
v Experimentu |. pracovala téZz s druhem P. canalifrons. Na zakladé srovnani dat
z dosazenych vysledku ze zd4, Ze rozdily v atraktivité pohlavi u P. canalifrons nejsou
takové, jaké byly zjistény u P. simplex. Na jedné strané jsem, zcela v souladu
s pozorovanim u P. simplex, zjistila jednozna¢nou signifikantni preferenci pohlavnich
jedincd obou pohlavi ze strany vojaku (model A, B) i pseudergatid (model B). Na
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strané druhé jsem pozorovala zna¢né mezidruhové rozdily pfi srovnani délky
antenace vuci neotenikim jednotlivych pohlavi ze strany vojaka, a to jak v méné
pocetnych skupinach, tak i v téch pfirozenéjSich. Pfi srovnani Preferencniho indexu
jednotlivych pohlavi v modelu A se hodnoty pro samce a samice P. canalifrons
neliSily. Ke stejnému zavéru jsem pak dospéla i pfi porovnani délky antenace v ramci
modelu B — ani zde nebyl signifikantni rozdil v atraktivité jednoho z pohlavi, a to ani
pro vojaky, ani pro pseudergaty. Takovy vysledek kontrastuje s pozorovanim
u P. simplex, kde jsem ve vSech pokusnych uspofadanich shledala dramatické
signifikantni rozdily v délce antenace obou sterilnich kast ve prospéch samic.

K celkovému hodnoceni a formulovani zavérd pfi srovnavani druht je vSak
nutno pfistupovat s ohledy na nejriznéjsi faktory. V potaz je tfeba brat nepomérny
pocet srovnavanych skupin v ramci druhd, aktuélini stav a poméry uvnitf kolonie, jeji
stafi, a dalSi faktory, které mohou byt za rozdily v chovani zodpovédné. Nicméné na
zakladé vysledkld je mozné minimalné konstatovat, Ze byly shledany a biologickymi
testy potvrzeny rozdily v chovani vici funkénim pohlavnim jedincum oproti jedincam
sterilnim. Pfesto mohu v podobé spekulace doplnit i mozné oduivodnéni povstavajici
z pripadnych odliSnosti v biologii obou druht. PFi svych pozorovanich a inspekcich
kolonii P. simplex a P. canalifrons jsem dlouhodobé pozorovala vyrazné vyssi pocet
neotenickych pohlavnich jedinct v kolonii P. canalifrons, z nichz mnozi se jevili
relativné mladi a ¢asto se volné pohybovali v riznych oblastech hnizda v€etné jeho
povrchu. Celkové je tak mnoZzstvi neotenikll rlzného stafi na pohled vySSi
u P. canalifrons. Tento fakt muzZe odréazet odliSnou reprodukéni biologii P. canalifrons

v s

a napriklad také nizsi hodnotu jednotlivych neotenikd v reprodukéni strategii druhu.

o

5.6 Kastovni specificita chemickych profil @G kutikularnich lipid G

Mimo ramec zadaného tématu jsem se ve své praci pokusila experimentalné ovéfrit
predpokladanou uGlohu kutikularnich lipidd v mezikastovnim rozpoznavani. Kli¢ovou
podminkou pro takovou chemickou diskrimaci kast je pfitomnost kastovné
specifickych profilG kutikularnich lipidd u studovaného modelu. Jako testovany druh
jsem zvolila P. canalifrons proto, Ze u néj vysledky analyzy slozeni kutikularnich
lipidl, na rozdil od P. simplex (Hanus et al., 2008), nebyly nikdy studovany
a publikovany. Na toto téma existuje fada praci vice & méné systematicky
rozebirajici danou problematiku od analyzy a identifikace zdroju rozpoznavani po
biologické testovani (shrnuto v Howard & Blomquist, 2005).

Pfes maly testovany vzorek (2 jedinci od kazdé kasty) se na zakladé analyzy
chemického profilu kutikularnich lipidd podafilo ukazat, Ze chemické profily
kutikularnich lipid u studované kolonie P. canalifrons jsou kastovné specifické —
vzdy dvojice chemotypl téze kasty byla klasifikovana jako vzajemné nejblizsi,
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zatimco chemotypy ostatnich kast se jevily vzdalengjSi. Pozorované rozdily mezi
kastami a zejména mezi pohlavnimi jedinci a sterilnimi kastami se na prvni pohled
nejevi jako dramatické. Na druhou stranu to nijak nevylucuje schopnost termitd
spolehlivé rozpoznavat jednotlivé kasty na zakladé téchto rozdili. Navic ve svétle
vySe diskutovanych rozdilh v preferenci pohlavnich jedincd P. simplex
a P. canalifrons (zejména samic), nejsou pomérné malé rozdily v chemickych
profilech kast a pohlavi pfiliS pfekvapivé — ve srovnani s jednoznacénéji rozriznénymi
profily kutikularnich lipidd u P. simplex (Hanus et al., 2008). DGvody pozorované
odliSnosti P. canalifrons by bylo tfeba dale studovat, porovnavat vysledky z vice
kolonii, kterymi v sou¢asné dobé nedisponujeme, a vyloucit tak napf. vliv aktualniho
stavu dané kolonie.
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6. Shrnuti

V ramci této prace bylo, vibec poprvé, systematicky studovano specifické chovani
vojakl termitd vaci neotenickym pohlavnim jedincim. Uvedené chovani bylo
studovano v situacich disturbance, tedy v situacich pfimého ohroZeni pohlavnich

jedincu. Popisované chovani je charakteristické aktivnim, za neotenikem

smérovanym pohybem a patrnym vyhledavanim pfimého antenalniho kontaktu.
Studovany byly dva druhy rodu Prorhinotermes (Rhinotermitidae), tj. P. simplex
a P. canalifrons.

Méfenim délky antenace ze strany vojaka vuci jednotlivym kastam byla
potvrzena schopnost vojakd rychle a jednoznacné rozliSit zralé neotenické
pohlavni jedince od zastupcl sterilnich kast. Zaroven byla potvrzena
preference v poskytovani selektivni ochrany pravé neotenickym jedincam.

U druhu P. simplex byly shledany signifikantni rozdily v atraktivité neotenik(
v zavislosti na jejich pohlavi. Neotenické samice pfitahovaly pozornost obou
studovanych sterilnich kast (vojakd a pseudergatll) signifikantné vice nez
samci; u P. canalifrons takové rozdily nebyly potvrzeny.

Potvrzen byl narust atraktivity pohlavnich jedincd z hlediska poskytovani
ochrany v souvislosti s pohlavnim dozrdvanim neotenikd. ZvySeni zajmu
o mladé neoteniky ze strany pseudergati bylo na sledované Skale 6 mésicl
zfetelné a jeho nardst koresponduje s nabyvanim pohlavni zralosti a plodnosti
neotenikd, kterou pfimo doklada vyskyt prvni snisky vajicek. U vojaka takové
rozdily v chovani na zvoleném ¢asovém méfitku nelze konstatovat, ke zvySeni
atraktivity pohlavnich jedinct pro vojaky dochazi pravdépodobné na delSim
¢asovem méfitku.

Porovnani chemického slozeni kutikularnich lipidd jednotlivych kast
P. canalifrons potvrdilo jejich kastovni specificitu.
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8. P¥ilohy

Pfiloha I. Namérené délky antenace vojaka vaéi & (A) a @ (B) a pseudergatovi v rdmci Experimentu .
modelu A (P. simplex, P. canalifrons), Pl a jeho transformace. Doplrikova méreni pro P. simplex: hmotnost a
stupeni Sedi pohlavnich jedincu.

Prilohy

A délka antenace vojakem (s)
Kol. ozn. & 3 PS hmotnost & (mg) stupné Sedid Pl  arcsin PI*
5 1 291 19,9 3,21 120,88 0,87 1,2
5 2 279,6 11,4 3,65 129,04 0,92 1,29
6 1 67,1 26,3 4,67 129,36 0,44 0,72
6 2 37,5 13,5 4,59 115,76 0,47 0,76
6 3 78,5 14,1 4,56 113,52 0,7 0,99
6 4 217,4 23,9 4,14 117,33 0,8 1,11
6 5 79,1 43,5 4,62 121,52 0,29 0,57
6 6 481,4 12,8 4,87 0 0,95 1,34
6 7 73,2 19,7 4,8 133,71 0,58 0,86
6 8 98,3 13,7 4,42 142,75 0,76 1,05
10 1 355,1 15,8 4,21 96,5 0,91 1,27
10 2 62,5 442 3,96 115,16 0,17 0,43
10 3 317,2 21,3 4,21 0 0,87 1,21
10 4 264,8 40,5 3,87 131,94 0,73 1,03
9 10 5 210 21,5 4,1 93,44 0,81 1,13
io-’- 10 6 196,5 21,6 4,54 99,1 0,8 1,11
£ 10 7 191,3 14,6 4,18 96,33 0,86 1,18
C‘E 10 8 38 24,5 4,35 114,21 0,22 048
10 9 111 43,5 3,82 119,88 0,44 0,72
13 1 10,8 9,4 3,86 158,08 0,07 0,27
13 2 277,6 16,2 4,73 138,14 0,35 0,63
13 3 139,8 23,4 4,47 148,91 0,43 0,71
13 4 101,8 40,9 4,63 145,65 0,61 0,89
13 5 95,9 46,7 4,13 120,41 0,66 0,95
13 6 261,7 7,1 4,25 121,65 0,67 0,96
13 7 204,2 27,7 4,15 115,38 0,71 1,01
13 8 241,9 18 4,08 126,16 0,74 1,03
13 9 51,6 10,2 4,3 129,47 0,76 1,06
13 10 314 13,8 4,02 116,35 0,77 1,06
13 11 161,5 24,6 4,53 143,75 0,86 1,19
13 12 93,2 18,8 4,61 139,28 0,89 1,23
13 13 136,5 33,2 4.4 129,5 0,92 1,28
13 14 174,3 23,2 4,89 106,15 0,95 1,34
KC 1 337,5 42,4 0,78 1,08
w KC 2 119,9 25,6 0,65 0,94
g KC 3 80,3 26,5 0,5 0,79
§ KC 4 113,7 39,1 0,49 0,77
8 KC 5 128,6 111,2 0,07 0,27
a KC 6 152,2 14,1 0,83 1,15
KC 7 172,3 71,3 0,41 0,7
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Piilohy

B délka antenace vojakem (s)
Kol. ozn. @ Q PS hmotnost ¢ (mg) stupné Sedi & Pl arcsin PI”
5 1 479,1 17,2 4,34 134 0,93 1,30
5 2 590,7 0,0 4,02 140 1,00 1,57
5 3 366,4 16,9 4,64 131 0,91 1,27
5 4 390,0 12,0 2,80 144 0,94 1,32
5 5 490,0 7,8 3,90 139 0,97 1,39
5 6 562,4 3,9 4,56 135 0,99 1,45
5 7 355,7 21,2 3,12 139 0,89 1,23
3
Q.
=
(%]
o
KC 1 180,0 20,0 0,80 1,11
@ KC 2 138,2 29,4 0,65 0,94
g KC 4 96,1 27,4 0,56 0,84
8 KC 5 64,9 24,1 046 0,74
8 KC 6 115,2 22,2 0,68 0,97
n KC 7 128,5 34,7 0,57 0,86
KC 8 241,6 86,6 0,47 0,76
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Prilohy

Pfiloha Il. Namérené délky antenace od vojaka a pseudergata vuci & (A) @ (B) a pseudergatovi (C) v ramci
Experimentu I. modelu B (P. simplex, P. canalifrons).
Délka antenace PS — PS prepoctena, Sedivé jsou puvodni namérené hodnoty.

A délka antenace & (s) B délka antenace Q (s)
Kol. ozn. & Vv PS Kol. ozn. @ vV PS
5 1 157,5 298,2 5 1 116,9 111,8
5 2 1444 73,9 5 2 471,7 157,9
6 1 112,3 207,1 5 3 474,7 212,5
6 2 97,4 179,4 5 4 529,6 559,3
6 3 39,3 65,6 5 5 598,0 432,6
6 4 44,3 213,5 5 6 309,0 437,6
6 5 139,8 122,1 5 7 182,4 211,5
6 6 64,9 80,7 6 1 372,3 278,3
6 7 35,2 194,9 6 2 317,8 232,4
6 8 150,6 72,9 6 3 104,1 151,3
10 1 151,4 184,7 6 4 388,0 403,9
10 2 101,6 225,7 6 5 370,3 299,7
10 3 249,4 133,1 . 6 6 339,0 112,0
10 4 296,8 143,6 L 10 1 133,6 312,6
. o 5 132,0 209,6 £ 10 2 383,5 416,3
L 10 6 93,0 129,7 z 10 3 434.4 411,5
£ 10 7 70,5 114,6 13 1 364,7 4458
; 10 8 83,0 89,9 13 2 335,0 308,0
10 9 131,8 108,9 13 3 254,4 289,8
13 1 25,0 112,6 13 4 201,2 156,9
13 2 185,6 198,1 13 5 321,6 174,4
13 3 95,5 278,6 13 6 291,6 266,6
13 4 52,4 134,5 13 7 78,1 90,2
13 5 71,0 110,9 13 8 197,9 104,6
13 6 72,6 136,9 13 9 164,3 121,9
13 7 44,0 452 13 10 227,8 121,8
13 8 117,6 55,5 13 11 450,9 180,3
13 9 62,5 70,3 13 12 242.1 169,2
13 10 52,3 96,9 13 13 107,0 67,6
13 11 96,2 80,9 KC 1 93,7 169,6
13 12 40,2 53,8 , KC 2 87,6 131,4
13 13 46,4 69,3 S KC 3 74,3 126,9
13 14 62,3 74,8 % KC 4 107,0 185,2
KC 1 52,1 117,5 S KC 5 79,0 156,0
, KC 2 30,8 224,1 : KC 6 133,8 140,2
S KC 3 50,6 192,5 KC 7 61,0 151,1
% KC 4 95,8 198,4 KC 8 90,3 135,7
S KC 5 59,9 167,6
© KC 6 102,6 184,1
© ke 7 64,6 1714
KC 8 60,3 166,9
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Pilohy

C délka antenace vuci pseudergatovi (s)
PS 1 PS 2 PS 3 PS4
Kol. 9+J (PS)| V PS PS15t/14| V PS PS15t/14| V PS PS15t/14( V PS PS15t/14
5 M1F1 [25,4 49,3 52,8 36,1 73,1 78,3 27,3 558 59,8 30,5 56,4 60,4
5 M2F2 (17,8 58,2 62,4 14,4 61,3 65,7 18,5 75,8 81,2 20,3 77,4 82,9
5 PSF3 [15,5 56,7 60,8 13,3 43,7 46,8 15,3 39,5 42,3 16,6 65,0 69,6
5 PSF4 (10,3 87,8 94,1 11,2 31,1 33,3 8,4 54,7 58,6 15,1 32,6 34,9
5 PSF5 (12,0 31,2 33,4 9,3 47,2 50,6 22,0 426 45,6 10,3 49,8 53,4
5 PSF6 [25,6 67,4 72,2 10,9 529 56,7 20,1 51,7 55,4 17,7 50,8 54,4
5 PSF7 [20,6 73,2 78,4 254 89,2 95,6 29,2 64,5 69,1 22,9 594 63,6

P. simplex

P. canalifrons

KC
KC
KC
KC
KC
KC
KC
KC

M1F1
M2F2
M3F3
M4F1
M5F1
M6F2
M7F3
M8F2
MOF3

M1F1
M2F2
M3F3
M4F4
M5F5
M6F6
M7F7
M8F8

11,2
19,1
39,7
22,9
23,5
24,3
23,3
15,6
24,8

22,0
17,2
14,9
25,3
25,3
31,6
249
13,9

63,1
80,9
63,2
58,0
91,7
73,3
104,7
124,9
65,0

70,7
60,2
84,2
80,6
55,7
69,6
31,4
96,0

67,6
86,7
67,7
62,1
98,3
78,5
112,2
133,8
69,6

75,8
64,5
90,2
86,4
59,7
74,6
33,6
102,9

219
23,6
17,1
20,5
24,3
16,8
22,8
11,4
17,4

15,9
19,1
25,5
26,4
22,1
29,9
29,9
14,8

57,1
46,8
85,5
63,0
85,6
61,0
97,1
44,3
60,0

43,1
96,4
76,1
88,2
67,5
59,9
37,2
98,5

61,2
50,1
91,6
67,5
91,7
65,4
104,0
47,5
64,3

46,2
103,3
815
94,5
72,3
64,2
39,9
105,5

38,3
17,3
15,0
20,4
33,5
23,1
15,9
10,8
18,2

13,6
16,5
19,1
21,3
27,6
26,1
26,2
19,1

78,0
65,3
83,0
68,8
79,5
68,8
51,8
27,6
57,3

49,8
55,7
84,7
76,1
87,2
58,0
79,2
86,6

83,6
70,0
88,9
73,7
85,2
73,7
55,5
29,6
61,4

53,4
59,7
90,8
815
93,4
62,1
84,9
92,8

14,1
25,4
33,9
28,1
23,3
17,3
26,9
27,0
19,0

20,0
16,5
18,8
17,3
49,3
22,4
30,5
12,8

54,3
59,3
61,0
87,5
46,0
53,3
83,8
62,8
49,7

69,1
65,8
74,6
47,1
95,4
49,1
65,5
84,3

58,2
63,5
65,4
93,8
49,3
57,1
89,8
67,3
53,3

74,0
70,5
79,9
50,5
102,2
52,6
70,2
90,3
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Prilohy

Pfiloha Ill. Namérené délky antenace vojaka vaci J(A) a @ (B) a pseudergatovi v rdmci Experimentu I1.
modelu A (P. simplex), PI

A délka antenace vojakem (s) B délka antenace vojakem (s)
Kol. ozn. & 3 PS PI Kol. ozn. @ Q PS PI
8 1 24,4 14,1 0,27 4 1 22,9 25,3 -0,05
6 2 24,5 38,0 -0,22 4 2 82,3 35,2 0,40
8 3 29,5 25,9 0,06 6 1 127,7 40,0 0,52
@ 4 2 42,0 36,9 0,06 @ 6 2 85,5 37,2 0,39
o 4 1 45,1 29,6 0,21 o 7 1 52,4 30,7 0,26
7 2 46,6 51,7 -0,05 7 2 41,7 14,5 0,48
6 1 54,9 16,0 0,55 8 1 46,3 69,2 -0,20
7 1 87,3 11,2 0,77 8 3 70,9 55,1 0,13
6 8 30,0 46,7 -0,22 4 1 30,2 32,4 -0,04
7 8 48,5 79,3 -0,24 6 1 137,7 21,3 0,73
© 8 8 49,4 31,9 0,22 © 6 2 83,8 62,8 0,14
8 8 1 62,6 100,4 -0,23 8 6 3 106,3 45,2 0,40
6 2 69,0 10,8 0,73 7 3 59,1 57,1 0,02
6 1 69,2 60,2 0,07 8 1 38,6 30,9 0,11
4 1 135,2 30,3 0,63 8 3 91,6 43,8 0,35
4 1 15,1 64,4 -0,62 4 1 41,7 20,8 0,33
6 1 31,8 45,2 -0,17 6 1 83,8 35,2 0,41
6 2 39,6 24,0 0,25 6 2 80,6 32,1 0,43
S 6 3 64,3 43,0 0,20 S 6 3 15,4 13,6 0,06
a 6 4 63,9 28,9 0,38 a 6 4 34,4 30,0 0,07
7 2 27,2 24,9 0,04 7 2 28,9 335 -0,07
7 3 81,9 85,2 -0,02 7 3 99,9 22,5 0,63
8 2 12,4 10,7 0,07 8 2 39,8 26,5 0,20
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Prilohy

PFiloha IV. Namérené délky antenace od vojaka a pseudergata vuci & (A) @ (B) a pseudergatovi (C) v ramci
Experimentu Il. modelu B (P. simplex) a logaritmicka transformace.
Délka antenace PS — PS prepoctena, Sedivé jsou puvodni naméfené hodnoty.

A délka antenace & (s) log(s) B délka antenace 9 (s) log(s)
Kol. ozn. & \ PS V PS Kol. ozn. @ \Y PS \ PS
4 2 35,9 79,4 1,56 1,90 4 2 35,4 23,4 1,55 1,37
6 1 18,2 25,3 1,26 1,40 6 1 3,7 16,9 0,57 1,23
6 3 45,7 66,5 1,66 1,82 6 3 54,2 38,1 1,73 1,58
g 6 4 57,6 67,7 1,76 1,83 g 6 4 54,6 45,3 1,74 1,66
o 7 1 23,7 39,7 1,37 1,60 o 7 1 19,9 23,1 1,30 1,36
7 3 23,9 35,4 1,38 1,55 7 3 64,1 90,1 1,81 1,95
8 1 19,8 63,9 1,30 1,81 8 1 21,0 55,3 1,32 1,74
8 2 11,3 21,0 1,05 1,32 8 2 25,5 34,9 1,41 1,54
4 2 17,6 58,6 1,25 1,77 4 2 21,7 49,2 1,34 1,69
6 1 36,8 105,3 1,57 2,02 6 1 51,5 189,6 1,71 2,28
© 6 2 19,8 76,1 1,30 1,88 © 6 2 53,5 48,5 1,73 1,69
S 1 41,0 47,7 1,61 1,68 S e 1 33,8 49,5 1,53 1,69
7 2 47,9 50,0 1,68 1,70 7 2 25,8 77,6 1,41 1,89
8 1 14,9 57,3 1,17 1,76 8 1 62,5 72,9 1,80 1,86
8 3 29,7 53,2 1,47 1,73 8 3 58,9 65,4 1,77 1,82
4 1 55,4 1158 1,74 2,06 4 1 33,2 121,5 1,52 2,08
6 1 47,9 2425 1,68 2,38 6 1 49,6 269,4 1,70 2,43
© 6 2 18,5 102,2 1,27 2,01 © 6 2 60,6 127,6 1,78 2,11
2 6 3 30,2 2119 1,48 2,33 2 6 3 51,0 262,0 1,71 2,42
7 3 119,5 46,1 2,08 1,66 7 3 52,9 85,7 1,72 1,93
8 1 39,5 86,8 1,60 1,94 8 1 30,0 128,1 1,48 2,11
8 3 42,3 109,1 1,63 2,04 8 3 26,9 99,8 1,43 2,00
4 1 32,6 201,8 1,51 2,30 4 1 44,2 157,1 1,65 2,20
o © 1 29,9 53,5 1,48 1,73 o © 1 23,9 66,8 1,38 1,82
S 6 2 39,9 110,4 1,60 2,04 X 6 2 52,4 169,8 1,72 2,23
0 6 4 17,5 57,1 1,24 1,76 0 6 4 27,5 66,8 1,44 1,82
7 3 51,4 234,3 1,71 2,37 7 3 68,3 206,4 1,83 2,31
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Pilohy

C délka antenace viéi pseudergatovi (s) log(s)
PS1 PS 2 PS 3 PS 4 [} [4]
Kol. 9+3 (PS)| V PS PS15t/14( V PS PS15t/14( V PS PS15t/14( V PS PS15¢/14| V PS15t/14 Vv PS
4 M2F2 17,9 22,0 23,6 18,6 31,3 33,5 28,9 30,0 32,1 24,6 189 20,3 22,5 27,4 1,35 1,44
6 M1F1 |36,6 30,1 32,3 32,3 84,2 90,2 37,3 97,2 104,1 |[61,6 933 100,0 [|42,0 81,6 1,62 1,91
< 6 M3F3 27,9 140,6 150,6 [27,1 115 12,3 41,9 69,2 74,1 24,9 57,3 61,4 30,5 74,6 1,48 1,87
8 7 M1F1 |34,7 47,9 51,3 26,7 27,1 29,0 33,0 49,1 52,6 17,1 37,0 39,6 27,9 43,2 1,45 1,63
7 M3M 24,4 428 45,9 215 249 26,7 19,1 42,4 45,4 47,0 87,3 93,5 28,0 52,9 1,45 1,72
8 M1F1 14,1 282 30,2 18,9 61,6 66,0 17,1 350 37,5 24,0 49,6 53,1 18,5 46,7 1,27 1,67
8 M2F2 43,9 66,7 71,5 26,3 60,8 65,1 13,1 1643 176,0 13,9 331 35,5 24,3 87,0 1,39 1,94

D96

76

0 00 ~NO OO N

M1F1
M2F2
M3F3
M3F3
M3F3

22,1
23,6
25,1
251
20,9

108,7
46,2
68,6
72,8
35,2

134,5
84,3

116,5
49,5
73,5
78,0
37,7

144,1
90,3

64,2
63,3
81,3
46,3
59,8

1,40
1,39
1,47
1,36
1,18

1,81
1,80
1,91
1,67
1,78



Pilohy

PFiloha V. Relativni zastoupeni detekovanych latek z télnich oplachta u jednotlivych kast P. canalifrons.

latka re‘g;sé"i PS1 % PS2 % VI % V2 %
1 1231
2 12,37
3 12,54
4 12,69
5 13,02
6 1314
7 1353
8 1382
9 1397
10 14,04
11 14,23
12 1432
13 14,39
14 1444
15 1448
16 1451
17 14,63
18 14,67
19 14,78
20 14,86
21 14,95
22 1503
23 1513
24 1519
25 153
26 1555
27 15,64
28 15,72
29 15,77
30 159
31 16,02
32 162
33 1651
34 16,71
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