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Rad bych na tomto misté podékoval veskerym mym spolupracovnikim z UOCHB AV CR - ze
seniorské vyzkumné skupiny Roberta Hanuse i dalSich, diky jejichZ praci a specializacim viibec bylo
mozné objasnit mnohé taje ze Zivota termitd (Klafe DolejSoveé, Marii Pangracové, Pavling Kyjakové,
Jané Brabcové, Jané¢ Havlickové, Jarmile Titzenthalerové, Ondieji LukSanovi, Barboie Szakové,
Natanu Horackovi, Alesi Macharovi i mnohym dal§im). Zejména vSak dékuji samotnému Robertovi
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pochopeni pro moje Casté pracovni cesty a expedice a je mi stalou moralni oporou. Prave tak dékuji
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Abstrakt

SmiSené reprodukéni strategie jsou unikatnim zptsobem, jak pomoci stfidani pohlavné a nepohlavné
vzniklych generaci potomstva ziskat vyhody z obou mechanismil. U termiti byla takova strategie
poprvé popsana vroce 2009 a pojmenovana Asexual Queen Succession (AQS). RozmnoZovani
vétSiny termitich druht je zaloZeno na pfitomnosti jediného paru dlouhovékych pohlavnich jedincd,
primarniho krale a kralovny, ktefi ve striktni monogamii produkuji vS§echny ostatni ¢leny kolonie
klasickym sexualnim procesem. U nékolika malo druhti vSak bylo pozorovano, ze kralovna
zakladatelka je v urcité fazi nahrazena harémem neotenickych kraloven, které vznikaji z neoplozenych
vajicek s pomoci thelytokni partenogeneze a rozmnozuji se s pivodnim kralem. Zatimco délnici,
vojaci a okfidleni kralové a kralovny jsou i nadale produkovani pohlavni cestou, dal$i generace
neotenickych kraloven opét vznikaji partenogeneticky a dopliuji pfitomny harém. Dokud Zije ptivodni
kral, zistava geneticka struktura vétSiny potomstva v kolonii stejnd, jako by byla kralovna
zakladatelka stale pfitomna. Diky velkému poctu kraloven vSak stoupd celkova plodnost kolonie,
kontinualni obnova harému partenogenii zaroven nabizi teoreticky neomezené prodlouzeni plodného

zivota kolonie.

Ve své praci jsem se podilel na popisu AQS u neotropického termita Silvestritermes minutus a zajimal
se o vliv AQS na biologii tohoto druhu. Zjistili jsme, Ze S. minutus tuto neobvyklou strategii
nevyuziva k prodlouzeni Zivota kolonie, ale pravé naopak k co nejvétSimu zrychleni zivotniho cyklu a
maximalni investici do potomstva diky vysokému poc¢tu kraloven béhem tii let zivota kolonie.
V poslednim roce Zzivota kolonii dojde k jedinému masivnimu rojeni a nasledné jejich zaniku.
Disperze okfidlenych jedinct a zakladani novych kolonii je zprostfedkovano pomoci pohlavniho
feromonu vylu€ovaného budouci kralovnou. Ten jsme s pomoci chemické analyzy extraktu
feromonovych zlaz, v kombinaci s elektrofyziologii a behavioralnimi pokusy, identifikovali jako smés
dvou tekavych dvanactiuhlikatych nenasycenych alkoholi. Studiem populacni genetiky na rozloze 5
km® nebyla zji§téna vyznamna geneticka strukturace, coz prokézalo znaénou schopnost disperze
okfidlenych jedinct i na vétsi vzdalenosti. Zaroven jsme tak potvrdili biparentalni socialni strukturu
vétSiny kolonii s pouze néckolika odchylkami, které poukédzaly na mén€ obvyklou reprodukéni

strukturu u zanikajicich kolonii po jejich vyrojeni.

Klicova slova: spolecensky hmyz, termiti, Termitidae, reprodukéni strategie, Asexual Queen

Succession, partenogeneze, pohlavni feromon, populacni genetika



Abstract

Mixed reproductive strategies are unique modes of reproduction, in which the organisms alternate
sexual and asexual offspring production to benefit from both processes. In termites, such a strategy
was first described in 2009 and dubbed Asexual Queen Succession (AQS). Reproduction in most
termite species is based on a presence of one pair of long-lived reproductives, the primary king and
queen, producing in a lifelong strict monogamy all other colony members using classical sexual
processes. In a few rare species, the primary queen has been observed to be replaced at some stage of
colony development by a harem of neotenic queens. These arise from unfertilized eggs via thelytokous
parthenogenesis and reproduce with the founding king. While the workers, soldiers and winged
dispersing reproductives remain to be produced sexually, new generations of parthenogenetic neotenic
queens appear in the colony to supplement the harem. As long as the founding king is alive, the
genetic constitution of most offspring remains identical as if the founding queen would still be alive,
while the overall fecundity of the colony increases thanks to the large number of queens. At the same
time, the continuous renewal of the harem by new parthenogens offers a virtually unlimited lifespan

extension to the colony.

In my work, I contributed to the description of AQS in the neotropical termite Silvestritermes minutus
and studied the impact of AQS on its biology. We found that S. minutus does not use this unusual
strategy to extent the colony lifespan; instead, AQS serves as a way how to accelerate the colony life
cycle and maximize the investment into the offspring within a three-year colony lifespan thanks to the
presence of multiple queens. During the third year, a massive dispersal of winged reproductives takes
place, followed by a decline of the colony. Dispersal of winged kings and queens and foundation of
new colonies is mediated by a sex pheromone secreted by the future queen. We identified this
pheromone in S. minutus using chemical analyses of pheromone gland extracts, behavioral assays and
electrophysiology, as a blend of two volatile unsaturated alcohols with twelve carbon atoms. In a
population genetics study on an area of 5 km” we did not observe any significant genetic structuration,
which suggests significant dispersal abilities of winged dispersers. In the same study, we confirmed
the biparental social structure in most studied colonies, with only a few exceptions, indicating unusual

breeding structures in declining colonies after the dispersal.

Keywords: social insects, termites, Termitidae, reproductive strategies, Asexual Queen Succession,

parthenogenesis, sexual pheromone, population genetics



2.

3.
4.

S.
6.

UVOD ..ot s bbbt 9
SEZNAM PUBLIKACH ... s s sannans 10
2.1.  Magisterska diplomoOvA Prace ...........cocoooeiiriiiiiineeeee e e 10
2.2.  Clinky v mezinirodnich ¢asopisech s impaktnim faktorem..............c.cccocorvurerrneneene. 10
AUTORSKY PODIL........ooiiiiiiiiieiieriie i sesse s ssssses s ssssses s sesseseseos 11
VLASTNI PUBLIKACE ..........oooiuiieieieeieeeeetes et s s ssss s sse s sses s sasssnns 12

4.1.  Asexual queen succession mediates an accelerated colony life cycle in the termite
STIVESIFIIEIIES MUIRUTUS ...........c.eeeeeiiiiiiieie ettt ettt sttt st b e beesaeeeseeeeeenbeens 12

4.2. Dispersal and mating strategies in two neotropical soil-feeding termites, Embiratermes
neotenicus and Silvestritermes minutus (Termitidae, Syntermitinae) ................cccccovveirinnnnen. 28

4.3. Sex-pairing pheromones in three sympatric neotropical termite species (Termitidae:

SYNEEIMILINAC) .....ooviiiiiiiiiii et e e e ne e 42
ZAVER . c..ooooeeeeeeeeeeeeeeeeeee oo e e e e e e e e e e e e e s s s s s e s s s s e et eses et et et et es et eseseseseseseaeseaeae e eannennnnes 57
SEZNAM POUZITE LITERATURY ...o.oooooeoeeeeeeeeeeeeeeeeeesesesesesesesesesesesssesesesesesesssesesssesesessas 58



1.UVOD

Pro vétSinu mnohobunéénych organismi je klicovym mechanismem S§ifeni gendi pohlavni
rozmnozovani. Pfestoze vSak méa mnoho dobfe znamych vyhod, nardzi na ¢etnd omezeni, jako jsou
kuptikladu nakladnost a rizikovost samotného procesu nebo snizeni genetického vkladu jedince do
dalsich generaci. Proto se u mnoha organismu uplatiiuje i rozmnozovani nepohlavni, at’ uz jako jediny

zpusob rozmnozovani nebo v kombinaci s pohlavnim procesem.

Stfidanim pohlavnich a nepohlavnich mechanism@ v Zivotnim cyklu organism@ vznikaji rozmanité
smiSené reprodukéni strategie, které propojuji vyhody obou procest. V poslednim desetileti byly
takové smiSené strategie objeveny také u nékolika druhd termit. U druhu Reficulitermes speratus
(Rhinotermitidae) byla v roce 2009 popsana strategie, pii niz kralovna zakladatelka velmi zahy po
zalozeni kolonie umird a je nahrazena harémem az né€kolika stovek neotenickych kraloven, které
vznikaji nepohlavné z neoplozenych vaji¢ek pomoci thelytokni partenogeneze '. Tyto kralovny se pafi
s kralem zakladatelem a dévaji vznik ostatnim ¢lentim kolonie - délnikiim, vojékim a budoucim
okfidlenym kralim a krdlovndm - pohlavni cestou. Partenogenetické kralovny produkuji dalsi
generace partenogenetickych dcer. Harém tak s Casem roste, nicméné geneticka struktura kolonie jako
celku zlstava stejna, jako by byla primarni kradlovna stdle ptfitomna. Tato origindlni smiSena
reprodukéni strategie byla nazvana Asexual Queen Succession (AQS) a nésledné objevena u dalSich
dvou druht téhoz rodu, coz po jistou dobu vedlo k ndzoru, Ze AQS je jedine¢nym fenoménem
omezenym pravé na rod Reticulitermes **. Vyuziti této strategie bylo ale pozdé&ji objeveno i u dal§ich
druhti termitt, pfi¢emz se jeho podoba znacné 1isi na fylogenetické, genetické i ontogenetické urovni a
ma rozmanité disledky pro jejich ekologii. Dva roky pfed mym pfichodem do vyzkumné skupiny
Mgr. Roberta Hanuse Ph.D. Chemie spolecenského hmyzu na Ustavu organické chemie a biochemie
AV CR (UOCHB AVCR), objevili kolegové strategii AQS u dvou vzajemné si nepiibuznych druht
jihoamerickych termitd Geledi Termitidae, tj. Cavitermes tuberosus (Termitidae: Termitinae) * a
Embiratermes neotenicus (Termitidae: Syntermitinae) °, coZ naznatovalo opakovany evoluéné
nezavisly vznik této strategic. Béhem terénnich vyprav do lesii Francouzské Guyany nékolikrat
pozorovali primarniho krale ve spoleénosti harému neotenickych kraloven také u dalsiho druhu
podceledi Syntermitinae, Silvestritermes minutus. Tento druh se proto stal pfedmétem mého

magisterského studia a navazujiciho badani.
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3.AUTORSKY PODIL

V zari 2014 jsem se v ramci svého magisterského studia zapojil do projektu o vyskytu a vyznamu
smiSenych reprodukénich strategii u jihoamerickych vyssich termit podceledi Syntermitinae. Projekt
byl spoleénym usilim laboratofe na UOCHB AVCR a spolupracujici laboratofe na Université Paris-
Est Créteil (UPEC) ve Francii pod vedenim Dr. Virginie Roy. Prazska skupina byla zodpovédna za
terénni praci, sbér materialu a studium socialniho slozeni kolonii, poméru pohlavi a dalSich aspekti
ekologie studovaného druhu, véetn¢ chemické ekologie a studia identity pohlavnich feromond.
Parizska partnerska skupina naopak provadéla genetické analyzy a modelovani v populacné
genetickych studiich. Mym ukolem v ramci zodpovédnosti moji domovské laboratoie byla veskera
terénni prace a laboratorni prace s druhem S. minutus. Vysledky shromazdéné béhem sedmi terénnich
vyprav do lesti Francouzské Guyany v letech 2014-18, nasledné zpracované a analyzované v prazské
laboratofi, jsem pouzil ve své magisterské diplomové praci a podilel se na jejich publikovani v podobé
tii ¢lankti v mezinarodnich védeckych periodikach.

Magisterskd diplomova prace obhdjena roku 2016 na Katedfe ekologie Prirodovédecké fakulty
Univerzity Karlovy v Praze a zni piimo &erpajici prvni publikace (Clanek A) se zabyva popisem
unikatni rozmnoZovaci strategie AQS a jejim vyznamem v zZivotnim cyklu a ekologickém uspéchu
termita druhu S. minutus. Mym piispévkem byl sbér 164 kolonii a jejich biometrickych a
ekologickych parametri pfimo v terénu. V laboratorni casti pak uréovani socidlni struktury,
morfometrické analyzy, kratkodobé i dlouhodobé pokusy s vyvojem nymf, studium poméru pohlavi
oktidlenych dospélcti a investice do potomstva v koloniich, chystajicich se na rojeni, pitvy a rozbory

plodnosti kralti a kraloven a interpretace vSech téchto ziskanych poznatkt pro ekologii druhu.

Druha publikace (Clanek B) mapuje populaéni genetickou architekturu a genetickou strukturu kolonii
dvou druhli podceledi Syntermitinae vyuzivajicich AQS strategii. Mym tkolem bylo rozsiteni
vzorkovani kolonii S. minutus nad ramec ptivodnich sbérii pouzitych pro diplomovou praci a prvni
publikaci, sbér biometrickych dat 41 kolonii na tfech lokalitach potfebnych pro ureni genetické

strukturace, a nasledna interpretace genetickych analyz z hlediska socialni struktury kolonii.

Ttetim vystupem (Clanek C) naseho dlouhodobého studia a sbéru S. minutus byla identifikace
pohlavnich feromonti. B€hem dvou expedic probihajicich v obdobi rojeni zde byl mym piispévkem

sbér, pfevoz a separace okiidlenych pohlavnich jedinct, vytvareni extraktl a pitvy feromonovych zlaz.

Vsechny tii publikace obsahuji afiliaci Pfirodovédecké fakult¢ Univerzity Karlovy v Praze. Pro
financovani dil¢ich ¢asti prvnich dvou ¢lankd bylo vyuzito prostiedkid Grantové Agentury Univerzity

Karlovy — projektu ¢. 358815, které jsou uvedené v podékovani.
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4.VLASTNI PUBLIKACE

4.1. Clanek A:

Asexual queen succession mediates an accelerated colony life cycle
in the termite Silvestritermes minutus

Plna verze clanku dostupna v tistene verzi
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4.2. Clanek B:

Dispersal and mating strategies in two neotropical soil-feeding
termites, Embiratermes neotenicus and Silvestritermes minutus
(Termitidae, Syntermitinae)

Plna verze clanku dostupna v tistene verzi

28



4.3. Clanek C:

Sex-pairing pheromones in three sympatric neotropical termite species
(Termitidae: Syntermitinae)

Plna verze clanku dostupna v tistene verzi
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5.ZAVER

V magisterské diplomové praci jsem testoval hypotézu o pfitomnosti strategie AQS u neotropického
termita druhu Silvestritermes minutus a pokusil se podat co nejucelen¢jsi obraz jeho dasledki pro life-
histories. V navazujicim ¢&lanku (Clanek A) jsme poznatky zirogili a jesté rozsifili o kompletni
genetické, morfometrické a ontogenetické analyzy ptivodu kraloven. Diky tomu jsme mohli potvrdit
studium ekologie tohoto druhu nam navic odhalilo odli$ny adaptivni vyznam této strategie nez u diive
popsanych AQS druhti. Namisto vyuziti sledu nékolika generaci neotenickych kraloven k prodlouzeni
zivota kolonie, pouziva S. minutus tuto strategii k efektivni reprodukci v rdmei neobvykle kratkého
zivotniho cyklu. Dochazi totiz k velmi ¢asnému nahrazeni kralovny primarni desitkami kraloven
neotenickych, které nasledné prudce zvysi reprodukéni potencial kolonii. Tento témét obligatni tiilety
cyklus kolonie zavrSuje jediné vyrojeni maximalniho poctu pohlavné produkovanych okiidlenych

kralt a kraloven v tetim roce jejiho zivota a je zakoncen pomalym zanikem kolonie.

V publikaci nasledujici po dokonéeni magisterského studia (Clanek B) jsme se zaméfili na analyzu
genetické struktury tentokrat na populaéni trovni. Na urovni populaci jsme na vzdalenosti 10 km
nezjistili vyznamnou genetickou variabilitu, coz poukadzalo na znanou schopnost disperze
okfidlenych jedinc i na delsi vzdalenosti. Dale nase vysledky nezavisle potvrdily biparentalni
outbredni genetickou strukturu u vétSiny kolonii, ktera je typicka pro AQS systém. Zaroven vsak také
poukazaly na nékolik méné béznych situaci v reprodukéni struktufe, které piedchozi badani
nepostihlo. Mezi ty patfily inbredni struktury vzniklé pravdépodobné v disledku nahrazeni jednoho z
rodi¢t jeho sexualné produkovanym potomkem (v 7% ptipadl) nebo geneticky smesné kolonie, které

mohly pravdépodobné vzniknout fiizemi se zanikajicimi vyrojenymi koloniemi (10%).

Disperzni let okfidlenych dospélct a zalozeni novych hnizd je klicovym momentem v zivotnim cyklu
termitl a dilezitou tlohu vném hraje tvorba budoucich kralovskych parG s pomoci pohlavnich
feromond, produkovanych kralovnou. Diky naSim cilenym terénnim vypravam v obdobi
predchazejicim rojeni S. minutus jsme ziskali dostatecné mnozstvi vzacného materialu v podobé
zivych kolonii s okiidlenymi dospélci kratce pfed odletem, coz nam umoznilo studovat chemickou
identitu pohlavniho feromonu (Clanek C). Produkci feromonu jsme lokalizovali na osmém az desatém
tergalnim clanku, pod nimiz vyustuji tergalni zlazy. Jako aktivni slozky feromonu jsme u S. minutus
kombinaci plynové chromatografie, elektrofyziologickych a etologickych pokust identifikovali dva
dvanactiuhlikaté alkoholy (3Z,6Z)-dodecadien-1-ol (300 pg na samici) a (3Z)-dodecen-1-ol (50 pg).
Zatimco oba tyto alkoholy jsou u termitt jako slozky pohlavniho feromonu pomérné casté, druhové
specificity feromonu je dosazeno s pomoci kvantitativnich poméri obou sloZzek a jeho celkového
mnozstvi. Uvedena pozorovani podle mého nazoru spliiuji cil, ktery jsme si vytkli na poc¢atku mého
magisterského studia a nasledné vyzkumné cinnosti, tedy podat komplexni pohled na biologii

vyjimecného druhu Silvestritermes minutus s dirazem na jeho strategie rozmnozovani.
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