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1. Abstrakt

Termiti (Isoptera) jsou jednou ze skupin hmyzu@gani organizaci spatenstva.
Stejre jako nap. u socialnich blangkdlych (Hymenoptera) je pro udrZeni integrity kakon
nezbytné, aby jedinci byli schopni rozliSit mezigtusniky vlastni kolonie a &tci. Existuje
nekolik hypotéz o povaze mechanigmozpoznavani u terniit Nejpravé&podobrjsi je
rozpoznavani na zaklageneticky podloZzenych rozdilech v profilech kutdmich
uhlovodiki, kde kvalitativni rozdily jsou druh&wspecifické, zatimco mezipoputa
a mezikolonialni rozdily jsou jen kvantitativni.te systém riize byt modifikovan podle
rozdila ve sloZeni $evnich symbioni ¢i na z&klad rozdili v potravnich zdrojich. Studium
rozpoznavani v kazdéntipads vyZzaduje komplexniifistup kombinujici genetické stanoveni
piibuznosti, behavioralni experimenty i chemické gmyauhlovodikovych profil. Cilem této

prace je shrnout dosavadni poznatky o této proliieema

Kli ¢ova slova

Isoptera, rozpoznavani jedineusocialni hmyz, kutikularni uhlovodikyfestni mikrobiota

Abstract

Termites (Isoptera) belong to the eusocial inseci.t The maintaining of colony
integrity (similarly to e.g. social Hymenopterajl i® development of disrimination skills to
recognize nestmates from aliens. There are selvgpatheses explaining the discriminating
capacities of termites. The most likely one is blame genetically determined differences
in cuticular hydrocarbons, with qualitative speesgegcific differences and quantitative inter-
population and inter-colonial differences. The maste recognition can also be modified
by differences in intestinal symbiontic microflaaby different food sources. In any case
study of nestmate recognition requires complex @ggr including genetic assessments,
behavioral experiments as well as chemical analgsbgdrocarbon profiles. Purpose of this

review is to summarize up to date knowledge in fileisl.
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2. Uvod

Uspaadéani termitich spotenstev je bezesporu jednimbec nejslozijSich
systéni v piirodé. Eusocialita, ktera se u hmyzu objevila poprvépratermiti, vyZzaduje
krome jiného schopnost rozpozndiifpuzné jedince od néjpuznych a zagtit tim snefovani
altruistického chovani k jedidm vlastni kolonie. Identifikace vielice je zpravidla
nasledovéana agresi, ktera obvykle &smrtic¢asti Eastniki konfliktu. Vzhledem ke zjsobu
Zivota jsou termiti odkazanirpdevSim na komunikaci skrze chemické signaly. D¢sud
popsano fes 2600 drulniadu, gesto vsak je intenziwnstudovano jengkolik vyznamnych
rodd, naf. Reticulitermes, Coptotermes, Zootermopsis a Nasutitermes. V prvnim gipac jde
o rod, ktery svym aredlem ro#Sini zasahuje i do jizni a zdpadni Evropy.

3. Literarni p¥ehled

3.1. Obecné charakteristiky termit

Termiti (Isoptera, vSekazi) jsou jednim z polynewpichiadi hmyzu. Jsou s@asti
dictyopterniho komplexu (Deitz et al., 2003) a modéjno¥jSich poznatk (Inward et al.,
2007) jsou vnitni skupinou Svalb (sesterskou skupinou je r@iyptocercus). Termiti jsou
bez vyjimky herbivory, Zivi se veSkerymi materiélysahujicimi celul6zu a lignin ve vSech
fazich dekompozice. V séasné dobje znamo €eledi sdruzujicichiies 2600 popsanych
druhi, z nichZ 85% nélezZi deeledi Termitidae. Bazalni skupinou tertnj¢ australskéeled’
Mastotermitidae, ktera negadu primitivnich morfologickych znak(analni lobus kdla,

vejce v ootékach; Nalepa & Lenz, 2000).

3.2. Vznik a pivod

Termiti jsou Wibec nejstarSim eusocialnim taxonem hmyziavegdem nejpozgi
ve svrchni jiie (Bordy et al., 2004). NejstarSi fosilni zazndeiéter mes; Delclos
& Martinell, 1995) je datovan do dobyqa 130 miliony lety. Redpoklada se, Ze termiti
vznikli na Pangee jeSpred jejim rozpadem. Nasledujici evoluce jednotlivgkbpin
probihala na oddujicich se kontinentech. Termiti maji ob&arizkou schopnost disperze
pies gekazky, jsou tedy vybornyn¥iladem skupiny, jejiz biologie a ekologie je 8iln

ovlivnéna historii.



3.3. Biodiverzita a rozSkeni

Lokalni i regionalni druhova bohatost je silbvlivnéna habitatem, klimatickymi
podminkami (defové srazky, teplota, vegétd typ, ...), nadmiskou vyskou a dalSimi
ekologickymi faktory. NejutSi diverzita termit je v tropickych niZinnych lesich
(az 50-80 drutvha), kde tvéi dominantni skupinu dekompozitorSnerem od rovniku
je v Australii, vysSi je v neotropickych oblastesmej\¢tSi druhovou bohatosti se setkame
v africkych tropech (@bec nej¢étsi diverzita je v Kamerunu). Tuto anomalii v razoi
druhové bohatosti bezesporu ovlivnila ewsluminulost termii (fragmentace Pangey
a disperzni schopnosti jednotlivych taxprrovnéZz vSak odpovida energeticke teorii (energy-

diversity theory) (Eggleton, 2000).

3.4. Terminologie, kasty a vyvojova stadia (podle fflorne, 1996)

Larva oznéuje veSkera rana, potravmavisla, beiidla stadia. Pod pojmem nymfa se
rozumi jedinec stznym stupgim vyvoje Kidel (brachypterni larva). Jakéldik je
ozna&ovan jedinec, ktery v raném stadiu ontogeneze t@vogousti imaginalni vyvojovou
linii. Pseudergéat (nepravyhhik) je jedinec, ktery d&asré a vrat opousti imaginalni linii;
vznika bul’ stacionarnim svlékanim largyregresnim sviékanim nymfy, jez ztraci zaklady
kiidel a sloZzenychd. Vojaci vznikaji obvykle z &niku ¢i pseudergdi pres grechodné
stadium bilého vojaka (kratkodobé nesklerotizovat@élium morfologicky podobné
vojakovi). Vojaci jsou terminalnim instarem a jszpravidla sterilni. Terminem imago jsou
oznaovani pohlavni jedinci, ktenesou plt vyvinuta Kidla (alat),¢i jedinci, ktefi kiidla jiz
odvrhli (dealat). Jedna se o jedinou didep kastu, ostatnilenove jsowde facto nedospla
stadia, protoZe maji zachované prothorakalni Zl&multing glands; Noirot & Bordereau,
1991). Jako primarni pohlavni jedince canjame imaga, ktera opousti rodnou kolonii
a zakladaji kolonii vlastni. Naopak sekundarni pehl jedinci vznikaji a rozmnoZzuji se
v ramci existujici kolonie. Podle funkce je rozJ&me na nahradni pohlavni jedince
vznikajici po smrti kral€i krédlovny a na dofikové pohlavni jedince, ktese rozmnoZuji
zé&rove s dalSimi pohlavnimi jedinci. Podle &&i anatomie rozliSujeme adultoidni
a neotenické sekundarni pohlavni jedince. Imagogkttrati kidla a rozmnoZzuje se v ramci
matdské kolonie, oznaljeme terminem adultoid. Neotenici jsou nedtigpohlavni jedinci;

jedinec vyvijejici se z nymfy je ozéavan jako nymfoid (brachypterni neotenik), jedinci



vznikajici z larvalnich stadii, pravyckldika ¢i pseudergdijsou nazyvani ergatoidi
(pseudergatoid, apterni neotenik).
U termiti je poteba bréat v Gvahu, Ze pojem kasta neni shodny stigedstavuje

u jinych eusocialnich skupin. Vigseehu ontogeneze tize jedinec nalezet kckolika kastam.

3.5. Typy vyvoje

Typy vyvoje se liSi fitomnosti¢i negritomnosti kasty pravéhcithika a dale téz
poétem nymfalnich stadii. U linearniho typu (Obr. 1.99 setkavame s jedinou hlavni linii.
Je tvdena rkolika larvalnimi instary, od pozdni larvy je odwsw prvni nymfalni stadium,
posledni nymfalni staddium se svléka v imago. Zaigergaty oznaujeme starsi larvalni
instary plnici roli dinika. P@&et nymfalnich stadii je vzdy nizsi nez &weného typu vyvoje.
U tohoto typu vyvoje (Obr. I.B) se setkavame s gnavdélniky, ktefi vznikaji nevratnym

odctlenim od @lnicko-vojenské a nymféalni linie po prvnigndruhém larvalnim instaru.

Obr. I. Typy vyvoje (upraveno podle Hanus & Sobotnik, 2004)

Na pikladé A) Prorhinotermes simplex, linearni vyvoj a B)Reticulitermes lucifugus, vétveny
VyVoj; e-vejce; L-larva; W-8nik; Ps-bily vojak; S-vojak; Ny-nymfa; A-alat; PBseudergat;
Neo-neotenik

A) B)

s <r

Linearni L1 Vétveny L11




3.6. Vznik kolonie a hnizda

Kolonie je zakladdana primarnimi pohlavnimi jedirdgti opousti rodnou koloniiip
tzv. svatebnim letu (nuptial flight), po kterénosilamuji kidla a vytvdi pary, které se
usazuji v blizkosti primarniho zdroje potravy (wew nebo v id¢). Tento zjasob je jedinou
moznosti outbredniho rozmnozovani. Hnizdo je za@kladkralem a kralovnou jako
jednoducha koriirka, k dalSimu rozvoji hnizda dochazi po vyvinutirpch clnika (Obr. 11.).
Par primarnich pohlavnich jedinmize perzistovat po celou dobu Zivota kolordiasfo
piedevsim u Termitidae). Vzacmohou byt kolonie zakladany skupinou édkenych
jedinai. Ke vzniku polygynnich kolonii dochazi téz skregpéni (budding) a nasledné
splynuti (fuze)Xnap. Adams et al., 2007). Se sekundarnimi pohlavrngaingci, neoteniky, se
muzemecasto setkat deledi Rhinotermitidae, Kalotermitidae a Termopsjdde vzaci se
s nimi setkame i deledi Termitidae (Myles, 1999). Neotenici byvagalonii mnohdy
jedinymi reproduknimi jedinci, nap. Reticulitermes santonensis (nag. Dronnet et al., 2002),
piipadré koexistuji s primarnimi pohlavnimi jedinci. | vi&i ¢eledi Termitidae Ize atas
najit velké mnoZstvi neoteriiknag. Embiratermes, Sobotnik, nepublikovana data, Obr. IIl.).

Pro eusocialni hmyz je hnizdo typickou struktunaiedstavuje tak ukazku
rozSteného fenotypu. Termiti hnizdo vykazuje komplexchaekturu, pini funkci obrany
a ochrany a umaitije udrzovat stabilni mikroklima. Velké diverzitpiad, se kterou se
u termiti setkavame, je dosazeno dikgmym potravnim strategiim a potravnim zdroj
Primitivnim habitatem termitje pravé&podobri mrtvé devo, které spolenstvu slouzi
z&rove jako zdroj potravy i jako hnizdo. Takto Zijici tiguse oznéuji jako tzv. single-site
nesters (one-piece nesters) a doba existence kdtoreéluje s objemem dostupnéhievh.

S touto strategii se setkavantegevsim weledi Termopsidae a Kalotermitidae. Stavba
podzemnich galerii umozZznila lokalizaci a nasledkolonizaci dalSich zdréjpotravy, a tedy
i zvySovani populace. Tento typ hnizdni ekologie.(tnultiple-site nesters) najdemeeledi
Mastotermitidae ad&tSiny Rhinotermitidae. Poslednim a nejodvag&im typem jsou

tzv. central-site nesters (separate nesters).elto typ je charakteristické centralni hnizdo
spojené se zdroji potravy systémem galerii. Teniadni typ najdeme wtsSiny zastupé
Termitidae a v &olika piipadech u Hodotermitidae a Rhinotermitidaigétdmnost pravych
délniku je vazana pouze na multiple-site a central-sigting. Podle lokalizace se hnizddid
na podzemni (subterranean), vystupujici nad polepigeal) a stromova (arboreal), ktera
jsou ale vzdy spojena galeriemi&dpu.

U termiti nachazime dva typy disperzni strategie, rojenéfsung) a Stpeni
(budding). Bi rojeni vylétaji z hnizda dgidleni pohlavni jedinci, zatimcoggieni je umozéno
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piitomnosti neotenik ktei se b’ vyviji ve skupi po nahodném odteni ¢asti populace
(nap. odlomeni kusu &tve s termity) nebo hledaji nové potravni zdroj@sti populace
kolonie. Disperzni strategie maji sarfgjm¢ zasadni vliv na genetickou strukturu kolonie.

Obr. Il. Faze rozvoje termitiho hnizda (upraveno podle
http://biodidac.bio.uottawa.ca/thumbnails/filedeénRFile name=Isop004b&File type=)if




3.7. Geneticka struktura

V pripac, Ze je kolonie zaloZena parem primarnickidienych jeding, vytvori se
rodinné jednotky, jejichz genom &eli mendelovskymi zakonyedi¢nosti. Pokud jsou
puvodni zakladatelé nahrazeni ndhradnimi reprodimi jedinci a je-li kolonie ,uzatena“
(tj. neakceptujeleny jinych kolonii), nizeme hnizdo povazovat za imbredni klan.

V ,oteviené” kolonii mize dochéazet k vyéme nejen dlniku, ale i primarnich
¢i sekundarnich reprodakich jedind. Vyskyt agresivniho interkolonialniho chovani

indikuje uzavenost kolonie.

3.7.1. Molekularni analyzy genetické struktury kolmie

Geneticka struktura populace se studuje stanoverekwence alel polymorfnich gén
K tomuto &elu jsou k dispozici dvtechniky, analyza DNA a analyza enzymatického
polymorfismu, ktery také umdnje vypaet genetickych vzdalenosti mezi druhy, populacemi
a hnizdy. Vysoky stugiepiibuznosti (neboli nizka geneticka vzdalenost) rkeimniemi

Znamena, Ze jsou ot@né a naopak.

3.8. Nizsi termiti (,Lower termites*)

Termiti se tradiné déli podle potravni ekologie na tzv. nizsi a vysseanizsi
termity fadimeceledi Mastotermitidae, Termopsidae, Hodotermitidéaptermitidae,
Rhinotermitidae a Serritermitidae. Jejich vyvolifearnici vétveny, potravou jeigvo
a dalSi rostlinné materialy v rannych fazich dekomige. Sitevnimi symbionty jsou vzdy
bicikovci (Hypermastigida), dale téz bakterie, arclkédr@e, kvasinky a jiné. Hnizdni strategii
jsou pak neajastji single-¢i multiple-site nesters. Neotenici byli pozorovanvice jak 60%
rodia (Myles, 1999).

3.9. Vyssi termiti (,Higher termites®)

s

vzdy Wwtveny. Ve stevech nemaji symbiotickédikovce ale bohatou bakterialni floru,
pro podteled Macrotermitinae je typickégstovani hub (rodermitomyces; nag. Leuthold
et al., 1989). Jako potravu vyuZivaji veSkeré musfl materialy na vSech urovnich
dekompozice. S tim pak souvisi i jejich hnizdréatglgie, kterd je n&gsgji central-site
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nesters. U vysSich termijsou neotenici m@ncasti, nalezeni byli pouze u necelych 14%irod
(Myles, 1999).

3.10. Eusocialita

Termiti jsou prvni skupinou, u které se objevila@cialni struktura spatenstva.
Definici eusociality je vyskyt reprodaki cilby prace, pekryvu generaci a kooperativnicgé
o potomstvo (Wilson & Hdélldobler, 2005). Eusocialge vedle vSech termivyskytuje také
u dalSich skupin hmyzu, u vSech mravie(feormicidae, Hymenoptera), @kterych vos
(Vespidae, Hymenoptera)¢el (Apoidea, Hymenoptera), kutilek (Crabronidae,
Hymenoptera), msic (Pemphigidae, Hormaphididaeji @ternorrhyncha) fasrének
(Thysanoptera), brouk(Australoplatypus incompertus, Curculionidae, Coleoptera).

Blanokidli (Hymenoptera) jsou holometabola s haplo-dgmdideterminaci pohlavi,
zatimco termiti jsou hmyzem hemimetabolnim s digh@in ugenim pohlavi. U termitjsou
primarre piitomna ok pohlavi ve vSech kastach. Determinace kast jé‘'pa@na najastji
pusobenim primer-feromdin atkoliv byl u Reticulitermes speratus prokazan jisty geneticky
vliv (Hayashi et al., 2007). Stabilita eusocialnkghonii zavisi pedevsim na komunikaci
mezi pohlavnimi jedinci a sterilnimi kastami a vgiage schopnost rozpoznavani jedinc
vlastniho hnizda od n&puznych, aby mohlo byt altruistické chovéani ciléngiibuznym

(kin selection theory; *Hamilton, 1964).
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4. Rozpoznavani jedind

Studium rozpoznavani jediiwyZaduje multidisciplinarniistup a informace
z raiznych analyz, genetické studie pro vymezeni stryldpol&enstva, etologické studie
zantiené na reakceivi vetrelcaim, analyzy komunikénich kanal, analytické identifikace
chemickych komunikénich latek a lokalizace jejich zdfofzlazy, kutikula, ...) a studie
variability v chemickych signalech mezi kastamildkoemi, populacemi. Nasledné pokusy
pak slouzi pedevsim k ziskani experimentalniatkdzi o povaze rozpoznavacich protes
V néasledujicim textu se budg@novat jen interakcim termit-termit a z&me¢ opomijim

obranu termii proti predatoim a parazitm.

4.1. Dikazy rozpoznavani a rozpoznavacich signal

Jelikoz termiti Ziji v temnych galeriich a (krérmag a téz starSich staditeledi
Hodotermitidae) jsou slepi, jsou odkazani hkama chemickou a akustickou komunikaci, kde
vibragni signaly slouzi fedevsim jako poplasny signal na kratké vzdalerjpat¥. Crosland
et al., 1997). Olfaktoricka recepce je pkotedy zasadni. Termiti, st&fako ostatni socialni
hmyz, udrzuji konstantni tok chemickych signdhterakce s dalSim jedincem vzdyirg
antenélnim kontaktem, ktery trva kolem jedné sekuddko rekogrini faktor slouzi
chemicky podpis, specificky pach kolonie (,colomyon*), s charakteristickym profilem
slowenin. Je #ejmeé, Ze rozpoznavaci signaly jsou distribuovangglém &le termit.
Védaim se tak naifkladé Coptotermes formosanus poddilo vyloucit U¢ast exokrinnich Zlaz
(frontélni, sterndlni a labiélni) v produkci lateélenénych do rozpoznavacich proées
(He et al., 2006).iProzpoznavani jedinec porovnava chemicky profitggiho jedince
s predlohou. Pokud jsou stejné, zhodnoti jej jako jedimlastniho hnizda. Jeden z madel
poklada profily za geneticky podlozené aimemsné, podle Gestalt modelu je specificky
pach ziskavan z prastdi. Zastanci tohoto modeltigulpokladaji, Ze je profil sésici latek,
ktera je penaSena mezi soudruhyfgnoveé hnizda, nest-mates). Jeji sloZeni neni igiget
stanoveno, naopak je neustale aktualizovano skteeakce jedint mezi seboui kolonie
s prostedim. Posledni modetedpoklada, ze je chemicky prafizen a distrubuovan mezi
vSechnyleny kralovnou (shrnuto Kaib et al., 2004).

Experimenty prokazaly silnou genetickou slozku aitity chemického slozeni
(Microcerotermes arboreus; Adams, 1991). Ke srovnatelnym vyslédk dosli vwdci téz
u Schedor hinotermes lamanianus (Husseneder et al., 1998). Podle vzniku specifiokgachu
kolonie je mozné odlisit endogenni faktory (kutiwuli uhlovodiky, Zldzové sekrety,
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feromony) a exogenni faktory {stni mikroflora, potravni zdroje; viz dale). Mecksany
jsou v podstatpodobné, rozdily jsou v latkach, které je zajjsa v jejich zdrojich (Shelton
& Grace, 1996).

Kratka antenace je dostaité pro rozliSeni mezienem vlastni kolonie a veicem,
a podle tohoto zjighi a gisluSnosti ke kast(behavioralni repertoar jednotlivych kast se
dramaticky lisi) dochazi k dalSim vzém chovani. W¢i ¢lenaim vlastni kolonie se jedna
neiastji o ignoraci (resp. poktmvani v gredeslé aktivit), olizovani (grooming) nebo
krmeni (oralni nebo analni trofolaxe}itv vetielcaim se niize objevit chovani jako utok
(predevsim vojéaci, ale ighici ¢i pseudergati) nebo naopak ignorace, vyhybagi gstup
(ktery se nikdy neobjevuje u vojak

Hlavni roli v rozpoznavacich procesech na vSechinioh maji kutikularni
uhlovodiky (nap. Haverty & Thorne, 1989; Bagnéres et al., 199&n@int & Bagneres,
1998; Kaib et al., 2004; Howard & Blomquist, 2005).

4.1.1 Agonistické chovani a jeho zémy

Agresivita je projevem teritoriality (napPearce et al., 1990), slouzi k z&jst
soudrznosti kolonie gpvnitrodruhové i mezidruhové kompetici, Obr. IV jako antipredani
chovani. Projev agrese je jednim z gnalitruistického chovani. V koloniich jégristavovano
nejen vojéky, ale taktézbhiky, ktefi uteei jak na @lniky, tak na vojaky (Thorne, 1982;
Polizzi & Forschler, 1998).

Mira agonistického chovani se lisi jak druh od drubk mezi koloniemi a reakce se
mohou liSit i v zavislosti na aktualni sezdmag. Thorne & Haverty, 1991; Uva et al., 2004).
VysSi mira agresivity byva v ziefuzawené kolonie) a v dabrojeni (Haverty et al., 1996b).
Vlivy zmény sezdny na chovani a genetickou strukturu u Rueticuliter mes studoval
Clément (1986). Na zakladnalyzy enzymatického polymorfismu bylo mozné aisk
informaci o p@tu reproduknich jedind a genetické vzdalenosti mezi studovanymi
koloniemi. Behavioralnimi testy pak bylyateny znény agonistického chovéni. Vysledky
naznauji, Ze v susSich podminkactepazuji uzakené kolonie, zatimco v oblastech s vihkym
oceanickym klimatem seida otevenost kolonie v I€ts uzavenosti v zind. V |ét¢ pritom
mezi koloniemi dochazi k vyén¢ délnika i reprodukinich jedind. VétSina wdci se shoduje,
Ze zmény v mire agonistického chovani jsou odrazem razdithemickém slozeni
kutikularnich uhlovodik (dale jen KU). Vedle zmimych maji na miru agresivity vliv také
velikost, stéi, zdravotni stav a historie kolonie, reprodinikstatus, denzita, proporce kast
¢i dostupnost potravnich zdio{Thorne, 1982; Thorne & Haverty, 1991; Polizzi &rschler,

13



1999). Velikost v laboratotestované skupiny podle Polizzi & Forschler (1pA8ma vliv

na miru agonistického chovani.

Obr. IV. Interspecificka agrese (foto od J. Sobotnik)
Vojak Prorhinotermes canalifrons utcagici na @Inika Reticulitermes santonensis

4.2. Mechanismy zajiujici rozpoznavani

4.2.1. Endogenni faktory

4.2.1.1. Kutikularni uhlovodiky (KU)

Kutikula slouzi hmyzu jako skelet (exo- i endo€dda se o extracelularni organ
produkovany epidermalnimi Blkami a tvdeny chitinovou kutikulou (endokutikula,
exokutikula) a epikutikulou. Epikutikula tviotenkou povrchovou vrstvu, jejiZz jedna slozka
(tzv. voskova epikutikula) je t¥ena nepolarnimi latkamicetns uhlovodiki, z ¢ehoz zarovie
vyplyva, Ze uhlovodikova vrstva musi byt obnovovahi&azdém sviékani (Blomquist et al.,
1998).

Jelikoz jsou latky slouZici k rozpoznavéani uloZzeaypovrchudla hmyzu, pedstavuje
kutikula zprostedkovatele chemického podpisu. Tento profil, kfergiruhow specificky
a kvalitativré unikatni (Howard & Blomquist, 2005), hraje obzuédalezitou roli
u socialniho hmyzu, kde KUrg@vzaly roli hlavnich rekogwinich faktofi. Hlavni a primarni
funkci KU je ochrana proti vysychani geg patogeny. Pozf byla prokdzana i jejich tloha
vV rozpoznavacich procesech a v dnesSnidetu povaZzovany za jednu z hlavnich slozek
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diskriminace mezi soudruhy a ostatnimi (non-nestes)aa to na vSech urovnich,
intrakolonidlni, interkoloniélni i interspecifickélaverty & Thorne, 1989; Clément &
Bagneéres, 1998).

Kutikularni uhlovodiky jsou pravgbodobré produkovany oenocyty. Jde o velké
buiiky odvozené od epidermis, které vSak drubatnatily kontakt s kutikulou a produkty
alkany, mono<i dimetylalkany, z alkein pak mono<i dieny (Tab. 1., Obr, V.), 0 21 az 49
atomech uhliku (mohou byt i delSi, ty ale nelzeurkat na plynovém chromatografu; Cka
et al., 2006). Jedna se o produkty genetitkgnych metabolickych drah (Howard &
Blomquist, 2005). KU jsou syntetizovany z mastniggkelin, jako zprogedkovatel metylové
vétve slouzi metylmalonyl-CoA odvozeny od acetatopiwnatu, sukcinatsi malonatu.
Analyzy sloZzeni KU jsou v laboratch obvykle provaéhy pomoci plynového chromatografu
(GC-MS). Jinou metodou je SPME (solid-phase mici@etion; k analyze KU napBland
et al., 2001). Jedna se o SéfEhmetodu, fi které je mozné pracovat s Zivymi jedinci a ktera
tak umozuje monitorovani chemické zmy v ¢ase. Zakladem je vlakno, kter@ pontaktu
s hmyzem absorbuje chemické slozky, které je pest@azné analyzovat. Recedtoyly
u Zootermopsis nevadensis popsany 4 latky (alkadieny a alkatrieny), ktexé signifikantnim
mnoZzstvi objevuji jen u aktivnich pohlavnich jedircmohou hrét roli behavioralnich
aktivatofi ¢i primer-feromort inhibujicich vyvoj pohlavnich jedific(Liebig et al., 2009).
Podobwr byly objeveny WCryptotermes secundus uhlovodiky specifické pro kralovnu (Weill
et al., 2009).

Za rozdily ve sloZeni profilKU stoji predevSim genetika, na sloZeni ale mohou
pusobit i vrejSi vlivy prostedi (potrava, habitat; Haverty et al., 2000; Bagihal., 1994).
Analyzy rekterych studii potvrzuji souvislost variability kkularnich uhlovodilk
s genetickou variabilitou, jedna s fom predevSim o kratSi uhlovodiky a nasycené alkany
(Kaib et al., 1991; Lockey, 1991; Clément & BagrerkE998; Jenkins et al., 2000; Dronnet et
al., 2006). \étSina studii naiouznych druzich potvrzuje, Ze z§igé KU a geneticka data
vedou ke stroriim se stejnou typologii a jejich nositelé tedy repreuji samostatné krypticke
druhy. Op&ny nazor zastava Marten (2009ji $vych studiich doSel k z&ru, Ze genetickeé
vzdalenosti mezi jednotlivymi chemotypy jsou memest mezi druhy a Ze tedigané
chemotypy nefedstavuiji kryptické druhy.

Chemicka kritéria (slozeni kutikularnich uhlovoidlilsekrel Zl14z vojaki) maji vedle
funkce v rozpoznavacich procesech vyuziti i v jmpblastech. Klasicka taxonomie, ktera je
zaloZena na morfometrii, s sebou nese nemala USkaladuje totiz alaty, jejichz gbje
sezoOnni zalezitosti, navic jsou v hrizeep@etni, nebo vojaky, ktéjsoucasto morfologicky
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variabilni. ProtoZe jsou KU druh®specifické, mohou se uptatvat v chemotaxonomii
(Lockey, 1991), v biosystematicé pozliSovani znamych drul) popisu novych druh

a zasadni jsou napv rozliSovani kryptickych druh(sibling species) (Jenkins et al., 2000).
KU jsou vhodnym nastrojem pro rozliSovani blizé¢dpznych drufi ¢i k ekologickym
studiim, na vysSich taxonomickych arovnich vSakdn&geji pibuznost zkoumanych drtih
(Cvaika et al., 2006), pra¥godobr kvili selekeni neutrali¢ (vSechny podobné uhlovodiky
pIni priméarre funkci ochrany proti vysychani) a velmi rychlym &mam, které skutsou
piibuznost pekryvaji. Chemicka analyza prafikKU je velmi snadna a naklady na ni jsou
minimalni. Neni tedy divu, Ze na toto téma bylaljkdvana cel&ada praci. Haverty et al.
vydali nekolik ¢lanki, ve kterych se zabyvaji taxonomickou revizi tefchitskupin zaloZenou
na porovnavani KU (1988, 1996a). V prvni zami@ praci byly studovany kolonie
Zootermopsis ze Sierry Nevady, Kalifornie a Arizony. Poté, calei plynovou
chromatografii identifikovali KU, zjistili, Ze jde ¢tyti rizné chemotypy. Dva z nich byly
jasre popsany jak@. angusticolis aZ. laticeps, zbyvajici dva chemotypy byly nejblize

Z. nevadensis. Pokud plati, Ze jsou KU druh®&egpecifické, autih navrhuji d¥ mozna
vyswétleni. Jde bd o dva tizné druhy nebo o jeden druh s polymorfnim uhlovodykn
profilem. Problémy s morfologickym ¢gwvanim vedly Nelsona et al. (2008) ke studiu
chemickych a molekularnich charakteristik jako mamprostedki k rozliSovani
jednotlivych skupin termit K rozliSeni tiznych drulii Reticulitermes pouzili vedle KU

i obranné sekrety vojék protoZe jsou, stefnjako KU, syntetizovange novo a jsou taktéz
druhow specifické. Na uzemi Jizni Kalifornie byly naleyetva odliSitelné chemotypy
podobné tomu, ktery bylitve popsan v severni Kalifornii. \fijpadt jednoho chemotypu Slo
pravdpodobré o R. hesperus, tedy druh, ktery se vyskytuje i v Severni Kalifior zatimco
druhy nejspis f@dstavuje novy, dosud nepopsany druh. O patie¢ dedci pouzili
kutikularni uhlovodiky k identifikaci druhzijicich na Britskych Panenskych ostrovech
(Haverty et al., 1997). Jako vzorky byli pouzitirtéti riznych kast aip sbéru védci také
dbali na to, aby vzorky reprezentovaiyné typy habitdt Popsanych osm drimaleZelo

do celedi Kalotermitidae, Rhinotermitidae a Termitidsle. zaklad KU se wdcim

nepodailo do rodu ukit pouzelncisitermes spp., u kterého pozorovali velkou variabilitu jak
v KU, tak v morfologii vojaka. Do roku 1994 (Bagieéal.) nebyl taxonomicky wgSen
status populaci v rdmci roddiacrotermes. Tito termiti stavi v Keni otaené a uzaené
mohyly. Restoze seddci snazili o jejich rozliSeni, jen na zakéahorfologickych
charakteristik toho nebylo mozné dosahnout. AZistld) objevila konzistentni profil
termiti stawjicich ote¥ené mohyly a druh byl popséan jakb subhyalinus. Prekvapenim
vSak bylo, kdyZ u termit kteri stavi uzaiené mohyly, nalezli dvskupiny profifi. Druh byl
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identifikovan jakoM. michaelseni, védci se vSak snazili vystlit rozdéleni profili. Ze Sesti
navrzenych hypotéz (nggklimatické faktory, sezénni variabilita,...) se p@debranych dat
zdé byt ¥tSina nepravépodobna. Intrakolonialni rozdily v profilech podletor

pro vyswtleni nestai. DalSimi navrzenymi moznostmi jsou hybridizacezimmnintnymi
druhyMacrotermes nebo vliv potravyéi péstovani odlisSného druhu houby na profil KU.

V kazdém pipact ale profily KU, stejg jako fiznéa denzita na Gzemi, naZog, Ze stavitelé

dvou typh mohyl gredstavuji dvatizné druhy.

Obr V. Struktury rekterych KU. A) pentakosan, B) 12-pentakosen, C)diyirtetrakosan

C)

CHj

CHs;

CHj3
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Tab. I. Kutikulami Lok E KGN FC

hl d'k b , h Compound CNM lucifugus virginicus grassei sartonensis formosarus cubanus castaneus declivis
uniovodiKy vypranyc
o y O*y . y Pentadecane 15 06 0.1 02
druhi termiti* a jejich Hexadecane 16 03 04 02 02
21T It Heptadecane 17 12 0.3 0.4 04 1.3 0.4 0.4
procentualni zastoupeni. ot 18 07 02 02 08 02 02
Anab'/za pomoci Unknown 0.5 0.2 0.5 0.1 02
L, MNonadecene 19 0.1
plynového chromatografu Nonadecane 19 05 02 02 14 02 02
G S M S Eicosane 20 07 0z 03 02 1.5 0.2 02
( - ) . Heneicosane 21 09 0.4 0.4 03 1:7: 02 0.8
Docosane 2 16 0.6 0.6 0.5 1.9 0.4 0.8
Tricosane n 22 11.5 0.8 7.5 21 14.4 41.9 0.1
v - 1 1-Methy Itricosane 24 06 0.8 1.0 05 92 04
CN...pccet uhlika 2-Methyltricosane 2 16 22 46 22 03
3-Methyltricosane 24 0.9 0.3 0.3 24
Tetracosane 24 15 47 1.0 59 26 kA 3.0
* Unresolved 11- 25 04 0.9 1.9
. . Methy ltetracosane and
Reticulitermes 12-Methylwtracosane
: 2-Methyltetracosane 25 174 258 23 7.6 1.4
R' l l_JCIf_u_gus 3-Methyltetracosane 25 03 0.6 03 09
R_ Vi rg| NICUs Pentacosane 25 90 22.5 1.8 247 4.0 129 317 237
. Unresolved
R. grassel 13-Methyl and
1 9-Methylpentacosane 26
R' santonensis 5-Methylpentacosane 26 45 0.1 1.6 39.6
Coptoter mes 2-Methylpentacosane 26 09 37 03 7.6 106 21 34
3-Methylpentacosane 26 1.6 13.0 20 3.6 34 6.5
wipe
C. formosanus Hexacosane % 25 1z a1 12 38 06 06 54
Unknown 27 04 21 0.3 1.4
NeOter mes 2-Methylhexacosane 27 28 0.6 0.8 0.6 27 7
N . Cubanus 6,9-Heptacosadiene 27
Heptacosene 27 03 0.5 02 04 10.1
N. castaneus Heptacosane 27 26.8 31 205 16 72 ZR 27 332
Unresolved ] 49 31 14.5 0.3 239 0.6 2.2
CryptOternES 13-Methyl and
C. declivis 9-Methylheptacosane
T-Methylheptacosane 28
5-Methylheptacosane 28 7.6 21 1:]
2-Methylheptacosane 28 30 15.8 13.6
(upraveno pOdle C%a et 3-Methylheptacosane S 1.3 69 07
Octacosane ; o] X L5 A 3 X
al. - 28 30 0 48 [i} 2 0.3 09
! Unknown 45 0.5
MNonacosane 29 44 7.1 23
Unknown 09 0.7 19
Unresolved 30 19 0.8 34 5.6
13-Methyl-,
9-Methyl-, and
7-Methylnonacosane
5-Methylnonacosane 0 13 1.5
2-Methylnonacosane [
3-Methylnonacosane 30
Unknown
Unknown 0.4 0.3 0.8
Unresolved 31
13-Methyl-,
9-Methyl- and

7-Methylhentriacontane
3-Methylhentriacontane 31
11,18-Dimethy| 32 22 1.9 1.6
triacontane
11,16-Dimethy| A3 K 25 i
hentriacontane
&,12-Dimethyl 4 18 28 1.1
dotriacontane
Unknown 0.8
1 1-Methy Itritriac ontane 34 25 0.9 0.4
3.7.11-Trimethyl 34
hentriacontane
4.8,12-Trimethyl 33
dotriacontane
Unknown
3,7,11-Trimethyl 36
tritriacontane
Unknown
Unknown
4.8.12- Trimethyl 37
tetratriacontane
Unknown
Unknown
3,7,11- Trimethyl 3R
pentatriacontane
Unknown
Unknown
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4.2.1.2. Interspecifické rozpoznavani

Interspecifick& agresivita je univerzélpiéitomna. Termiti Zijici sympatricky
a vyuzivajici stejné zdroje jsou potencialnimi ketmpory, pokud jsou tyto zdroje limitované
v ¢ase a prostoru. Moznost existence dvou dlndnjednom mistje zajiS€na jasi
vyty¢enymi bariérami. Agonistické chovani bylo demongirm i mezi druhy, které nejsou
sympatrické ve svém rozéhi. Z toho vyplyva, Zedktefi termiti jsou schopni rozpoznat
druhy, se kterymi v historii ne¢h Zadnou zkuSenost. Jde tedy o vrozené chovéka|ini
nawené (Thorne & Haverty, 1991).

Interspecifickou agresivitou mezi pseudergafyotermes flavicolis a clniky
Reticulitermes lucifugus se ve své praci zabyvali Springhetti & Amorell®8R). Tyto druhy
jsou sympatrické, dokonce mohou konzumovat stejrsydeva.Kalotermes flavicolis je
oproti druhému druhu&tSi, pomalejSi a méragresivni. B behavioralnich testech byla
pozorovana jejich rozdilna geba prostoru. Tyto rozdily jsou dany odliSnymi famini
strategiemiKalotermes flavicolis (single site nester) zaklad& nové kolonie rojerdatimco
nove kolonieReticulitermes lucifugus (multiple site nester) vznikaji pomocégeni. Pokud
dojde ke kontaktu, vysledek agresivnihi@sit zavisi na petnim porndru ¢lena kolonii.
Interakcemi termit se zabyvala i Thorne (1982). Ve vSech interspegitih parovanich
délnika zectyr riznych druli shledala uténé reakce. Zarowetaké pozorovala rozdily
v chovani jednotlivych kolonii a jako mozna vydeni dava rozdily v potray véku termifa,
zdravi nebo historii. ®né parové kombinacootermopsis angusticollis aZ. nevadensis
v behavioralnich testech vyt Haverty & Thorne (1989). Pozorované rozdily vien
agresivity vys¥tluji riznou reakci jednotlivych kast. Parovani vajaedlo ke konzistentni
reakci, zatimco parovani pseudetgétvojaka s nymfami bylo mé&nagresivni. B parovani
vojaka s dinikem vlastniho a odliSného druhDafptoter mes formosanus vs. Reticulitermes
speratus;, Takahashi & Gassa, 1995) vedlo k selektivnimurasmi heterospecifického
délnika. Zarové provedli i pokusy s impregnaci jakldika vlastniho druhu KU jiného
druhu, tak naopak. Vysledkem byla agresivni realecedlisny profil KU bez ohledu
na druhovou a kolonialniffslusnosti dinika. Tim byla jednozré potvrzena role KU
vV rozpoznavacich procesech. Vysokou miru agreswjikazuji i druhyReticulitermes
lucifugus grassei aR. lucifugus banyulensis (Bagneéres et al., 1991; 1998). Jde o druhy, které
maji podobné kutikularni slozky. Adicse domnivaji, Z&im podobwjSi kutikularni slozky
druhy maji, tim agresiji se k solks chovaiji a tim strikt€jSi behavioralni izokni
mechanismy u nich nachazi. Naopak jsou-li kutikuildtoZzky malo podobné, jako rap
u Reticulitermes santonensis aR. (I.) banyulensis, jsou Vi¢i sobs druhy még agresivni.
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V roce 1991 publikoval svoji praci Adams, ktery dis&e a@lInici Microcerotermes arboreus
atoci mnohem vice naifsludnika jiného druhuN@asutitermes corniger) nez
na konspecifického jedince. K podobnému vysledkehdai pozdji i Polizzi & Forschler
(Reticulitermes flavipes aR. hageni; 1999). \édci pozorovali slaby pokles agresivity mezi
termity, ktei byli chovéani v laboratio déle nezii mésice. Zarove se snazili zjistit, zda
agonistické chovanighika zavisi na jejich &ku, jestli je tedy fikladem polyetismu.
K Zadné korelaci velikosti hlavové kapsule s miaguesivity nedosli. Vysledek ale nebyl
jednoznény, nebd rozmery hlavové kapsule nemusi nitimdikovat vk délnika.
Pt testovani agonistického chovani Raorhinotermes canalifrons bylo zjiS€no, Ze reakce
vici heterospecifickému jedinci je daleko rychlejSt méci konspecifickému, u kterého byla
prokdzana nejen delSi antenace, alezmé stups agresivity. Z vysledk tedy vyplyva, Z&im
jsou si KU podob#si, tim wtSi problémy i rozpoznavani termiti maji. (Sobotnik et al.,
2008). K podobnym vysledin dosla také idvejSi prace (Delphia et al., 2003).

Jak jiz bylofe¢eno, kvalitativni sloZeni kutikularnich uhlovodife druhow
specifické. V pipadt socidlnich parazit termitofili, toto pravidlo neplati. Integrace
do termitiho spok&nstva je umozma pra¢ shodnym slozenim KU (chemicka miméze),
a tim je dokazovana i jejich funkce v rozpoznavagimcesech. Termitofilové mohou shodné
sloZzeni KU ziskatifp interakcich s hostitelem nebo si jej mohou sayntetizovat (nap
Trichopsenius frosti, Xenistusa hexagonalis). Po chemické strance se tim stanou
od hostitele nerozpoznatelnymi. Mezi ¢eg€jSi termitofily pati druhy zcéeledi
draktikovitych (Staphylinidae, Coleoptera), ale zastawygsou i druhy z jinych taxan
(Arachnida, Diplopoda, Crustacea, Insecta: Colldmbbhysanura, Psocoptera, Neuroptera,
Hymenoptera, Diptera, Lepidoptera; Kistner, 198Q)ptikladu sReticulitermes flavipes je
takto asociovan dr&ik Trichopseniusfrosti (Staphylinidae, Trichopseniinae). Shodné
uhlovodikoveé sloZeni potvrdila chemicka analyzdipkoVysledkem dlouhé koevoluce je
pravéEpodobrt i schopnost samostatné biosyntézy KU (Howard.ef18B0). Jinym
studovanym druhem jeeticulitermes virginicus, ktery je hostitelem hnedtkolika
termitofili, Trichopsenius depressus, Xenistusa hexagonalis (Staphylinidae: Trichopseniinae)
a Philotermes howardi (Staphylinidae: Aleocharine). JelikoZz mezi kolani¢ermitiho
hostitele nebyla pozorovana interkolonialni agriésjvnize termitofil ,,cestovat* mezi
jednotlivymi koloniemi, zatimco v kolonii jiného ulnu by byl rozpoznan a eliminovan
(Howard & McDaniel, 1982).
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4.2.1.3. Intraspecifické rozpoznavani

Rada autok se zabyva otazkou, zda jsou termiti schopni rog@eat mezéleny vlastni
kolonie a jedinci jinych kolonii stejného druhutdrkolonialni agonismus je jednim
z nejklasétéjSich chovani reflektujici rozpoznavani jedirstejného hnizda. Prvni zaznam
nemanipulované agresivni interakce provedli Leviigsdams (1984) na dvou rodech
Nastutitermes obyvajici mangrovové lesy. Jejich prace potvrdidaanu teritoria a potravnich
zdroji, a to jak od kolonii interspecifickych, tak intpegifickych. Pokud doslo k agresivnim
interakcim, vysledkem byl Ustup z Gzemi konflikkdfpéci obou z@&astrénych stran.
Interakcemi mezitznymi koloniemiHeter otermes aureus se ve sveé praci z rokou 1988
zabyva Binder. Jak vojaci, takldici byli schopni rozpoznat jedince vlastniho @z
od ¢lena jinych kolonii. Zatimco § intrakolonialnim parovani k agresi nedochazelo,
pii kombinaci jediné z miznych kolonii dochazelo k agresiyiktera kogila smrti jednoho
Z astniki. Opakujici se kontakty v malé agévedly k intenzivijSi reakci. V dalséasti
experimentu byly vytvieny p@&etnsjsi skupiny @Iniki a vojaki jednotlivych kolonii. Pokud
byli vojaci v testovanych skupinéach stepocetni, vysledkem kontaktu skupiiznych
kolonii byla smrt takka vSech jedint. Pokud ale ®la jedna ze skupin&Si pongr vojaki
oproti cEInikam, byla schopna obsadit teritorium slabsi skupdynici pti tom byli prvni,
kteti rozpoznali jedince cizi kolonie a rekrutovali &ialermity na pomoc.

VétSina interkolonialnich interakci indukuje agresixeakci, v gkterych ipadech se
ale mizeme setkat i s pasivniniijetim. Takovym pikladem jeReticulitermes santonensis,
u kterého, i pes chemické rozdily mezi koloniemi, nepozorujenteaspecifickou agresi.
Jednim z faktar zpisobujicich poruchy intraspecifického rozpoznavaohhiyt,
pii introdukci do Evropy, Reticulitermes santonensis, druh popsany z Francie, totiz
piedstavuje subrecentni introdukci severoamerickéhlouReti culitermes flavipes; Nelson
et. al., 2001, 2008; Quintana et al., 2003) efektarlatele (founder effect), ktery je
doprovézen redukci genetické diverzity, jez molalsahnout i geny kontrolujici expresi
uhlovodiki ¢i schopnost rozpoznavéani na jejich zakl@ddronnet et al., 2006). Zmigni
agonistického chovani bylo pozorovano i me#tarymi koloniemiReticulitermes flavipes
(Grace, 1996; Polizzi & Forschler, 1998, 1999; Beitr& Traniello, 2002). Grace (1996)
sledovala agresivitu me&iyfmi severoamerickymi koloniemi. Aby se vyhnuldggadnému
zkresleni, provédia testy v zing, kdy byva agresivita nefiSi. Termiti zarové nebyli
v laboratornich podminkach chovani déle jakiesice. Domniva se, Ze pozorovany pokles
agresivity mezi koloniemi je alespgasté&né zpisobeny omezenym ptem introdukci,

z ¢ehoz vyplyva vysoka miraibuznosti mezi koloniemi. Na snizeni agonistickéhovani
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se mize taktéz podilet zakladani novych kolonii pomeéepéni (budding). Autorka zérem
uvadi giklad potencialniho vyuziti absence interkoloni@gfesivity v kontrole termit
TentyZ druh studovali na zemi Massachusetts i BubrTraniello (2002). Mezi
jednotlivymi koloniemi zjistili \&tSi genetickou variabilitu, Slo tedy o kolonie, ié&dyly
nezavisle zaloZeny primarnimi pohlavnimi jedincidkihuNasutitermes corniger, ktery je
obecrg znam svou vysokou mirou agresivity, byla popsdseace agresivity mezékterymi
koloniemi (Thorne, 1982; Adams et al., 2007). Jednivys\tleni v tomto pipad mize byt
relativreé ¢asta variabilita v kolonialni strukite. Za sniZzeninii absenci agresivity fize stat
polygynie, pomoci které vystiuje pozorované rozdily Macrotermes bellicosus i Jmhasly &
Leuthold (1999). Podolkmebylo agonistické chovani dokumentovano mekiarymi
koloniemiZootermopsis nevadensis (Haverty & Thorne, 198%)i Coptoter mes formosanus

z Floridy (Su & Haverty, 1991). V kazdéniipact jde ale spiSe o vyjimky, které zimiji
praw proto,

Ze ®Zné interkolonidlni interakce jsou agresivnNasutitermes acajutlae stoji za snizenim
interkoloniélni agrese pra¥podobré zkresleni zppsobené nefrozenymi laboratornimi
podminkami, ve kterych se chovani nemusi vzdy piofEuller et al., 2004).

Zmirreéni interkolonialni agresivity fize byt steja tak strategickym chovanim (Adams,
2007). Setkaji-li se dvkolonie jednoho druhu, rozhodujici pro vyslednéwdni miZze byt
nap. pomer nymf a é&lniki. Rizna mira intrerkolonialni agresivity je tedy vydena skrze
potencialni benefiti ztratu @i piipadné fuzi koloniiReticulitermes speratus; Matsuura
& Nishida, 2001). Velky porr nymf jedné kolonie byip piipadné fuzi pedstavoval
nevyhodu pro druhou stranu, protoZe Binei krmili nepribuzné nymfy. Fuze vSakibe
nést vyhody pro abstrany; @lniky pro obstaravani zavislych kast jedné strazajiséni
potravniho zdroje pro druhou kolonii. Naviig fulzi ob¢ strany Séf na vydajich z konfliki.
Dle autofi mizZe splynuti slouzit jako alternativni cesta outied rozmnoZzovani, které
s sebou nenese predariziko. Z €chto pozorovani vyplyva, Zeilhici jsou schopni
determinovat porr nymf a @&lnika, otazkou astava, jak tuto informaci ziskavaji; jednou
Z moznosti je @nici se pordr specifickych uhlovodik nymf (Uva et al., 2004). Prace
zan®iena na vyzkum variability mezi jednotlivymi italsky populacemReticulitermes
lucifugus priSla s vysledky, Ze mira agresivniho chovani nijekouvisi s geografickou
vzdalenosti, zatimco uhlovodikové sloZeni se odrsena jih néni (proporce alkenma
tendenci se v uhlovodikovych komponentech kutilaniZzovat; Uva et al., 2004). Podle
Hussenedera a jejiho kolektivu (1998) se vaabyznost snizuje az do vzdalenosti 1 km, poté
se vztah ztraci a mir&ipuznosti koreluje s mirou agresivity jen tam, kt@ironmentalni

faktory nedeterminuji neovliviiuji chemicky podpis kolonie. Pr&environmentalni faktory
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(potrava, habitat,...), modifikujici genetickou detémaci kolonialniho podpisu, jsou podle
autofi jednou z moznosti vystleni vysoké variability interkolonialni agresivity

Pri experimentech Macrotermes subhyalinus (Kaib et al., 2004) byla studovana variabilita
sloZzeni KU. Ve vzorku deseti koloniédci identifikovali ¢tyii raizné chemotypy.

Za rozdilnostmi staly podle vysledliprimarré nenasycené uhlovodiky. Mezi studovanymi
koloniemi nebyly pozorovany zadné morfologické, dngbralnici ekologické rozdily.

Cim wtsi rozdily byly v KU, tim ¥t3i agresivitu mezi danymi koloniemédci pozorovali.
Interakci kolonii se shodnym chemotypem agrese predazela. Jiné pokusy gznymi
koloniemiReticulitermes spp. ukazaly, Ze rozdilné slozeni KWdlmza nasledek okamzitou
agresivni reakci, zatimco podobné sloZzeni KU melnrkiemi neélo okamzZitou agresi nizkou,
v rozsahu 24 hodin &fa interakce srovnatelny vysledek (Haverty et299; Getty et al.,
2000). Uhlovodikovy profil tedy nemusi byt jedinydaterminantem agreseiil@zitou roli

v tomto ohledu hraje i geneticka variabilita uymiopulaci se stejnym chemotypem a vliv
na agresi mohou byt i environmentalni podminkyl¢tep potrava, kvalitajuy; Husseneder,
1998). Studie diskrimiraiho chovani dvou druh(Macrotermes subhyalinus a Macrotermes
bellicosus) ukazaly, Ze se chovani liSi podiznych parovych kombinaci, jedinci jsou
schopni rozeznatiena jiné kolonie aiizné se k @mu zachovat. Zatimco velcéldici
Macroter mes subhyalinus reagovali vZdyisté agresivnim chovanimii jedinaim z jinych
kolonii, uMacrotermes bellicosus reagovali v #iznych stupnich. Za odliSnostmi v chovani
mohou podle autdar(Jmhasly & Leuthold, 1999) stat jiné strategietali®/ani potravyi jiné
naroky na habitat.

Zvlastnim pipadem je tzv. ,dear enemy phenomenon®, fenomémy ktys\&tluje
absenci agresivityi¢i sousedicim koloniim, ifes jejich rozdilny KU chemotyp. Kaib et al.
(2002), ktei fenomén pozorovali, ale zaravavadi, Ze jeho projev neni univerzaln
piitomny. Snadgi se ustanovi v lokalitach se stabilnimi a prealikinimi zdroji. Vyhodou,
kterou podle autdgrfenomén finasi, je spolkéné obrana proti spalaym negateiim. Zatimco
Kaib et al. (2002) existenci dear enemy phenomeauitada, jini autth fenomén nepotvrzuiji.
Prikladem niize byt studie dvou druhVacrotermes autofi Jmhasly & Leuthold (1999).
Vysledky nowjSi prace (Adams et al., 2007) vyvraci hypotézuyyse jedincNasutitermes

corniger chovali k sousedicim koloniim jinak nez k cizim.

4.2.1.3. Intrakolonialni rozpoznavani jedind (nest-mate recognition, kin recognition)

Zakladnim pedpokladem fungovani a udrzeni socialni struktergpoléenstvi termii

je schopnost rychle rozpoznattedte od jedince vlastniho hnizda. Termiti kutikaigslozky
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protejSiho jedince identifikuji Bhem necelé sekundy préstinictvim antéi palp a ziskaji
tim informaci i 0 kastovnim statutu jedince. Rogdilproporcich kutikularnich uhlovodik
jsou podminkou pro rozpoznavani jednotlivych kegalitativnim sloZzenim se nelisi, odliSuji
se pouze kvantitatien(Haverty et al., 1996b; Bagnéres et al., 1998pv@hi nasledujici

po rozpoznani jediricvlastniho hnizda se liSi v zavislosti na kastgifglusnosti.

K intrakoloniélni agresi dochaziidkakdy a ¥dci jeji vyskyt @i kontrolnich testech
vyswtluji disturbanci, moznym zr&nim ¢i fyziologickym stresem zjsobenym neopatrnou
manipulaci pi experimentu (nap Levings & Adams, 1984; Korb, 2005). Agresev
pohlavnim jedingm je relativié vzacna, pozorovana byla tkterych termiti s abnormalnim
vyskytem pohlavnich jediic(Thorne & Haverty, 1991).iPdiferenciaci nahradnich
neotenick jsou nadpdetni jedinci vZzdy eliminovani (Nagin, 1972). Expeéanty dokladaji
(nap. Getty et al., 2000), Ze jedinci jsou schopni mapatcleny viastni kolonie

i po dlouhodobé izolaci a chovu v laboratornichmpatkach.

Jak jiz bylo uvedeno vasti wnované obecnym charakteristikam (3.10.), jedinci
eusocialnich spotenstvi upednosiiuji vypomahani blizkymibuznym ged vzdalew
piibuznymici negibuznymi (kin selection theory; *Hamilton, 1964)y8ledkem aplikace
tohoto pravidla v polygynni kolonii by bylo prefekami obstaravani (nepotismus) vlastni
matky oproti nefibuzné krélova. Pres tyto pedpoklady neni nepotistické chovani
univerzalr pritomné (Nasutitermes corniger; Atkinson et al., 2008). Jednim z autoktery
nepotistické chovani u termiipozoruje, je J. Korb (2006). Jeji vysledkyipact limitace
potravnimi zdroji naznauji, Ze jedinci spolupracuji jen s blizcg#buznymi. Pokud jsou ale

zdroje potravy dostateé, nedochazi k tak silnym diskrimimam interakcim.

4.2.2. Exogenni faktory

4.2.2.1. Potravni zdroje

Florane et al. (2004) publikovali pracinovanou studiu vlivu genetickéipuznosti,
uhlovodikového profilu a potravni strategie na naguese. Rozdily v kutikularnich
uhlovodicich ani geneticka vzdalenost nekorelosatsirou agresivniho chovani.
Jednoznény vliv na agresi ifla pouze potravni strategiézné potravni zdroje (druh
hostitelského stromu).fPextrakci byly u termii objeveny odliSné chemickeé latky
v zavislosti na zdroji potravy. Autse tedy domnivaji, Z&zné potravni zdroje mohou
u termita reflektovat variabilitu ve sloZeni mikrobioty a e tak byt pouzity

v intrakoloniélnich rozpoznavacich procesech. Obédolysledky prace publikuji téZ Rojas
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et al. (2005). &koliv dalSi gimé dikazy vlivu potravy na rozpoznavani u tenniteexistuji,

nejblizsi teorii je Gestalt model (viz vySe).

4.2.2.2. Produkty digesce gevnich bakterialnich symbionii

Zatimco se asi&tSina \&dai priklani k teorii, Ze je rozpoznavani a midkuznosti
mezi termity zajiSovana kutikularnimi uhlovodiky (viz vyse)iphazi rekolik autori
s alternativou. Hlavni roli v rozpoznavacich pragspodle vysledkjejich praci ma sevni
mikrobiota. Nekteri autdi predkladaji moznost rozpoznavartiuznych na zaklad
koloniélre specifického sloZeniigtvnich bakterialnich symbiantKirchner & Minkley
(2003) publikovali vysledky experimentu s trofolakdly antiobiotcké oS&tni Hodoter mes
mossambicus vyustilo v naruseni schopnosti rozpoznavani jadificofolaxe je totiz jednim
Z projewva altruistického chovani, které jeceno gedevsSim pro jedince sdilejici spaié
hnizdo, pro gibuzné. U termit je vedle oralni trofolaxedind i trofolaxe analni, ktera slouzi
po svlékani k fenosu symbiotickych mikroorganiZnmzasadnich pro metabolismus
lignocelulozy a cyklus dusiku. Zatimco sp@estvi béikovai je specifické pro hostitelsky
druh termifi, s bakterialnim sloZenim je to sl@f#i a dosud ne zcela jasné (Minkley et al.,
2006). Matsuura (2001) uvadi, Ze sloZerg\sti bakterialni mikrobioty je siénkolonialre
specifické, stejijako uHodotermes mossambicus a niZze tak byt pouZitoifp rozpoznavani
jedinai v hnizd. Stevni mikrobiota je sil& zavisla na druhu a kvalipotravy a nize byt
mezi koloniemi tizna vzhledem kizné skladb potravy, fiznému stadiu dekompozice,
vlhkosti, apod. SloZeniigtvni mikrobioty tedy reflektuje environmentélni poicky mezi
koloniemi. DalSim pedpokladem je podobnost ve sloZzeni mezi jedincédarhnizda
(konzistence potvrzena iliodotermes mossambicus, Minkley et al., 2006), ktera je zajisia
castou trofolaxi. Vykaly termit obsahujici sevni symbionty tak mohou byt ¥léch
distribuovany po celém hnizé tvdit tak specificky pach kolonie, vykaly jsou navic
nez mezi koloniemi vzdal&jgimi, protoze sdili podobné potravni zdroje. V tommhledu je
rozpoznavani na zakladizného slozeni produkdigesce spolehlive. Adams na zakiad
pozorovani licrocerotermes arboreus, 1991) taktéz fipousti, Ze podstatou intrakolonialniho

rozpoznavani neni jerédicny pach kolonie.
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5. Zawr a diskuze

Termitim jako rekognini faktor slouzi chemické signaly. Zakladem chemitk
profila jsou podle ¥tSiny autodi kutikularni uhlovodiky. Jiz v roce 1978 s&eim (Howard
et al.) podélo dokazat jejich vyznam v rozpoznavacich prochsélasledoval@ada praci
zabyvajicich se KU, jejich funkci a roli v chemidk@munikaci hmyzu. Zarowgjsou tyto
studie doprovazensetnymi genetickymi analyzami a behavioralnimi expenty. Existuje
fada studii zagtenych na genetické faktory v rozpoznavani tarniilotni (a svou
nara:nosti zcela mimiadna) prace Adamse (199%ggklada, Ze specificky kolonialni pach
ma silnou genetickou slozku. Zaravale uvadi, Ze rozpoznavani teniniteni zalozeno pouze
na cdi¢nych charakteristikach, jelikoz jsou jedinciiep malé genetické vzdalenosti schopni
rozpoznat jedince blizcgipuzného od vzdalempiibuznéhoRada autak potvrzuje
souvislost variability KU s genetickymi daty (Ka#b al., 1991; Lockey, 1991; Clément &
Bagneéres, 1998; Jenkins et al., 2000; Dronnet €2@D6) a tato shoda je vede k mySlence, ze
jednotlivé chemotypy reprezentuji samostatné drdblkoz ale Marten (2009¥ipsvé praci
korelaci mezi genetickymi daty a KU nenachazi, dwarse, Ze jednotlivé chemotypy
nereprezentuji kryptické druhy. Vysledk§tsiny etologickych pokuszantienych na
vyzkum agonistického chovani naZof jasnou souvislost miry agresivity s rozdily ve
sloZzeni KU (p. Haverty & Thorne, 1989; Kaib et al., 2004; Uvakf 2004). Ojediglym
piipadem v tomto ohledu je prace Florane et al. (R0@4které naipklade Coptotermes
formosanus dokladaji nekonzistenci a nejedno&mast agonistického chovani v souvislosti se
sloZzenim KU a mirou genetickéilpuznosti. Podle Su & Haverty (1991) agonistickéwdni
nezavisi jen na profilu kutikularnich uhlovodilShelton & Grace (1996) v review
agonistického chovani taktéz zmji dilezitost exogennich faktdr Clément (1986)
vypracoval samostatnou studiénovanou vlivu sezonnich zm na chovani termit Jak bylo
zZjisténo, slozeni KU mze byt sdileno vice koloniemi (nagKaib et al., 2004; Florane et al.,
2004). Nekteré prace uvadi, Ze fgs shodné chemotypy jsou termiti schopni rozpodeaty
jiné kolonie, takovym fikladem jeReticulitermes (Delphia, 2003). Rozdily v profilu KU také
nemusi vzdy predikovat agonistické chovani. Je ted¥né, Ze jsou KUipintraspecifickém
rozpoznavani dopémy o dalsi vlivy.

Vyjimkou mezi &dci, ktefi dokladaji tlohu KU v rozpoznavani, je Matsuur@d?®).
Ve své praci zastava nazor, Ze se na rozpoznavaichsech musi podilet latky rozpustné
ve vod, kterymi KU nejsou. Pouzité metody ale nejsou aé@lrektni, a proto jedba brat

jeho vysledky s rezervou.
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Cetné komplikace vznikajitplaboratornich experimentech, kdy se neda vzdy
ocekavat korespondence s jevy vyskytujicimi sé¢iropenych podminkach, malé
a nedostéujici vzorky populaci, Petriho miska vs. podzemadege a jiné. K problédm ale
muze dojit i Spatnou volbou metody, chybnou integeevysledk, nag. vyskytéi absence
agonistického chovantCasto jsou experimenty z&heny pouze na titou oblast zkoumani
a mohou tim uniknout pozornostildzité souvislosti. Zary z rekterych pokus tedy nemusi
byt vzdy objektivni a spravné. Z popsanych drsbh ¥deckému vyzkumusgi jen malé
procento. Je mozné, Ze k pochopeni biologie a eedkrmiti tento nepatrny zlomek nesgia
Zarovei je mozné, ze dosud objevené mechanismy u jednatmchemusi byt obeén

piitomné u vSech druihtermiti.

6. Shrnuti

V poslednim dvacetileti byla na téma rozpoznavédingi publikovana nemal&dka
praci, ¥tSina z nich je aleanovana eusocialnim blanieééllym. Divodem je pedevsim
daleko ¥tSi patet wdci pasobicich v této oblasti, navic je s touto skupihmyzu daleko
snazSi prace ve srovnani s krypticky Zijicimi téymiProblematika rozpoznavani tertniedy,
i pres intenzivni snahy&dci, neni doposud péwvyjasréna arada otazek bohuzeligtava
i nadale nezodpa@zena. Hlavni roli v rozpoznavacich procesech térimiaji bezpochyby
kutikularni uhlovodiky. V kazdémifpad: je nutné sloZzeni KU a mechanismy rekd@ginch
proces termitich spoléenstev i nadale studovat a testovaingé predikce a hypotézy, aby
bylo moZné porozut nejen dalSim aspekn termiti biologie, ale téZ evalnim procegm
odpowdnym za formovéni jednotlivych fenomeén

Neni pochyb o tom, Ze se v nasledujicich letechwilgjalSi a dalSi publikace na toto
téma, ke kterym se pokusimi@nit i svou budouci praci na termitech. Zajem aquoast si
termiti zasluhuji nejen Kili snaze pochopit fungovani eusociélnich spetestvi, rozlugni
mechanismu rozpoznéavani mé upkatn v ekonomické si@. Behavioralni komponenty,
jako napiklad agonistické chovani, maji potencialni vyuilkiontrole termii a mohou tak

nahradit dosavadni neSeti@Seni jejich nezadoucihdagobeni na stavbach, Ukodinde.
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