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Abstrakt

Diky rozvoji genetickych metod v populacni ekologii se podafilo v neddvné dob€ ucinit mnohé
zasadni objevy v oblasti rozmnoZovacich strategii spoleCenského hmyzu. Jednim z nich je i popis
smiSenych reproduk¢nich strategii kombinujicich vyhody pohlavniho rozmnozovani a thelytokni
partenogeneze. Kralovny takovych druhti produkuji sterilni jedince pomoci klasické pohlavni cesty z
oplozenych vajicek, zatimco budouci kralovny vznikaji nepohlavné z neoplozenych vajicek. Tento
originalni reprodukéni systém byl nejdiive popsan u nékolika rodii mravencd, velmi nedavno vsak
bylo zjisténo, Ze se nevyskytuje jen u Hymenoptera, ale byl nalezen i u tak fylogeneticky vzdalené
eusocialni skupiny jako jsou termiti. Stfidani pohlavniho procesu a thelytokni partenogeneze, které
bylo popsano jako Asexual Queen Succession (AQS), jez umoznuje pokra¢ovani geneticky
identickych generaci kraloven po smrti kralovny primarni, bylo ptivodné pozorovano jen u jediného
rodu nizSich termitl Reticulitermes. Nasemu pracovisti se vSak nedavno podafilo podilet se na
odhaleni AQS u dalSich ¢ty druhtt ze dvou podceledi vySSich termitd. Jednim z nich je i
dobte ohranicenych koloniich na lokalitach se stfedni mirou disturbance, ma ve svém Zzivotnim cyklu
tuto strategii obligatné zakofenénu. Je pro néj totiz pravidlem velmi brzké nahrazeni primarni kradlovny
zakladatelky harémem neotenickych kraloven, které zvétSuji reprodukéni schopnost a maximalni
investici do jediného brzkého vyrojeni, po kterém kolonie patrné zanikd. Pomérné kratky zivotni
cyklus, ktery pravdépodobné ziidkakdy ptesdhne tii roky, je originalnim vyuzitim této smiSené
strategie, ktera zde neslouZzi pro prodlouzeni Zivota kolonie, ale naopak piedevsim pro ranou disperzi.
Genetickd analyza ukazala, stejné¢ jako v pfipad€é ostatnich AQS druhd termitii, sexudlni ptvod
sterilnich kast i okfidlenych dospé€lcii (alath) a partenogeneticky ptivod neotenickych kraloven
s vysokou mirou zachovani heterozygotnosti, kterd ukazuje na automiktickou thelytokii s centralni
fuzi. Ontogeneticky ptivod neotenickych kraloven na zakladé pfimych pozorovani, dlouhodobych
pokust i morfometrické analyzy mizeme dokladovat z nymf Ctvrtého stadia. Sexualni dimorfismus
alati zalozeny rovnéz na morfometrické analyze ukazal vétsi velikost samicek ve vSech métenych
strukturach s vyjimkou délky tibie, ktera je vétsi u samcti. Rovnéz hmotnost se ukézala jako stabilné
veétsi u samicek. Zaroven jsme testovali hypotézu o pribuzenském vybéru a asymetrické investici do
alatt u druhti s AQS a dosli k zavéru, ze u S. minutus je na populacni trovni investice do obou pohlavi
vyvazena, coz odpovida nasim pozorovanim nepfitomnosti kolonii s inbredni genetickou strukturou

pohlavnich jedinci, kterda by mohla byt motorem pro asymetrickou produkci alati.

Kli¢ova slova: spoleCensky hmyz, termiti, vyS$i termiti, Termitidae, reproduk¢ni strategie, Asexual

Queen Succession, partenogeneze



Abstract

Thanks to the progress in genetic methods in population ecology, many critical discoveries were
recently made in the field of reproductive strategies of social insect. Among them is the description of
mixed reproductive strategies, combining advantages of sexual reproduction with thelytokous
parthenogenesis. The queens of such species produce sterile castes through classical sexual process
from fertilized eggs, while future queens develop asexually from unfertilized eggs. This original
breeding system was first described in several genera of ants, but it was found very recently, that it is
not restricted to social Hymenoptera, since it has been identified also in the phylogenetically remote
eusocial clade of termites. Switching between the sexual process and thelytokous parthenogenesis,
now known as Asexual Queen Succession (AQS), which enables a continuity of genetically almost
identical queen generations after the death of the founding primary queen, was first reported only in
one genus of lower termites, i.e. Reticulitermes. Recently, our research group participated at the
identification of AQS in four other species from two subfamilies in higher termites. One of these
species is Silvestritermes minutus. This species is locally abundant in French Guiana and lives in
small, well shaped nests on localities with a middle degree of disturbance and AQS is an obligate
element of its life cycle. We showed that this species obligatorily and very early replaces the founding
primary queen with a harem of neotenic queens, boosting thus the reproductive potencial of the colony
and maximizing the investment into a single dispersal event, followed likely by the decline of the
colony. Relatively short life cycle, which rarely exceeds three years, is an original way how to benefit
from the mixed reproduction, which is not used to extend the lifespan of the colony, but rather for an
early maximum dispersal.

Genetic analysis showed, just as in other AQS termite species, the sexual origin of sterile castes and
wing dispersers (alates) and parthenogenetic origin of neotenic queens with a high rate of conservation
of heterozygozity, indicating an automictic thelytoky with central fusion. Direct observations, long-
time experiments and morphometric analyses indicated that the neotenic queens develop from the
fourth nymphal stage. Sexual dimorphism in alates, also studied by morphometric analysis, showed
that all evaluated structures are larger in females, except for tibia, which was longer in males. The
body mass was significantly and consistently larger in females. We also tested the hypothesis on kin
selection-driven asymmetrical investment into alates and concluded that at the population level, the
investment into the two sexes of alates is identical. It is consistent with our observations of the absence
of colonies with inbred breeding structure, which might be the driving force for asymmetrical

investment.

Keywords: social insects, termites, higher termites, Termitidae, reproductive strategies, Asexual

Queen Succession, parthenogenesis
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Seznam zKkratek

AQS -z anglického ,,Asexual Queen Succession®, tedy strategie kombinujici thelytokni partenogenezi

pro produkci neotenickych kraloven s pohlavnim procesem pro produkci ostatnich kast

DF — stupné volnosti

FAA — fixa¢ni smés pouzivana pro lepsi zachovani barev vzorku

NY - nedospély jedinec imaginalni vyvojové linie, nymfalni stadium, jak je oznacovano v grafech
PCA — analyza hlavnich komponent, principal component analysis, metoda statistického vyhodnoceni
PGE - climinace jedné sady parentalnich chromozomi pfi vyvoji samct

SD — smérodatna odchylka



1. Uvod
1.1 Termiti a eusocialita

Termiti, nebo téz postaru vSekazi (Isoptera), jsou fadem hmyzu, ktery je soucasti komplexu
Dictyoptera a v soucasnosti se z hlediska fylogeneze fadi nejcastéji do pribuzenstva §vabia (Blattaria)
(Nalepa a Bandi 2000). Jakkoliv byl blizky vztah termitti a Svabu dlouho nasnad¢, teprve relativné
nedavno byli termiti s pomoci molekularni fylogeneze ustanoveni jako jejich vnitini skupina, spolu se
termitd je xylofagni rod §vabu Cryptocercus, u néhozZ se na sestersky vztah poukazovalo jiz dlouho
pfed snesenim molekularné fylogenetickych dikazti a to na zakladé jeho kryptického zivota
v rodinnych, subsocialnich komunitach a péfe o potomstvo podobné jako u termitt, véetné krmeni
s pomoci analni trofalaxe, a pritomnosti spoleénych stievnich bic¢ikovct rodu Trichonympha (Ohkuma
et al. 2009). Nekdy jsou proto sdruzovani do spolecné skupiny Xylophagodea (Engel 2011). Termiti
jsou nejstarsi eusocialni skupinou hmyzu, ktera vznikla pravdépodobné jiz v obdobi triasu (Thorne et
al. 2000, Nalepa a Bandi 2000), a¢ prvni fosilni nalezy pochézeji az z obdobi spodni kiidy (Nalepa a
Bandi 2000, Krishna et al. 2013).

Eusocialita je definovana tiemi hlavnimi prvky, tj. a) kooperativni péée o potomstvo, na niz se podili
celd skupina, b) reprodukéni délba prace, ktera vede ke specializovanym kastam zajistujicim
rozmnozovani a jinym, zajiStujicim chod kolonie (obrana, sbér potravy, péce o potomstvo, atd.); ty se
sice samy nerozmnoZzuji, ale zvysuji svou fitness péci o potomky reprodukujicich se jedincti, kteti jsou
jejich rodi¢i nebo sourozenci a c) piekryv samicich generaci, kdy spolecnd péce vede k delSimu
spole¢nému Zivotu jedincl a rovnéz rozdilné zivotnosti sterilnich a reprodukujicich se kast (Crespi
1994). Eusocialita splitujici tato kritéria se vyvinula mnohokrat nezavisle a v ramci hmyzu se objevuje
i vnékolika dalSich skupinach, v nékterych znich se vyvinula hned nékolikrat. U blanokiidlych
(Hymenoptera) se jednd o spoleCenské vcely (Apoidea), nékteré vosy (Vespidae) a kutilky
(Crabronidae) a dale o vSechny znamé druhy mravenct (Formicidae). Vyskytuje se u nékolika
australskych héalkotvornych tfdsnének (Thysanoptera) (Chapman et al. 2008) a nalézame ji u n¢kterych
msic (Sternorrhyncha) — rovnéz halkotvornych Pemphigidae a Hormaphididae (Betzig 2014). U
Coleoptera se jedna pouze o jediny vyjimecny druh australského xylofagniho brouka Austroplatypus

incompertus z Celedi Curculionidae (Kent a Simpson 1992).

Piimym disledkem vyvoje eusociality je tedy vznik kastovniho systému. Vyvoj kasty dé€lnika byl u
termitl zaznamenan nékolikrat nezavisle na sobé a to i na n€kolika urovnich fylogenetického stromu.
Kasta délnika sice mize byt permanentné sterilni, ale mnoho skupin si zachovéva schopnost

subfertility a vyvoje v plodiciho jedince (viz kapitola 1.2.1). Byla to obrana spole¢nych zdroju, ktera



vSak byla nejvétsim krokem vedoucim k opravdovému piekro¢eni prahu eusociality. Vojak, jakozto
prvni skute¢né altruistickd kasta ztraci schopnost dalsiho vlastniho rozmnoZzovani (Tian a Zhou 2014)
a je to prave obrana hnizda, ktera stimuluje evoluci tohoto altruismu (Crespi 1994). S vyjimkou dvou
velmi odvozenych skupin termitti, u nichz doslo k sekundarni ztrat¢ kasty vojaka (Bourguignon et al.
2010) a jejich ulohu zde prebiraji délnici, ji nalezneme v rizném procentudlnim zastoupeni u vSech

soucCasnych skupin termitt.

ey

Vsechny v soucasnosti zijici druhy termitt, kterych je dnes popsano ptiblizné 3000 (2933 Zijicich,
3106 véetn& fosilnich podle Krishna et al. 2013), Ziji eusocialné. Rad je v tradi¢nim pojeti délen na
dvé skupiny. Na jedné strané jde o tzv. nizsi termity, které charakterizuje asociace se stfevnimi
protisty tii fadid kmene Parabasalia (Hypermastigida, Trichomonadida a Oxymonadida) (Inoue et al.
2000), schopnymi spolu s archebakteriemi obsazenymi ve stfevé piimo travit slozité polysacharidy a
zejména celulozu. Dale se lisi pfedevS§im ontogenetickym vyvojem jednotlivych kast a méné
dokonalou délbou prace v kastovnim pojeti. Obsahuji osm celedi — Mastotermitidae,
Archotermopsidae, Stolotermitidae, Serritermitidae, Rhinotermitidae, Termopsidae, Kalotermitidae a
Hodotermitidae. Jejich hlavni slozkou potravy je dievo v rtiznych podobach a stadiich rozkladu, ¢asto
napadené houbami a plisnémi, coz usnadituje dalsi traveni celuldzy. Jejich vyvoj je linearni nebo

vétveny.

Druhé skupina — vys$si termiti, oproti tomu vyuzivaji k degradaci celuldzy vlastni enzymy celulazy a
symbiotické bakterie (rtizné skupiny Proteobacteria, Spirochaetae a dalsi)(Schmitt-Wagner et al. 2003,
Li et al. 2013) a jejich potravu tvoii z velké Casti rostlinny materidl jiz ¢aste¢né degradovany —
opadanka, hrabanka nebo humus, dale ale i stébla trav a pfipadné listy ¢i stonky rostlin. V ramci této
skupiny se nekteré rody podceledi Macrotermitinae specializuji na cilené péstovani mycelii a hyf hub
rodu Termitomyces. Velka Cast se zivi téZ zbytkovou celulézou z jilovitych materialt ptidniho
horizontu. Obsahuji jen jednu Celed’ Termidae, ktera vSak patii k nejpocéetnéjsim ¢eledim viubec (asi

1900 druhti) a obsahuje asi 85% vSech rodu termitti (Kambhampati a Eggleton 2000).

Termiti prochazeji hemimetabolnim vyvojem, jehoz prub¢h se vSak velmi 1isi v ramci Celedi a druhti a
dokonce i v ramci jednotlivych kast jednoho druhu. Ackoliv je terminologie kastovniho systému
termitti podobna jako u dalSich eusocialnich skupin, zejména spolecenskych blanoktidlych, v mnoha
ohledech se zasadnim zptisobem lisi, coz je dano kliCovymi rozdily v biologii mezi holometabolnim
fadem Hymenoptera a hemimetabolnimi termity. Napiiklad uz jen karyotypova struktura neni
haplodiploidni jako u blanokfidlych, nybrz diplodiploidni se systémem urCeni pohlavi typu
Drosophila. Zaroven jednotlivé kasty neobsahuji jen samice, ale jedince obou pohlavi, i kdyz se jejich
zastoupeni miize v ramci kast druhové specificky lisit a preferencné se posouvat ve prospech jednoho

¢i druhého pohlavi — kazdé pohlavi také uvnitt jednotlivych kast mize plnit jinou funkeci v ramci
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pohlavn¢ specifického polymorfismu a polyetismu (Hanus 2008, Roisin 2000). Ontogeneticky vyvoj
kast a tedy 1 socialni slozeni kolonii nejsou fizeny genetickou determinaci, ale jsou podminény
predevSim enviromentdlné-endokrinnim komplexem faktort, ktery je zodpovédny za diferencni
aktivaci genové exprese v riznych fazich embryonalniho a zejména postembryonalniho vyvoje (Mayr
1963). Totipotentni genom spolecny vSem jedincim hnizda totiz obsahuje vyvojové programy pro
jakoukoli kastu a k expresi vyvojovych programt pro jednotlivé kasty dochazi mnohdy az v pozdnich
stadiich hemimetabolniho vyvoje (Miura 2004, Watanabe et al. 2014). Nize uvadim jednotlivé kasty
v kastovnim systému termitli a tim zaroven definuji terminologii, tak jak ji bude ve své praci pouzivat.
Pro zavedeni terminologie stadii a kast a jejich Ceskych ekvivalentl se fidim pracemi téchto autori:

Thorne (1996), Myles (1999), Roisin (2000), Roisin a Korb (2011) a Hanus a Sobotnik (2004).

Larva — je nedospély jedinec bez naznakl specializované morfologie (kiidelnich zaklad, externich
pohlavnich organti nebo morfologickych znakti vojaka), z tohoto stadia lze nastoupit jak na

imaginalni, tak na apterni vyvojovou linii. Larvy jsou potravné zavislé na krmeni od ostatnich jedinci.

Nymfa — je nedospély jedinec s kiidelnimi zaklady rostoucimi s kazdym svlékanim, ktery postupuje

po imaginalni linii ke stadiu okfidleného alata nebo neotenického reprodukéniho jedince.

Pseudergat, nepravy délnik — pozdni bezkiidlé stadium vyvojové linie u druht s linearnim vyvojem,
ktery se vyskytuje jen u nekterych linii niz§ich termitl. Zastava funkci délnika, zachovava si vsak
Sirokou paletu vyvojovych moznosti, tedy vyvoje v nymfu a pak imago, vyvoje v bilého vojaka a
vojaka a také v neotenického pohlavniho jedince. Muze vSak také prochazet stacionarnim vyvojem,

zUstavat pseudergatem a pomahat v kolonii.

Délnik — jedinec vznikly odchylenim z imaginalni vyvojové fady smérem na sterilni linii. Tento
piechod je u vysSich termitl ireverzibilni, délnik se tedy jiZ nemtiZze vyvinout v imago. MiiZe se ovSem

u nekterych druhi stat sekundarnim pohlavnim jedincem, tedy neotenikem.

Bily vojak — vznika z délnika, larvy ¢i nymfy a je kratkodobym prechodovym stadiem piedchazejicim
stadiu vojaka. Je nepigmentovany, ma nesklerotizovanou kutikulu a mandibuly. Hlava v8ak uz je jasn¢

diferencovana a morfologicky ptipomina vojaka.

Vojak — jedinec se siln¢ sklerotizovanou hlavou, nesouci obranné struktury, jako jsou zbytnélé
mandibuly nebo hypertrofované vyusténi frontalni zlazy na kuzelovitém vyrustku. Toto stadium je jiz

permanentng sterilni a koncové.

Imago, alit, okfidleny dospélec — dospély jedinec s plné vyvinutymi pohlavnimi zldzami a kiidly,
ktery vznikl vyvojem z posledniho nymfalniho stadia. V koloniich vznikaji v reprodukénim obdobi a

pfipravuji se na svatebni let. Postradaji prothorakélni zazy a tim i moZnost dals$iho svlékani. Jde o
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jediné faktické imaginalni stadium a zaroven ancestralni rozmnoZovaci formu termiti, ktera je témér

universalné ptitomna jako hlavni rozmnozovaci kasta pro zakladani novych kolonii.

Primarni pohlavni jedinec/dealat — vznika z okiidleného dospélce po svatebnim letu a ztraté kiidel.
Primarni pohlavni jedinec zaklada s partnerem opaéného pohlavi (primarni kral s primarni kralovnou)
novou kolonii. Téméf universalné jsou kolonie zakladany jedinym parem primarnich pohlavnich
jedinct, vyjimecné, v pripadé nékterych Termitidae, jsou znamy druhy s tendenci zakladat kolonie

kooperativné s vice jedinci, tedy tzv. pleometrézou (Hartke a Rosengaus 2013).

Sekundarni pohlavni jedinci — ontogeneticky rozmanita kategorie, ktera sdruzuje pohlavni jedince,
ktefi se vyvinou do plodného stavu v matetské kolonii a nezakladaji tedy kolonii novou svatebnim
letem. Adultoid — imaginalni jedinec, ktery odvrhl kiidla a bez svatebniho letu se dale rozmnozuje v
ramci matefské kolonie. VSechny ostatni kategorie sekundarnich pohlavnich jedinct jsou jedinci
neoteniCti (neotenici), ktefi nejsou faktickymi imagy a vyvijeji se do plodného stavu z riznych stadii,
podle nichz se také klasifikuji. Ergatoid — neotenicky jedinec vznikly z apterni vyvojové linie z kasty
délnika. Pseudergatoid — vznikd zpseudergata u druhti, které nemaji kastu pravych délnika.
Nymfoid — (brachypterni neotenik) vznika znymf, obvykle je proto rozeznatelny dle zkracenych
zakladu kridel.

Interkast — jedinec snizené funkcionality, u kterého doslo k projevu kastovnich znaki nékolika
kategorii. Muze vzniknout po velké disturbanci v kolonii, jakou mulze byt napiiklad smrt
reprodukujicich se jedinct, nebo potravni deprivace. Dale mize byt jeho vznik zpisoben i parazitaci

jedince (Neoh 2010), nebo vystaveni kolonie experimentalnim podminkam.

1.2 Reprodukce pomoci sekundarnich pohlavnich jedincu

Zatimco primarni pohlavni jedinci jsou imaga, ktera zakladaji nové kolonie po svatebnim letu,
sekundarni pohlavni jedinci vznikaji v jiz existujicich koloniich a nadale se rozmnozuji filopatricky
v ramci vlastni kolonie. Vzacnéji mohou rodné hnizdo opustit a s kohortou délnikd a vojakid zalozit
novou kolonii tzv. ,,puCenim®. Neotenici maji velky evolu¢ni vyznam, jelikoZ rozmnoZovani v ramci
matetské kolonie je pravdépodobné jednim z dulezitych krokt ve vyvoji eusociality (Roisin 1999). U
mnoha druhti neslouzi jen jako nouzové strategie pro nahrazeni primarnich pohlavnich jedinci, kteii
zahynuli nebo pfestali plodit, ale ma mnohem vétsi dusledky pro vyvoj a ekologickou uspésnost druhu

(Thorne et al. 2003).

Reprodukce s pomoci sekundarnich pohlavnich jedincl navic pfinasi fadu vyhod, které ve své praci

shrnuje Myles (1999). Z hlediska sekundarnich pohlavnich jedinct jde o né¢kolik vyhod rozmnozovani
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se v ramci mateiské kolonie — v prvni fad¢ je to reprodukce asistovana pomocniky v jiz zalozeném a
fungujicim hnizd¢ s dostatkem surovin vcetné potravy, vétsi bezpecnost oproti podnikéni svatebniho
letu a jistota nalezeni partnera. Z hlediska celé kolonie pak jde predevsim o vyhodu delsi Zivotnosti
kolonie, ktera timto nemusi nutné zaniknout smrti primarnich jedinci. Dale je to mozny alternativni
zpusob rozsifovani kolonie ,,pu¢enim* novych kolonii v perifernich castech matetské kolonie, ktery
(Husseneder ef al. 2003). Naopak je ale rozmnozovani s pomoci sekundarnich pohlavnich jedinct
spojeno i s fadou nevyhod, mezi n€zZ patii predev§im potencialni inbredni deprese, jelikoz se spolu pari
geneticky blizci jedinci (potomci primarniho paru), ktefi nesou identické alely jako rodice. Dalsi

nevyhodou je i reprodukéni kompetice mezi témito blizce pfibuznymi pohlavnimi jedinci.

Tito sekundarni pohlavni jedinci v kolonii vznikaji v n€kolika pfipadech — mulze jit o izolacni
fragmentaci hnizda, kdy dojde k oddéleni casti hnizda vlivem nahodné disturbance, potravni
fragmentaci, ktera miize probehnout v lokalité s velkym mnozstvim nutri¢nich zdroji, nebo periferni
fragmentaci, ktera vznikd na okrajich velkych kolonii, kdy dochazi k oddé€leni samospravnych
podjednotek nebo pfi cileném rozsifovani kolonii ,,pucenim‘ (Myles 1999). To, Ze se tento program
spousti pii osifeni kolonie, nebo pfipadné pii jeji fragmentaci, vedlo kndzoru, ze jde o
pravdépodobnou reakci na absenci inhibi¢niho feromonu roznaseného pomoci trofalaxe, kterym
primarni kralovna zabranuje vzniku novych reprodukénich jedinct (Liischer 1961). Presny
mechanismus Sifeni byl v8ak dlouho nejasny, a¢ se mohlo dle né¢kterych vyzkumi jednat o produkci
pomoci kolateralnich zlaz (Myles a Chang 1984). Zatimco u socidlné¢ primitivnich druhti Zijicich
pouze v malych spoleCenstvech (naptf. Kalotermitidae, rod Zootermopsis a dalsi), kde je osobni
kontakt mezi jedinci kolonie skutecné zprostfedkovatelny, se piredpoklada puisobeni pomoci
kutikularnich uhlovodikt (Liebig et al. 2009, Weil et al. 2009). Naopak u druht, zijicich ve velkych
koloniich, se predpoklada spiSe tékavy signal. Mechanismy regulace rozmnozovani a signalizace
plodnosti u termit byly kazdopadné dlouho neznamé, byt s jasnymi dikazy o tom, Ze hlavni roli hraji
kralovské feromony. Teprve v posledni dobé byl poprvé popsan chemicky princip, kterym kralovna
udrzuje v kolonii své monopolni reprodukéni postaveni. Jde o tzv. kralovsky primer feromon,
identifikovany u druhu Reticulitermes speratus, jakozto smés dvou vysoce t€kavych latek (Matsuura et
al. 2010). Tyto tekavé latky mohou fungovat jako indikator fertility, atraktant délnikti, komunika¢ni
prostiedek kralovskych kast i antimikrobialni latka (Matsuura 2012).

Podle funkce, kterou sekundarni pohlavni jedinci v kolonii plni, jsou rozliSovani dopliikovi pohlavni
jedinci, ktefi vznikaji v kolonii za pfitomnosti funkénich pohlavnich jedincti a dopliuji rozmnozovaci
potencial kolonie a nahradni pohlavni jedinci, ktefi naopak nahrazuji funkéni pohlavni jedince po
jejich smrti. Zminky o takovém uspotadani nalézame uz v dile Zivot termitti (Maetterlinck 1929), kde

se lze docist, ze ,,plni-li kralovna vSekazl, 1épe snad fikajic zmocnénd samicka, nebot’ ni¢im jinym
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neni, Stédfe svij Ukol, nedostane soupetku. KdyZz povoluje v plodnosti, odstrani ji vSekazi,
neposkytujice ji potravy, nebo ji pfidaji ur€ity pocet pomocnic. Takto bylo nalezeno az 30 kraloven, v
jedné kolonii, ktera tim neupadla v bezvladi a zkazu, do niz by upadl ul, kdyby se zvétsil pocet matek,
nybrz naopak byla velmi silna a v rozkvétu. Samotné neotenické samicky pak v ceském piekladu
Maetterlinck nazyva ,,matkami plebejskymi® nebot’ morfologicky se jedna pouze o matky ,,slepé a

bezktidlé, které plni vSechny tkoly pravé kralovny bez nebezpeci pro stat.”.

1.2.1 Typy sekundarnich pohlavnich jedinci
U sekundarnich pohlavnich jedincii se rozliSuje nékolik zékladnich typt, které se lisi jak pivodem, tak
morfologii a rovnéz plodnosti. Neni vSak pravidlem, Ze by naptic¢ druhy vznikali za stejnych podminek

nebo stejnou ontogenezi.

Adultoid — sekundarni pohlavni jedinec pochazejici z imaga, které odhodilo kiidla a misto disperze
svatebnim letem se rozmnozuje v ramci své matetfské kolonie. Morfologicky jsou jen tézko odlisitelni
od primarnich pohlavnich jedincu, i kdyZz je v nékterych pifipadech zminovano, Ze jsou oproti nim
nekdy méné pigmentovani (Noirot 1985). U nékterych jedincti miize byt zbytek po kiidle v odlomové
zO6n¢ oddélen nepravidelné, pfipadné nést 1 zbytek kiidla. Jako samostatna kategorie byvaji nékdy
vycClefiovana mikroimaga, kterd nesou vSechny imagindlni znaky, ale maji vyvinuta kiidla, jez jsou
pouze zkricena (Roisin a Pasteels 1985). Zadny ze zminénych znakl ale neni uplné spolehlivy, a
pokud tedy dojde k takovému nahrazeni, je mnohdy velmi tézké urcit, zda jde o adultoidni nahradni

jedince, nebo jedince zakladajici, pfipadné€ o kolonii spoluzalozenou vice alaty.

Doklady k tomu vsak mame diky pokustim s odebranim primarnich pohlavnich jedinct, kteti byli
pozd¢ji tispésne nahrazeni témito adultoidy (Sieber 1985). Tito jedinci se vyskytuji dle vSeho jen u 13

druhti ve skupiné€ vyssich termitti. U nizSich termiti nebyli nikdy zaznamenéni (Noirot 1985).

Apterni neotenik, ergatoid — neotenicky sekundarni pohlavni jedinec, pochazejici z kasty pravého
délnika. VétSinou se vyvijeji jedinym svlékanim d€lnika, v nékterych ptipadech vSak vznikaji pomoci
dvou az tfi svlékani (Thorne a Noirot 1982) z diivodu slozité piestavby pohlavnich organd, které jsou
u délnikti redukovany a potiebuji tak vice instarti pro postupné zvétSovani svého objemu. Po prvnim
svlékani ze stadia délnika se dostavaji do pfechodného stadia, n¢kdy téz nazyvaného pre-ergatoid
(Roisin a Pasteels 1987), béhem kterého u nich dochazi k riistu pohlavnich organi, ale teprve po
druhém svlékani jsou plodni. Zatimco v nékterych piipadech se ergatoidi morfologicky nelisi od
délnikt jako napt. u Termes hospes, jindy béhem svého vyvoje prodélaji fadu vnéjSich i1 vnitfnich
zmén, jak bylo sledovano napt. u Nasutitermes corniger nebo N. columbicus, kde se béhem svlékani
objevuji i dal$i zmény, jako zv€tSeni mesonota i metanota a vznikaji drobné struktury pfipominajici
kiidelni zdklady. U druhého stadia se navic mohou objevit velmi drobné slozené oci. V histologickém

zaznamu je pak nalézan mozek bez vétSich rozdilt oproti délni¢imu, jen s velmi omezenym vyvojem
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optickych lalokt, které u délnikd témeéf chybi (Noirot 1985). Funk¢ni ergatoidi jsou pravdépodobné
spise kratkodob¢ Zijici kastou, vzhledem k velmi malym tukovym zasobam, ac v piipadé N. corniger
déle nez bézny délnik. Ergatoidni samice vSak maji ve srovnani s primarni kralovnou mnohem nizsi

uroven fyzogastrie (nadmérného zvétseni zadeCku) a tudiz i plodnosti (Myles 1999).

Apterni neotenik, pseudergatoid — pohlavni jedinec vznikajici z nepravého délnika — pseudergata,
ktery se vyskytuje u termitti, kterym chybi kasta pravého délnika. U nékolika Celedi nizSich termitd
existuje kasta tzv. nepravych délnikt, kteti v pozdnim instaru vratn€é opoustéji imaginalni linii.
V piipadé svleCeni do stadia pseudergatoida je tento proces Casto doprovazen velmi agresivnimi stiety
a souboji mezi pfibuznymi jedinci stejného pohlavi. U pseudergatoidi nedochazi k velkym
morfologickym zménam pfi svlékani do terminalniho stadia, Casto je spojen pouze s vyssi pigmentaci

a ristem pohlavnich organtl, fyzogastrie a plodnost je pomérné omezena (Nagin 1972, Myles 1999).

Brachypterni neotenik, nymfoid — sekundarni pohlavni jedinec pochazejici z nymfalni linie. Tito
jedinci mohou vznikat z nymf rGznych stadii. Oproti ergatoidim je v jejich ptipadé ke vzniku
zapotiebi vétSinou pouze jediného svlékani, jelikoz pohlavni organy jsou jiz u nymf ve srovnani
s délniky dobfe vyvinuty (Noirot 1985). Morfologicky se tento typ velmi li$i na zakladé¢ nymfalniho
stadia, ze kterého pochazi. Jako hlavni charakteristika se ale uvadi, Ze ve vSech piipadech maji tito

jedinci znateln€ zkracené a rovnéjsi kiidelni zaklady nez odpovidajici nymfalni stadia.

Doba mozného vzniku téchto nymfoidnich neotenikli je velmi $patné dokumentovana, i kdyz podle
nekterych zminek (Noirot 1985) mohou u vysSich termith vznikat jiz po osmi tydnech od zaloZeni
oddélkti. Vyvoj nymf vneoteniky dobie zdokumentoval Miller (1942) u nizSiho termita
Prorhinotermes simplex, ktery je charakteristicky velice flexibilnim vyvojem a zachovanim vysoké
schopnosti odpovidat ontogenetickymi proménami na zménu socidlniho ¢i nutri¢niho statusu kolonie.
Izolované nymfy tohoto druhu se v fddu né€kolika dnti po osifeni svlékaji v neoteniky a po nékolika

tydnech obnovi funkéni kolonii.

Samotnd morfologickd prestavba v nymfoidniho neotenika je doprovazena nékolika dalSimi znaky.
Dle hypotézy Mylese a Changa (1984) je vyvojovy program piestavby v neotenika zpisoben diky
Castecné expresi imaginalniho vyvojového programu, diky cemuz dojde k dozrani pohlavnich organii,
ale je pozastaven celkovy vyvoj kiidel. Pfedev$im jde v tomto pfipadé o vyvoj vnéjsSich pohlavnich
organti a rovnéz jejich vyvoj vnitini. U neotenikd se Casto projevi celd fada dalSich zmén, jako jsou
CasteCna pigmentace, ztrata ¢i redukce abdominalnich stylt (kterd vSak neni pravidlem a miize se liSit
v zéavislosti na druhu, pohlavi a reprodukéni strategii), modifikace kutikularnich set, vyvoj sloZzenych
oc¢i a ocelli (Costa-Leonardo et al. 1999) a vyvoj kiidelnich zékladii v redukované formé. DalSimi

zaznamenanymi zménami jsou i nepatrné zmenSeni hlavy, prodlouzeni tibii nebo vyvoj kycelni
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(coxalni) armatury, ktera je sice spole¢na délnikiim i vojaktm, ale vétSinou chybi u imag (Sewel a

Watson 1981). Jedna se o nejrozsifenéjsi sekundarni strategii v ramci vysSich termitu.

V nékterych piipadech se jako zvlastni kategorie nymfoidd vy€lenuje alatoid, coZ je neotenik vznikly

z posledniho pre-imaginalniho instaru (Gay 1971). Vyskytuji se vSak velmi vzacné.

Larvoid — sekundarni pohlavni jedinec, ktery vznikl z nedospé€lého larvalniho stadia. Vyskytuje se u

nékterych nizsich termitd (Myles a Chang 1984).

Plodny vojik, neotenicky vojik — pouze u jediného rodu Zootermopsis si vojaci vSech tii druhi
zachovali moznost rozmnozovani, kteti tak rovnéz mohou plnit tlohu sekundarnich pohlavnich
jedincit (Myles 1986). Jedna se vlastné o pseudergata, u které¢ho se jedinym svlékanim zaroven spusti
morfogenetické procesy charakteristické pro vojaka a pro neotenika. Néktefi autofi v tomto ojedin€lém
pozorovani spatfuji velky adaptivni vyznam, ktery pfisuzuji schopnosti tohoto neotenika uspét
v soubojich o reprodukéni misto v kolonii, ptipadné pti konfliktu se sousednimi koloniemi, které jsou

u rodu Zootermopsis pomérné ¢asté (Myles 1986, Thorne et al. 2000).

evwr

1.2.2 Sekundarni pohlavni jedinci u nizSich termiti

Neotenie je velmi rozsSifend u vSech skupin niz$ich termiti a nelézdme ji az u 60% roda. U
Termopsidae (ve 100% druhtl) jsou témito ndhradnimi pohlavnimi jedinci pfedevsim pseudergatoidi,
ale vmenS$im procentu se vyskytuji i nymfoidi a larvoidi. Zaroven do této skupiny patii i rod
Zootermopsis, u kterého nalézame plodné vojaky (Myles 1986). Sekundarni samice zde nedosahuji
vysokého stupné fyzogastrie. U jediného druhu rodu Mastotermes (Mastotermitidae) jsou v socialni
struktufe neoteni¢ti jedinci ¢astéjsi, nez pohlavni jedinci primarni. Neotenické kralovny rovnéz nejsou
fyzogastrické a jedna se vzdy o ergatoidy (Watson a Abbey 1985). U Hodotermitidae (67%) jsou
neotenici nachazeni asi v poloviné pfipadi a jednd se vzdy o jedince nymfalniho pivodu. Ti
v nékterych ptipadech v kolonii funguji i ve vétsich poctech zaroven. V ramci celedi Rhinotermitidae
(57%) se zastoupeni neotenikli velmi lisi. U podc¢eledi Heterotermitinae i Coptotermitinae nachazime
neoteniky nymfoidniho nebo ergatoidniho ptivodu schopné Zit ve vétsich poctech pohromadé a jejich
samice byvaji fyzogastrické, zatimco u Prorhinotermitinae obvykle pouze neoteniky ergatoidni, byt’
jsou neotenie schopné i nymfy. Neotenici jsou jen lehce fyzogastricti a funguji jako ndhradni pohlavni
jedinci nahrazujici ve vétSim poctu zakladatelsky par. Velmi nedavno byla u P. canalifrons
zaznamendna schopnost neotenikil opustit kolonii se skupinou pseudergatti a zalozit kolonii novou
pucenim (Rupf a Roisin 2008). U Rhinotermitinae se vyskytuji ergatoidi, fungujici hlavné pfti
izola¢nich fragmentacich a rovnéz jsou schopni koexistence ve vétsich poctech. V dalSich podceledich
jako Termitogetoninae nebo Psammotermitinae je neotenie rovnéz zndma. U Kalotermitidae se
neotenie objevuje v méné nez poloviné rodt (46%). I u téch navic v koloniich nalézame spise primarni

usporadani nez sekundarni. Nejcastéji zde neotenici slouzi jako nahradnici za primarni jedince a
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nevyskytuji se s nimi v kolonii sou¢asné. Neotenici jsou pivodem pseudergatoidi, larvoidi, nebo
nymfoidi (Myles 1999). Samice jsou ve vSech pfipadech nefyzogastrické. Vysoka agresivita mezi

vznikajicimi sekundarnimi pohlavnimi jedinci ¢asto vyusti v rozmnozovani pouze jednoho paru.

1.2.3 Sekundarni pohlavni jedinci u vys$Sich termiti

Neotenie v ramci vysSich termitd neni pfili§ rozSifena a nalézame ji pouze u 14% rodd. Tato strategie
se dlouho ukazovala pouze jako nouzovy rozmnoZovaci prostiedek a opatfeni v piipadé smrti
primarnich pohlavnich jedinct. Jak ale pozdéji uvidime, miZe mit i zasadni vyznam jako stabilni

strategie v ramci zivotniho cyklu.

V podceledi Apicotermitinae je v naprosté vétsiné kolonii socialni uspotfadani primarniho charakteru.
Prvnim typem jsou neotenici nymfoidniho charakteru, kteti jsou nalézani velmi vzacné v ramei rodu
Anoplotermes. Druhym typem sekundarnich pohlavnich jedinct jsou u nékterych druhd adultoidi, ktefi
spolu v malych poctech mohou koexistovat. U podceledi Nasutitermitinae jsou neotenici vzacné
nalézani u nékterych xylofagnich druhti. Nasutitermes polygynus je jednim z druhd, u kterych se
v ramci oddéleni ¢asti kolonie pii dostatku zdrojii objevuji adultoidi, ktefi se vyskytuji i ve vétsich
poctech vjednom hnizd¢ (Roisin a Pasteels 1986). U né€kterych druhti, jako napf. Nasutitermes
corniger €i N. columbicus, se prokazateln€ vyskytuji i ergatoidi, kteti vznikaji jakozto nadhradni jedinci
po smrti primarnich pohlavnich jedincii, samicky jsou fyzogastrické a Casto se rovnéz vyskytuji ve
velkych poctech (i nékolik stovek vjednom hnizd€)(Noirot 1985). Nepocetné, ale fyzogastrické
neotenické samicky nymfoidniho ptivodu, byly nalezeny téz u lichenofagniho druhu Constrictotermes
cavifrons (osobni pozorovani). U Macrotermitinae skute¢né neoteniky nenalézame. Zatimco ve vétSiné
hnizd je nachazen primarni par, jakozto nouzovou strategii pfi osifeni kolonie u této skupiny nalézame
adultoidy (Darlington 1985), ktefi mohou v mensich poctech koexistovat. Mohou se téz vyskytovat u
kolonii, kde primarni kralovna polevuje v plodnosti. Nahradni samice dosahuji velmi vysokého stupné
fyzogastrie. Zdokumentovany jsou ptipady u Macrotermes michaelseni (Darlington 1985) a
Macrotermes herus (Darlington 1988). Nejvétsi incidenci rozmnozovani pomoci sekundarnich
pohlavnich jedinct vSak nalézame u podceledi Termitinae. U rodu Cubitermes se objevuji hnizda
vétSinou primarni struktury. Pokud u nékterych druhli nachazime pohlavni jedince nahradni, jedna se o
adultoidy ¢i mikroimaga. Pouze v nékolika pfipadech byli nalezeni nymfoidi a v jednom piipadé

pravdépodobné nefunkéni ergatoidi, vznikajici dvéma svlékanimi (Noirot 1969).

U rodu Paracapritermes je vzacné dokumentovan vznik alatoidli (Gay 1971) ¢i pseudoimag. Rovnéz
se zde vyskytuji adultoidi. Sekundarni jedinci se snasi i ve vétsich poCtech pohromad¢ a samice byvaji
fyzogastrické. U rodu Amitermes mize byt neotenické uspotfadani v koloniich Castéj$i nez primarni.

Neotenici jsou nymfoidi a samice byvaji fyzogastrické (Myles 1999).
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U druhu Cavitermes tuberosus (Fournier et al. 2016) je piitomnost sekundarnich pohlavnich jedinc
pozorovana asi v poloviné kolonii, vétSinou u vétSich. Jde o lehce fyzogastrické nymfoidni samicky,
pochazejici z tfetiho nymfalniho stadia, prochazejici pfes univerzalni stadium ,,Cekatelky”. V tomto

stadiu mtize v kolonii vyckavat az do okamziku nahrazeni primarni kralovny.

V ptipadé Termes hospes se mohou v koloniich nouzové vyvijet ergatoidi (Noirot 1985, Roisin 1990),
vznikajici pomoci dvou svlékani, ktefi maji velmi malou troven fyzogastrie a jsou spiSe kratkodobé
zijici. Velmi rozsifena je v této podceledi neotenie spojena s parazitickou Zivotni strategii. U druhd,
které se totiz specializuji na ziskavani potravy pifimo z materialu hnizd jinych druhii je nahrazovani
velmi Casté, snad kvili velmi riskantnimu zpiisobu Zivota, pti kterém mohou o primarni zakladatelsky
par snadno pfijit a bylo by tak velmi nestrategické spoléhat se na dlouhy Zivot jediného paru.
Neotenici byli pozorovani u druhtt Xylochomitermes occidualis a X. reductus, dale u Hesperotermes
infrequens, Crepititermes verrucosus, Spinitermes brevicornutus a S. nigrostomus, a u obligatnich
parazitl, u nichz jsou vSak tito neotenici nachazeni pouze v parech Ahamitermes hilii a Incolitermes

pumilus (Myles 1999). Ve dvou pfipadech byly pozorovany neotenické sami¢ky nymfoidniho piivodu

u druhu Inquilinitermes inquilinus (osobni pozorovani).

I kdyZ u samotného bazélniho rodu Syntermes nejsou sekundarni pohlavni jedinci v koloniich nikdy
nalézéni (Myles 1999), v podceledi Syntermitinae je znamo né¢kolik malo rodd, kde se neotenici
vyskytuji. Napt. u druhu Silvestritermes euamignathus (Costa-Leonardo et al. 1999), kde jsou nalézani
neoteniCti jedinci nymfoidniho a v n€kolika ptipadech i ergatoidniho piivodu obou pohlavi ve velkém
poctu v koloniich, z nichZ byl experimentalné odebran primarni par. V nékterych ptipadech ke vzniku
takovych jedinci mtize pravdépodobné dojit po fuzi dvou kolonii (Haifig et al. 2016). VSichni tito
neoteniCti jedinci pochdzeji pravdépodobné ze ctvrtych a patych nymfilnich stadii, nalezen je i jeden
ptipad alatoida (Costa-Leonardo et al. 1999). U dalsiho humivorniho druhu Embiratermes neotenicus
(Holmgren 1906, Fougeyrollas et al. 2015) jsou naopak nymfoidky ve spole¢nosti primarniho krale
nachazeny téméf ve vSech piipadech, zatimco nalezy kolonii obsahujici dva primarni pohlavni jedince
jsou velmi vzacné. V tomto piipadé velmi fyzogastrické neotenické kralovny (v poctu i nékolika
desitek az stovek v jednom hnizd¢€) vznikaji z nymf ¢tvrtého stadia. DalS§im druhem s pozorovanym
vyskytem neotenickych kraloven namisto kralovny primarni (Emerson 1933) je i mtj modelovy druh

Silvestritermes minutus, studovany v této praci.
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1.3 SmiSené reprodukéni strategie u spolecenského hmyzu

Jednim z nejzasadnéjSich krokti v evoluci zivych organismi byl vznik biparentalniho pohlavniho
rozmnozovani, pfi némz potomstvo vznika ze zygoty tvofené splynutim samdéich a samicich
pohlavnich bunék (amfimixie) a je zdaleka nejbéznéjSim zplsobem rozmmnoZovani u vétSiny
mnohobunéénych organismi. Tato dominance sexualni reprodukce je vSak v mnoha ohledech tézko
vysvétlitelnd a je zékladem celé fady evolucnich teorii o vyznamu, ptivodu a zejména udrzeni
pohlavniho rozmnoZzovani u vétSiny soucasnych organismd, jejichZ spolenym jmenovatelem je snaha
vysvétlit tzv. ,,paradox sexuality* (paradox of sex). Gonochoristickd amfimixie, spojena s rozriznénim
pohlavi na mikrogametické samce a makrogametické samice, je totiZ procesem dosti naro¢nym, ktery
vyZzaduje fadu slozitych mechanismt a investic jak na tirovni bunék, tak na urovni celych organismu a
jejich chovani, jez maji za cil zajistit nalezeni partnera a Uspé€Sné oplozeni. DalS$im zjevnym
problémem plynoucim z podstaty biparentalniho rozmnoZzovani je z pohledu jednotlivce pfenos pouhé
poloviny jeho genti do generace potomkid. Z pohledu samic je tu pak nutnost produkce samct, kteti
sami aktivné neplodi potomstvo (Maynard Smith 1978, Williams 1975). Posledné zminény problém je
jednim z nejcastéjSich argumenti, které zpochybiuji vyhodnost biparentalniho rozmnozovani, znamy
pod anglickym terminem two-fold cost of sex (Maynard Smith 1971). Paradoxem sexuality pak je
pravé fakt, Ze jsou existujici zplsoby rozmnozovani, které netrpi zminénymi nedostatky

biparentalniho rozmnozovani, tak malo rozsifeny mezi souasnymi organismy.

Nejbeéznéjsim z nich je partenogeneze, tedy rozmnozovani s pomoci vaji¢ek neoplozenych opacnym
pohlavim. Partenogenetické rozmnozovani s sebou piinasi mnoho vyhod z hlediska samic, pro néz
takovy zpusob reprodukce znamena prenos dvojnasobného mnozstvi genli a moznost rozmnozovani
bez ptitomnosti samce (Maynard Smith 1978). Partenogeneze samotna jako produkce potomstva
z vaji¢ek neoplozenych samcem v sobé zahrnuje Sirokou Skalu cytogenetickych mechanismi, které se
lisi svym dopadem na genetickou strukturu potomstva, od ¢isté klonality v pfipad€ apomixie az po
geneticky rozriznéné potomstvo vzniklé prostiednictvim automixie (samooplozeni) — splynutim

haploidnich ootid, jez vznikly meiotickym procesem, véetné genové rekombinace.

Z hlediska ploidie potomkd a pohlavi, které je partenogezi produkovano, existuji nasledujici typy
partenogeneze (Kirkendall a Normark 2003): a) thelytokie — z neoplozeného vajicka se vyviji pouze
samici potomstvo, obvykle diploidni, b) arrhenotokie — z neoplozeného vajicka se vyviji pouze samci
potomstvo, které je obvykle haploidni, ¢) pseudogamie (gynogeneze) — ke spuSténi embryogeneze je

potieba priichodu sam¢i pohlavni bunky, ale zygota nese pouze samici chromozomy (Schlupp 2005).

Na cytologické bazi se pak rozliSuje thelytokni partenogeneze apomikticka (ameiotickd), pti niz

neprobiha meidéza a nedochazi k zadné rekombinaci alel — potomci jsou tedy pravymi klony své
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matky. Druhou, a to velice odli$nou z hlediska mechanismu, prubéhu i délky trvani, je partenogeneze
automiktickd (meioticka), kde prvni faze meidzy jsou podobné jako pii pohlavnim rozmnoZzovani a
kde mize rovnéz v profazi I dojit ke genové rekombinaci (Pearcy et al. 2006). Ve vysledku dévaji
vznik hapolidnim bunikdm, ale samotna diploidni zygota vznika fuzi mezi dvéma jadry pochazejicimi
ze stejn¢ho primarniho oocytu. Pro obnoveni diploidie se pak vyuzivaji rGzné mechanismy —
terminalni fuze, centralni fuze, duplikace gamet a nekolik alternativnich mechanismt jako naptiklad

nahodna faze (Schon et al. 2009) (obr. 1).

bez rekombinace s rekombinaci
= EB
5 primarni oocyt c
=5 5

1. meiotické deleni

% sekundarni oocyt

L0000 ~ 0006
ocoee ocese

termindlni  centralni termindlni  centraini
fuze fuze fuze fuze

duplikace gamet duplikace gamet

Obr. 1. Nejcastéjsi mechanismy automiktické thelytokni partenogeneze (samooplozeni), pii niz se tvofi
diploidni samici zygota splynutim jader haploidnich ootid, vzniklych meiotickym d€lenim primarniho oocytu.
Dalsi alternativou k pohlavnimu procesu je klonalni rozmnozovani s pomoci polyembryonie, kdy
dochazi k rozd¢€leni jedné ryhujici se vajeéné bunky na nékolik dalSich a ktera je znama u Strepsiptera,
Ichneumonomorpha, Aculeata a Proctotrupomorpha (Strand a Grbi¢ 1997).

U druhti s haplodiploidnim urcenim pohlavi se uplatiiuje arrhenotokie, tedy plozeni diploidnich samic
z oplozenych vajicek a haploidnich samcii z vajicek neoplozenych, splynutim jejichz gamet vznika
znovu diploidni potomstvo sdilejici 75% spolecnych gend. Tento geneticky asymetricky systém je
nejcastéji sklonovanym argumentem pro vznik eusociality u nékterych z téchto skupin, jmenovité
mnohych blanokiidlych a tfasnének. Nejveétsi skupinou, kde s ojedinélymi vyjimkami nachdzime
haplodiploidii, jsou Hymenoptera, rovnéz je znama u vSech Thysanoptera, Micromalthidae,
Chironomidae, nckterych skupin Margerodidae a Aleyrodoidea a dalSich (Normark 2003). U
poslednich dvou pravdépodobné vznikla pomoci PGE — eliminace jedné sady parentalnich

chromozomii pii vyvoji samct (Kol-Maimon et al. 2014).
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Thelytokni partenogeneze je napfi¢ celym systémem hmyzu dosti rozSifena a byla zaznamenana
alespoii u nekterych zastupct u véts§iny hmyzich fadi. OvSem jen u relativné malého poctu hmyzich
linii zastava thelytokie klicovy vyznam v zivotnim cyklu druhu a zvelké ¢asti se omezuje na
akcidentalni vyuziti pfi nepfitomnosti samcti, nebo jen na trovni nékterych populaci. Casto se tedy
vyskytuje jako fakultativni strategie, napt. u Phasmatodea (Scali et al. 2003), Ephemeroptera (Tojo et
al. 2006) a jinych, vcetné né€kolika skupin blanokiidlych, jako napt. u Apis mellifera capensis
(Oldroyd et al. 2008), nekterych parazitickych vos (Stille a Déavring 1980) a halkotvornych Zlabatek
Cynipidae. U nékterych druhi s haplodiploidnim systémem urceni pohlavi miize paraziticka bakterie
Wolbachia zptsobit spusténi duplikace gamet u neoplozenych vajicek a jejich vyvoj v thelytokni
samice (Huigens et al. 2004). Stejn¢ho efektu dosahuje i symbioticka bakerie Rickettsia u parazitoida

Pnigalio soemius (Giorgini et al. 2010).

Skute¢ného vyuziti potencialu partenogeneze dochazi v mnoha pfipadech v kombinaci
s rozmnozovanim biparentalnim. Praveé takové smisSené reprodukéni strategie jsou velmi Casté a stavi
partenogenezi jako obligatni soucast zivotniho cyklu, ktery kombinuje vyhody pohlavniho procesu
s procesem partenogenetickym. Jinymi slovy, navzdory pomérné Siroké dostupnosti partenogeneze
rozmanitym vyvojovym liniim si pohlavni rozmnozovéani udrzuje svou dominanci a velmi Uspesné
skupiny jsou takové, které se biparentdlniho mnoZeni nevzdavaji zcela, ale kombinuji jej

S partenogenezi.

Jednou z takovych uspéSnych skupin s obligatnim stfidanim sexualniho a partenogenetického procesu
jsou Aphidoidea, u nichz zakladajici samicka (fundatrix) vznika z oplozeného piezimujiciho vajicka,
zatimco po zalozeni halky se pii panovani vhodnych klimatickych podminek jiz rozmnozuje Cisté
partenogeneticky, a to klonalné s pomoci apomixis (Moran 1992). Pohlavné vznikla generace slouzici

pro rozmnozeni vznika zase pouze pred zimnim obdobim, kdy se podminky zhorsuji.

1.3.1 SmiSené strategie u socidlnich blanokfidlych

Na zakladé vyuziti genetickych metod v populacni ekologii byly také v rdmci spolecenského hmyzu
pomémeé neddvno objeveny nové strategie, které vsobé kombinuji vyhody pohlavniho a
partenogenetického rozmnozovani (Wenseleers a Van Oystacyen 2011). V téchto smisenych
reprodukénich strategiich se uplatiuji unikatni procesy, diky kterym se né€kteti z jejich nositelt stali

ekologicky velmi GspéSnymi.

Prvni skupina, kde byly smiSené strategie pozorovany, byli spoleCensti blanok#idli, konkrétn¢ nékolik
druhd mravenct. U evropského druhu mravence Cataglyphis cursor kralovna vytvaii dalsi kralovny
pomoci thelytokni partenogneze, zatimco dé€lnice vznikaji pohlavni cestou — ty v n€kterych piipadech

zlstavaji plodné a v kolonii se dale pari se samci (Cagniant 1979). Proces vedouci k obnoveni
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diploidie byl popsan pozdéji a jedna se v tomto pfipadé o automixis s centralni fuzi (Pearcy et al.

2004).

Jihoamericky mravenec Wasmannia auropunctata mé cyklus odliSny — i zde pohlavni cestou vznikaji
z vajicek oplozenych samci sterilni délnice, zatimco z neoplozenych vajicek se lihnou dalsi kralovny.
V nékterych piipadech vSak pomoci partenogeneze, pii které je béhem oplozeni vajicka sam¢i buiikou
samici geneticky material vyloucen ze zygoty, vznika naopak sam¢i potomstvo identické s otcem. Jde
o prvni pfipad klonalniho rozmnozovani samic i samcl vedouci k oddéleni samciho a samiciho
genofondu. Diky této strategii je tento druh velmi rychly a Uspé$ny diky moznosti zakladani
klonalnich populaci v nové obsazenych arealech. Obnoveni diploidie u samic je zde zajisténo pomoci

centralni fuze (Fournier et al. 2005).

DalSimi druhy mravenct, u nichz se vyskytuje smiSend reprodukeni strategie veetné schopnosti samci
klonality je Vollenhovia emeryi (Ohkawara et al. 2006) a Paratrechina longicornis (Pearcy et al.
2011). U druhého zminéného je princip obnovy diploidie sice neznamy, ale je pravdépodobn¢ zajistén
pomoci centralni fuze jako u vSech dosud objevenych Hymenoptera se smiSenou reprodukéni strategii
(Wenseleers a Van Oystaeyen 2011). Poslednim objevenym druhem se smiSenou reprodukéni strategii
je Anoplolepis gracilipes, u n&jz se pro obnoveni dipoidie vedle centralni fize uplatituje téZ apomixis

(Gruber 2012, Gruber et al. 2013).

1.3.2 Asexual Queen Succession u termiti

Ac¢ se dlouhou dobu myslelo, Ze je tato smiSena strategie omezena jen na nékolik druhii blanokfidlych,
prisel vroce 2009 markantni objev reprodukéniho systému kombinujictho vyhody pohlavniho a
nepohlavniho rozmnoZovani i v ramci tak fylogeneticky vzdalené skupiny, jako je eusocidlni skupina
termitli. Zatimco schopnost thelytokni partenogeneze kraloven byla u termitii prokazana jiz diive
(Stansly a Korman 1993, Matsuura a Nishida 2001, Matsuura et al. 2004), dlouho se ji nepfisuzoval
velky vyznam v ramci Zivotniho cyklu a byla povazovana pouze za fakultativni ¢i nouzovou strategii.
V roce 2009 vsak bylo u niz§iho termita druhu Reticulitermes speratus (Rhinotermitidae), zijiciho ve
dreve, pii sbéru hnizd a analyze socialniho usporadani témét ve vSech koloniich nalezeno namisto
jedné primarni kralovny velké mnozstvi az nékolika set (maximalni nalezeny pocet ¢ital 676 jedinct)
neotenickych kraloven nymfalniho ptivodu spolu s primarnim kralem (Matsuura et al. 2009). Pouze
v jedné z kolonii byla nalezena spolu s neotenickymi i kralovna primarni, coz ukazovalo na jeji velmi
brzké nahrazeni, které bylo v podstaté pravidlem v ramci zivotniho cyklu. Pivod téchto nahradnic byl
nejasny, jelikoz pokud by se jednalo o potomstvo krale, muselo by nutné€ po ¢ase dochazet k inbredni
depresi. Geneticka analyza nicméné ukazala, Ze témét vSechny genotypované neotenické kralovny
byly homozygotni na vSech péti lokusech pro alely pochézejici od primarni kralovny a zaroven

neobsahovaly Zadnou alelu primarniho krale, coz jasn¢ ukazovalo na jejich partenogeneticky ptivod.
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Oproti tomu u genotypovanych jedincut sterilnich kast i okfidlenych pohlavnich jedincti byly nalezeny
alely obou rodict. Tento princip se tak ukéazal jako strategie analogickd smiSenym strategiim u vySe
zminovanych druhtt mravencii (Wenseleers a Van Oystaeyen 2011), byt’ se u R. speratus pii obnove
diploidie uplatiiuje automixie s termindlni, nikoli centralni fuzi (Matsuura 2010). Jedna se tak o dalsi
z mnoha fascinujicich ptikladi konvergentni evoluce fylogeneticky nesmirné vzdalenych eusocialnich

skupin mravenci a termitd.

Tato originalni strategie zahrnujici stfidani pohlavnich a nepohlavnich generaci, které zajistuje plny
geneticky vklad primérni kralovny do decefinych generaci neotenickych kraloven a tedy jeji maximalni
podil na genotypech sterilnich kast a okfidlenych dospélcii i po jeji smrti, byla nazvana Asexual Queen
Succession (AQS) (Matsuura et al. 2009). Pozdéji byla AQS nalezena i u dvou dalsich druhii stejného
rodu, tj. severoamerického R. virginicus (Vargo et al. 2012) a jihoevropského R. lucifugus (Luchetti et
al. 2013). Podle nejnové¢jSich fylogenetickych poznatkid se vSak oproti ofekavani nejednd o
monofyleticky vznik v ramci rodu, ale pravé naopak jde o troji nezavisly vznik AQS vramci tii
odlisnych fylogenetickych vétvi, které jsou zaroven geograficky jasné¢ oddélené skupiny, asijske,

evropské a severoamerické (Dedeine ef al. 2016).

Princip pfepinani mezi produkci oplozenych a partenogenetickych vajicek nebyl zpocatku znam.
Nedavno vSak japonsti objevitelé AQS u R. speratus navrhli vysvétleni. Na zéklad¢ skenovani
povrchu vajicek pod elektronovym mikroskopem zjistili, Ze na vnéjSim povrchu partenogenetickych
vajicek, ze kterych se vyvijeji neotenické kralovny, je napadna absence mikropyli, slouzicich ke
vstupu samciho spermatozoidu, zatimco u vajicek davajicich vznik ostatnim kastam se mikropyle
vyskytuji. Podil téchto vajicek se navic 1isi v pribéhu sezony ¢i veéku kolonie. U vajicek bez mikropyli
tak nemutze dojit k oplozeni spermatozoidy a tudiz by se mohlo jednat o pifipadny mechanismus

kontroly fertilizace ze strany samotné kralovny (Yashiro a Matsuura 2014).

V této smiSené reprodukeni strategii kralovny produkuji délniky, vojaky i oktidlené disperzni jedince
pomoci klasické pohlavni cesty z oplozenych vaji¢ek, zatimco budouci ndhradni kralovny vznikaji
nepohlavné pomoci thelytokni partenogeneze (Matsuura et al. 2009). Adaptivni vyznam této strategie
tak podle vSeho je zkombinovat vyhody pohlavniho i partenogenetického rozmnozovani, a zaroven
eliminovat jejich nedostatky. Velkou vyhodou AQS je, Ze zhlediska rozmnozovéani a Sifeni alel
zakladajiciho paru kolonie vytvaii v podstaté idealni genetickou strukturu potomstva. U sterilnich kast,
produkovanych pohlavni cestou — tedy délnikd a vojaki, je zachovana geneticka variabilita slouzici
castecn¢ jakoZzto obranny evolu¢ni mechanismus vici patogentim, parazitim a vykyvim prostiedi.
Mezi okiidlenymi imagy, produkovanymi taktéz pohlavné pii rojeni kolonie, je rovnéz zajisSténa
geneticka variabilita pro zakladani novych kolonii a nesou ve shodném poméru alely obou rodict. I po

nahrazeni primarni kralovny jejimi neotenickymi naslednicemi, produkovanymi pomoci thelytokni
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partenogeneze, zustava geneticka informace u dalSiho potomstva, které dale vznika parenim
neotenickych dcer s primarnim kralem, témét identickd jako u generaci produkovanych primarni
kralovnou. Tyto neotenické kralovny sice nedosahuji plodnosti krdlovny primarni, ale bohaté ji
kompenzuji svym poctem, coz kolonii umoznuje intenzivni populacni rust, at’ jiz jde o sterilni kasty
nebo okfidlend imaga v dobé rojeni. Navic je vyssi pocet kraloven z hlediska kolonie mnohem
partenogenetické kralovny znovu dopliuji své fady pomoci partenogeneze a ndsobi tak svlj pocet
dalsimi generacemi (Matsuura 2010). Tato unikatni kombinace vyuziti vyhod pohlavniho a
nepohlavniho procesu se ukazala jako idealni evolucni strategie, kterd by podle vS§eho mohla byt vice

rozsifena.

Velmi nedavno se skutecné ukazalo, ze AQS neni omezena jen na jediny rod vramci nizSich

vvvvvv

Termitidae (ktefi jsou nazyvani téz vyssi termiti). AQS byla v poslednich ¢tyfech letech pozorovéana u

¢ty humivornich druht ze dvou podceledi vySSich termitdi, Zijicich v jihoamerickych tropech

Francouzské Guyany.

V podceledi Termitinae jsme ve spolupraci s nasimi kolegy z Belgie zkoumali druh Cavitermes
tuberosus (Fournier et al. 2016), u néhoz nachazime v socialnim uspotadani u mladsich kolonii sice
primdrni monogamni par, ale u vétSich kolonii vzdy jednoho primarniho krale se stovkami
neotenickych kraloven, které jsou oproti primarni kralovnée jen lehce fyzogastrické, ale tuto snizenou
plodnost vynahrazuji svym velmi vysokym poctem (az 667 neotenickych kraloven). Nahrazeni
primarni kralovny zde probiha az ve stfedné starych koloniich, diky ¢emuz jesté primarni monogamni
par mize vyprodukovat dostatek alatdi, aby mohlo probéhnout rojeni uz v tomto stavu. Dalsi rojenti jiz
probihaji u sekundarnich kolonii a pravdépodobné se cyklicky kazdoro¢n¢ opakuji. U tohoto druhu se
stejné¢ jako u rodu Reticulitermes ukazala u vSech genotypovanych neotenickych kraloven
neptitomnost alel krale a tedy jejich partenogeneticky plvod. Zaroven vSak analyza na sedmnécti
lokusech ukézala u neotenickych kraloven pouze homozygotni kombinace alel, coz naznacuje odlisny
mechanismus obnoveni diploidie — duplikaci gamet. Pii ni se pii vzniku partenogenetického vajicka
haploidni jadra vznikld meid6zou rozdé€li a poté znovu splynou, coz vyusti v homozygotni kombinace
alel v zygotach (Fournier et al. 2016). Tedy podobny mechanismus obnovy diploidie jako v ptipadé
nakazy bakterii Wolbachia v Hymenoptera (Huigens et al. 2004).

DalSim ptipadem ztéto podceledi je zatim jeSt¢ nepopsany rod termita, ktery je na zéklad¢ jiz
provedenych chemickych i genetickych analyz sestersky pfedchozimu zminénému rodu Cavitermes
(Kyjakova et al. in press). U tohoto rodu nachazime sice men$i harémy — primarniho krale ve

spolecnosti nékolika desitek samicek (maximum 99 neotenickych kraloven), ale rovnéz jde o produkci
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pomoci thelytokni partenogeneze. Toto uspotfadani vSak nachdzime pouze v mens$im procentu kolonii,
u vétSiny stale prevazuje monogamni usporadani. I zde probihd prvni rojeni jeSté za pfitomnosti
zakladajiciho primarniho paru. K obnoveé diploidie dochazi opét s pomoci duplikace gamet (Hellemans

etal. 2016).

AQS vsak byla mymi spolupracovniky nalezena i u jiné pod¢eledi vysSich termitt, tj. Syntermitinae.
Prvnim odhalenym druhem je Embiratermes neotenicus (Fougeyrollas et al. 2015), u néhoz byly
zminky o velkém poétu kraloven s jedinym kralem popsany uz na zacatku 20. stoleti (Holmgren
1906). Na zaklad¢ téchto informaci se bliz§imu prizkumu zacali vénovat moji kolegové v soucasnosti
(Hanus et al. 2014) a skute¢n¢ byl v socialni struktuie odhalen systém jednoho krale a desitek az
stovek neotenickych kraloven (v maximu S$lo o 267 kraloven) téméf u vSech nalezenych hnizd.
Primarni kolonie byly u tohoto druhu extrémné vzacné a pravdépodobné k nahrazeni primarni
kralovny dochézi jiz v prvnim roce po zalozeni kolonie jest¢ vjejim vraném stadiu. K dalsimu
intenzivnimu rozsitovani a produkci okiidlenych imag dochazi tedy az v koloniich sekundarnich a
vsichni disperzni jedinci jsou tedy az potomstvem neotenickych kraloven. Na zaklad¢ analyzy
genotypt neotenickych kraloven se znovu prokazal jejich partenogeneticky ptvod bez otcovskych
alel. Co vsak bylo v pifipadé tohoto druhu unikatni, byl princip obnoveni diploidie, ktery ukazal
vysokou miru zachovani heterzygozity partenogenti na lokusech vychazejicich z heterozygotnich
maternalnich genotypd. To svéd¢i o pritomnosti jiného mechanismu, u termitii zatim neznamého —

automixie s centralni fuzi (Fougeyrollas et al. 2015).

Druhym druhem v ramci podceledi Syntermitinae je mtj modelovy termit Silvestritermes minutus,
jehoz harémové socialni uspotfadani bylo odhaleno nahodou pii sbéru kolonii vroce 2013 ve
Francouzské Guyané. Teprve zpétné bylo zjiSténo, ze zminky o tomto netypickém socidlnim
usporadani zminoval jiz Emerson (1925, 1933). Pravé tento nalez byl motivem pro vypracovani této
diplomové prace, ktera si klade za cil zdokumentovat co nejpodrobnéji i u tohoto druhu princip
smisené strategie, jeho genetické pozadi a ekologicky dopad na Zivotni cyklus. Piestoze totiz v tuto
chvili mame objevenu tuto jedine¢nou strategii kombinace pohlavniho a nepohlavniho rozmnozovani
u tfi druhd nizSich a ¢tyt druhd vysSich termitt, jeji skuteény vyznam pro zivotni cyklus je stale jesté
z diivodu absence kontinualniho pozorovani kolonii v pfirozenych podminkach zvelké vétSiny
neznamy. Jinymi slovy, nase znalosti o genetice kolonii téchto druhti pfevysuji znalosti o jejich zivoté.
Hlavnim obecnym cilem moji prace je proto studovat disledky jedinecné smiSené reprodukéni

strategie pro life history a celkovou bionomii druhu Silvestritermes minutus.
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1.4 Pomér pohlavi disperznich jedincii u termitu

Pomér pohlavi okfidlenych disperznich jedinci, ktefi matetskou kolonii v urcité ¢asti roku opoustéji
kviili zakladani novych kolonii, byl sledovan u n¢kolika druhd, pfi¢emz se ukazalo, ze u vétsiny je na
popula¢ni urovni vyrovnany (Thorne 1983, Parmentier a Roisin 2003). Produkce alati v
individualnich koloniich ale mize tento pomér ménit na zakladé socialni struktury a vychylovat je ve
prospéch jednoho nebo druhého pohlavi (Vargo a Husseneder 2010). Pro investici do potomstva se
totiz u vétSiny zivych organismi na popula¢ni Grovni uplatiuje hypotéza R. A. Fishera, zvana ,,Teorie
vyrovnané investice®, ktera predpoklada jako nejvyhodnéjsi a evoluéné nejstabilngjsi strategii pro
plozeni potomstva a pro rozloZzeni genli v populaci rovnocennou investici do obou pohlavi, at' z
hlediska biomasy nebo mnozstvi (Fisher 1930). Na urovni popula¢ni by tedy mél byt skuteéné
vysledny primérny pomér pohlavi 1:1 (jako pomér se tedy uvadi stfedni hodnota 0,5), protoze

jakykoli vychyleny pomér by vedl ke snizeni fitness.

U eusocialniho hmyzu se na Grovni kolonii zaroven uplatiiuje tzv. ,,Teorie piibuzenského vybéru*
(Kin-selection theory) (Hamilton 1964), podle niz je z hlediska Sifeni gend v populaci vyhodné&jsi
vyssi investice do potomstva, které ma vyssi koeficient ptibuznosti bud’ s kralovnou nebo se sterilnimi
pecovateli, ktefi o budouci disperzni jedince pecuji. Funkénost tohoto systému byla ovéfovana u
spoleCenskych blanokiidlych, u kterych je haplodiploidni systém urCeni pohlavi a tedy vzajemny
koeficient ptibuznosti vy$§i mezi samicemi (vice nez 75% spolecnych gentl), nez mezi samicemi
(d€lnicemi) a samci (25%). D¢lnicim se tedy vyplati investovat vice do dalSich samic nez do
pfipadnych samct. U socialniho hmyzu, ktery je diploidni, coz je pravé ptipad termitt, by vSak tato
teorie platit neméla, nebo jen v omezené formé, jelikoZz takovou ptibuznost postradaji. Jsou ovSem
znamy ptipady, kdy je vychyleni poméru pohlavi dosazeno adaptivné. U termitich druhti s AQS by dle
hypotézy (Kobayashi ef al. 2013) mohl ptipadny sexudlné asymetricky inbreeding ménit a vychylovat
poméry pohlavi, zatimco u druhti bez této strategie by mél byt pomér pohlavi blizky stfedové hodnoté
0,5. Sexualné€ asymetricky inbreeding se piedpoklada pti splnéni tii podminek: a) kolonie je zalozena
monogamnim parem, b) v ur€itém stadiu vyvoje kolonie dojde k nahrazeni zakladajiciho péaru jeho
potomstvem, kterd vede u nové plodici kohorty k inbreedingu, c¢) mezi pohlavimi je vyrazny rozdil

v délce Zivota, pfi¢emz jeden z rodict piezije druhého a pak se pafi s potomstvem.

Zatimco u termitd bez AQS strategie nebyl pozorovan vyrazny rozdil v délce doziti pro jednotliva
pohlavi zakladajiciho paru (Keller 1998, Thorne ef al. 2002), u druhi, které tuto strategii vyuzivaji ma
primarni kral signifikantné del$i dobu doziti, nez primarni kralovna (Kawatsu a Matsuura 2013). Po
nahrazeni primarni kralovny se tedy primarni kral dale rozmnozuje s neotenickymi kralovnami, které
jsou v piipadé AQS druhli produkovany pomoci thelytokni partenogeneze a maji tak téméi totozny

genotyp jako by v kolonii byla nadale pfitomna primarni kralovna. Pomér pohlavi by tedy v této
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situaci jeSté nemé€l byt pozménén. Pokud vSak v pozdnich stadiich kolonie dojde i k nahrazeni
primarniho krale kralem sekundarnim, ktery je ale produkovan pohlavni cestou, nastdva inbredni
situace, v niz se neotenické kralovny (potazmo geneticky primarni kralovna v jeji mnohacetné forme)
dale fakticky pafi se svym synem (F1 generace). Podil proporce genti u F2 generace sexualné
produkovanych alatl je v tomto piipade pro 0,75 kralovninych alel, ale pouze 0,25 alel krale, coz ¢ini
kralovnin pfinos trojnasobnym (Kobayashi et al. 2013). Pfi dal§im, terciérnim replacementu krale, by
byl tento pomér jesté¢ markantngjsi 0,875 kralovninych alel viici 0,125 kralovych. U AQS druhti by tak

méla byt optimalni strategii jesté vyssi investice do produkce samicich alata.

Pti vypocitdvani poméru pohlavi pro rizné druhy se ukazala vyssi investice do samicich alatt u druhd
se strategii AQS, u kterych se navic prokazateln¢ v koloniich vyskytuji i neotenicti kralové. V ptipadé
Reticulitermes virginicus se neotenicky kral vyskytuje cca v 60% kolonii a k nahrazeni primarniho
krale dochazi v koloniich pomérné brzy, zatimco u druhého AQS druhu Reficulitermes speratus je
nahrazeni pozdé¢jsi a vyskytuje se cca u 7% kolonii. V pfipadé R. virginicus se tedy ocekavalo
mnohem znatelngj$i vychyleni ve prospéch okiidlenych samic. Vysledna proporéni investice pro
jednotliva pohlavi byla signifikantné vychylena ve prospéch samic u Reticulitermes virginicus (0,642),
zatimco u Reticulitermes speratus byla tato asymetrie nizsi (0,587), byt stle signifikantni. Pro ovéteni
hypotézy byly porovnany i ptibuzné druhy, u nichz strategie AQS nebyla prokazana, tj. R. okinawanus
(0,460), R. yaecyamanus (0,434), R. flavipes (0,442). Neukazalo se signifikantni vychyleni ve prospéch
samic ani vyrazné vychyleni od stfedové hodnoty (Kobayashi ef al. 2013). AQS tedy muze vést ke

pribuzenskému vybéru pii produkci potomstva i v ptipadé diploidniho hmyzu.

Asymetrie v poméru pohlavi by tedy mohla slouzit i k vytipovani dalSich kandidatnich AQS druhti na
zaklad€ poméru pohlavi alatd. U druhu R. lucifugus se totiz ukazala signifikantn€ vyssi investice do
samicich alatt (Matsuura 2010) jesté drive, nez bylo prokazano, Ze se skute¢n¢ jedna o tieti AQS druh
v ramci tohoto rodu (Luchetti et al. 2013) v ramci tohoto rodu. Oproti tomu u R. urbis, ktery tuto
strategii nemd, byla investice rovnocenna. Provedené analyzy u jednoho druhu vysSiho termita se
strategii AQS — Cavitermes tuberosus, ukazaly lehké, ale signifikantni vychyleni ve prospéch samic¢ek
v investi¢nim pomeéru pohlavi (Hellemans 2015). I my se tedy pokusili ovéfit, zda se nam na zakladé
této hypotézy podaii prokazat vyssi investici do samicich alatli v ramci naseho kandidatniho AQS

druhu Silvestritermes minutus.
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2. Cile prace

Modelovym druhem, na néjz je zaméfena tato diplomova prace, je jihoamericky druh Silvestritermes
minutus (Emerson 1925, Constantino 2016)(Termitidae: Syntermitinae). JelikoZ u néj bylo pozorovano
krom¢ klasického monogamniho zpiisobu zivota i mnoZstvi kolonii vedenych primarnim kralem spolu
se skupinou neotenickych kraloven, jedna se o kandidatni a v pofadi teprve ¢tvrty druh v ramci
vysSich termitd, ktery mozna vyuziva smiSenou strategii kombinace pohlavniho rozmnozovani a
fakultativni thelytokni partenogeneze kraloven (AQS). Bylo proto dilezité zacCit se jeho studiu
hloubé&ji vénovat a odhalit mechanismus vzniku neotenickych kraloven na strané jedné a dopad
zminéné neobvyklé reprodukeni strategie na biologii a zivotni cyklus S. minutus na strané druhé.
Hlavni néaplni této prace je tedy predevsim komplexni studium pfirodnich kolonii tohoto druhu se

zvlastnim zfetelem na jednotlivé dil¢i cile:

e studium socidlni struktury a Zivotniho cyklu kolonii v kontextu sezénnich a ekologickych
faktori,

o ovéieni hypotézy o vlivu piibuzenského vybéru na pomér pohlavi a investici do
okftidlenych pohlavnich jedinci u druhii s AQS,

e analyza pohlavniho dimorfismu u ok¥idlenych pohlavnich jedincii,
o studium ontogenetického pivodu jednotlivych typi kraloven,

o interpretace genetické struktury kolonii s ohledem na vznik jednotlivych typt
pohlavnich a sterilnich jedincii,

e srovnani reproduk¢ni strategie Silvestritermes minutus s ostatnimi druhy vysSich termiti
a diskuse jejiho vyznamu pro life history druhu.
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3. Metodika

3.1 Terénni prace

Kwvili charakteru této prace a snaze co nejlépe dokumentovat bionomii druhu pfimo v pfirozeném
misté vyskytu tohoto termita bylo velké mnozstvi dat sbirano pfimo v terénnim prostiedi. Terénni
prace samotna tak v sob& zahrnovala Sirokou paletu metod a pfistupli popsanych v samostatnych

kapitolach nize.

3.1.1 Studovana lokalita v prostoru a ¢ase

Sbér materialu na tuto diplomovou praci probihal v okoli védecké stanice HYDRECO zbudované u
piehradni nadrze Petit Saut ve Francouzské Guyané (N5 02.662 — N5 07.202 a W53 03.295 — W52
57.878). Okoli stanice pokryva jak primarni, tak sekundarni tropicky destny prales, v némz nas sbér
probihal na tfinacti lokalitach (obr. 2), situovanych podél hlavni pristupové silnice ke stanici (Route de
Petit Saut), vokoli pfehrady Petit Saut a feky Sinnamary, liSicich se mezi sebou v
nékterych ekologickych aspektech biotopu, jako je pritomnost vodnich tokt, mokiad nebo jezirek,
terénnich nerovnosti, elevacnich stupni, stafi stromové vegetace a hustota vegetaéniho pokryvu a ve
vysledku i vegetaéni slozeni. V nasem ptipadé byla dilezita pfitomnost palem rodu Astrocaryum,
zejména mladych exemplafi, které jsou nejcastéjSim mikrohabitatem, na némz S. minutus zaklada své
kolonie.

W53 04 W53 02 W53 00 W52 58

Mazda
Nso7

N506 Crique Grégoire Clio .

P305
Ns05

Football PR24
Antenne
Field .

Riviere

Stanice

Route g
€ Pety
HYDRECO S0t Saut RR2

Nso4

Maman Lézard

Ns03

1 km Ara place

Obr. 2. Mapa zkoumané oblasti znazornujici 13 studovanych lokalit v okoli silnice Route de Petit Saut, feky
Sinnamary a ptehrady Petit Saut.
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Sbér probihal béhem ¢tyi vyprav v letech 2014-2016 s cilem pokryt dvé obdobi zivotniho cyklu
kolonii — obdobi reprodukéni, tj. sezona produkce nymf a okiidlenych dospélct a jejich disperzni let
(bfezen az srpen) a obdobi maturaéni, tj. zbytek roku. Pro pokryti kazdého z téchto obdobi slouzily
dvé vypravy vramci dvou let, abychom dokéazali co nejkompletnéji popsat celkovou dynamiku
procest v koloniich. V reprodukénim obdobi jsme podnikli dvé vypravy (prvni na pfelomu bfezna a
dubna a druhou na pfelomu kvétna a Cervna). Tato data slouzila pfedevsim pro uréeni poméru pohlavi
v rojicich se koloniich, analyze socialniho uspotadani a studiu celkové bionomie u kolonii
prochazejicich rojenim. Rovnéz bylo v tomto obdobi provadéno nékolik sérii dlouhodobych pokust.
Béhem maturaéniho obdobi jsme rovnéz podnikli dvé vypravy (prvni na prelomu zéii a fijna, druha
na prelomu fijna a listopadu), béhem nichz jsme sledovali reprodukéni strukturu hnizd mimo obdobi
rojeni, provadéli dlouhodobé vyvojové pokusy a rovnéz pokusy zamétrené na ontogenezi neotenickych

kraloven (viz kapitola 3.4.2).

3.1.2 Sledované parametry Kolonii, sbér, pfiprava a konzervace materialu

U vybranych hnizd byly pfimo v terénu zaznamenany GPS soufadnice s pomoci pfistroje GARMIN
eTrex Vista HCx, vyfotografovana celd kolonie v pfirodnim prostiedi a trojrozmérné zméfena
pasmovym metrem. V hnizdech byla dale pro zajimavost zmétena hodnota pH a teplota pomoci
métaku CONRAD Q1100 a vlhkost méficem vlhkosti BASETECH BT300, kontrolné pak byla métena
hodnota vlhkosti pralesni pidy ve vzdalenosti 10 cm od kolonie. Hnizdo (nebo v nékterych ptipadech
jeho fragment) bylo poté Setrné oddéleno od podkladu (pilkou, ostfim macety, kapesnim nozem),
zabaleno do uzaviratelného plastového pytle, zvazeno digitalni vahou KONIG HC-LS10 a odneseno
k pozdéjsimu zpracovani do laboratofe na terénni stanici. Jelikoz se hnizda tohoto druhu casto
vyskytuji pfimo na palmovych vyhoncich, byly v ramci moznosti dle dostupnych kli¢t uréovany i ty
(Funk et al. 2007, Kahn 2008). Hnizda byla pozd€ji rozebrana piimo v laboratoii, a to nejpozdéji 24
hodin od jejich sbéru. Pfi rozebrani hnizd v laboratornich podminkach byly sledovany dalsi vlastnosti
hnizda. Jednim z hlavnich parametrii byla samotna struktura stavby a jeji tvarovani, dale stavebni
struktura uvnitt hnizda zaloZena na zdznamu struktury chodeb, pfitomnosti zpeviujicich materidli
hnizda, jako jsou rostlinné kofeny prorastajici hnizdem, pfipadné i vyuziti rtznych ptirodnich

vvvvvv

kolonii byl rovnéz odebran vzorek rostlinnych materiala (kofent, listil, plod) pro pozd€jsi analyzy.

Dtlezitym sledovanym stavebnim prvkem byla kralovska komora a jeji umisténi v ramei termitiste.
Samotna struktura kralovské komory pak byla fotograficky dokumentovana, zaznamenan jeji tvar a
méfen jeji pramér v horizontdlnim sméru. U vicepatrovych kralovskych komirek byl zaznamenavan

jejich pocet a ptipadné prepazeni tenkymi sténami.
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V ramci kazdé kolonie byla samoziejmé zaznamenana jeji socialni struktura. Pfedev§im $lo o odhad
celkového mnozstvi jedincli v hnizd€, rovnéz jejich zastoupeni v ramci jednotlivych kast a ptipadné
vychyleni od normalu (napt. mensi pocet vojakli nez je v koloniich obvyklé), mnozstvi vajicek a jejich
umisténi, pfitomnost mladych larev, nymf vcetné jejich stadii a ptipadné i okfidlenych dospélct
(alatt). U pohlavnich jedinct byla sledovana pfitomnost primarniho paru a turovenn fyzogastrie
primarni kralovny, v piipadé pfechodnych a sekundarnich kolonii pak pocet neotenickych kraloven,
uroven jejich maturace (pigmentace a fyzogastrie) s cilem odhadnout jejich plodnost a tedy stari a
zaroven pritomnost pouze jedné nebo vice generaci neotenickych kraloven, prozrazujici piipadnou

vicegenerac¢ni pokroc€ilou ¢i pozdni sekundéarni kolonii.

Peclivé byly vzdy zaznamenany a vzorkovany vSechny nymfy, ptipadné alati v kolonii pfitomni, at’ uz
v obdobi reprodukénim pro stanoveni poctu a poméru pohlavi (budoucich) okiidlenych dospélcii (viz
kapitola 3.3), tak v obdobi matura¢nim pro zachyceni pfitomnosti sami¢ich nymf, uréenych k vyvoji
v neotenické kralovny s cilem nahradit primarni kralovnu nebo nahradit ¢i doplnit prvni generaci
neotenickych kraloven. Sbérem nymf v matura¢nim obdobi jsme déle sledovali ptfipadny vyskyt
samcich jedinct, kteti by eventualné mohli nahradit ¢i doplnit pfitomného primarniho krale. Samici
nymfy z maturacniho obdobi byly dale pouzity pro studium ontogenetického ptivodu neotenickych
kraloven (viz kapitola 3.4). Nymfy zreprodukéniho obdobi spolu s alaty naopak poslouzily

k vypracovani morfometrické analyzy vyvoje nymf a neotenickych kraloven (viz kapitola 3.4.1).

Vybrani jedinci jednotlivych kast byli poté bud’ pouziti k etologickym pokusiim pfimo na misté,
pfipadné uschovéani pro pozdé¢jsi pouziti v konzervantech — 96% EtOH v potravinaiské kvalité pro
genetické analyzy, 80% EtOH pro morfologické analyzy, pfipadné FAA pro lepsi zachovani barev
vzorkil a uchovani mékkych tkani. Pohlavi nymf, alati a pohlavnich jedinct bylo ur€ovano bud’ ptimo
na mist¢ pomoci binokularni lupy, nebo v pfipadé vétsSiho poctu byli vSichni jedinci z kolonie

zakonzervovani a pohlavi ur¢eno po navratu do Prahy (viz kapitola 3.2.1).

3.2 Rekonstrukce Zivotniho cyklu kolonie

Na zaklad¢ 164 podrobné zdokumentovanych kolonii druhu Silvestritermes minutus, jsme se pokusili
co nejlépe rekonstruovat jeho Zivotni cyklus, zejména ve vztahu k vyvoji reprodukéni struktury kolonii
v ¢ase, jmenovité zakladani kolonii primarnim parem, vyvoj fyzogastrie primarni kralovny,
nacasovani nahrazeni primarni kralovny neotenickymi kralovnami, dynamiku v produkci téchto
neotenickych kraloven a také nasledujicich generaci neotenickych kraloven. Druhym hlavnim cilem
pak bylo studovat Casovou dynamiku produkce samcich a samicich nymf urcenych k vyvoji

v okfidlené dospélce a nacasovani jejich vyvoje v imaga, ptipravend ke svatebnimu letu. Zjisténa data

31



a sebrané vzorky pak slouzily pro dalsi diléi cile této prace, tedy studii genetické struktury kolonii,
ontogenetického plivodu neotenickych kraloven, poctu a poméru pohlavi oktidlenych dospélct, atd.
Rekonstrukei zivotniho cyklu zakladame na soubézné analyze dvou charakteristik, tedy a) socidlnim
slozeni kolonii v kazdé ze dvou sledovanych sezon, tj. pfitomnost rdznych typti pohlavnich jedincd,
larev, vajicek, nymf v rizném vyvojovém stadiu a riznych pohlavi, okfidlenych dospélcil, pritomnost
indicii jiz prodélaného rojeni, zejména vyletovych kominti na povrchu kolonii a dal$ich pozorovani, a
b) objemu kazd¢é ze studovanych kolonii ve vztahu k dané sezon€. Objem byl spocitan na zakladé
matematického vzorce pro vypocet objemu nepravidelnych sféroidl, kde se tii délkové rozméry

vynasobi konstantou 0,523 (vzorec 1).
Vn=axbxcx0,523

Vzorec 1. Vn — objem hnizda, a — vyska hnizda, b — $itka hnizda, ¢ — délka hnizda

Jednotlivé kategorie socialniho uspotradani jsme potom sefadili dle primérné velikosti kolonii a
kombinaci téchto parametri jsme sestavili vyvoj socialni struktury kolonii v ¢ase a navrhli zivotni

cyklus kolonii.

3.3 Zjistovani poméru pohlavi disperznich jedinca v koloniich

Pomér pohlavi u nymf a alatl byl zjistovan u kolonii béhem dvou hlavnich obdobi. Prvnim je obdobi
maturaéni (zafi az prosinec), vnémz se kolonie neroji a investuje predevs§im do zvétSovani poctu
sterilnich kast, dozravani reproduk¢nich jedincti a zvétSovani objemu hnizda, a kdy je v koloniich
pfitomno jen malé mnozstvi sami¢ich (a vzacné i samcich) nymf urcenych pro vyvoj v neotenické
kralovny (dale jen filopatrickych). Druhym obdobim je obdobi reprodukéni (bfezen az srpen), kdy
v koloniich dochazi k masové produkci nymf, které¢ béhem této etapy prochazi péti nymfalnimi stadii a
nakonec se vyvijeji v okfidlena imaga. Ta se pfipravuji k disperznimu letu v pozdni hlavni destové
sezong, tj. v ¢ervnu — Cervenci. Kolonie byly v terénu sebrany celé a rozebrany pfimo na terénni
stanici. Nymfy a alati byli dle moZnosti vybrani z kolonii kompletné a davaji tak uceleny tdaj nejen o
poméru pohlavi, ale také o celkové produkci disperznich jedinci kazdou kolonii. Tito byli dale
konzervovani v mikrozkumavkach v 96% EtOH, nebo v ptipadé vétsiho poctu ve velkych falkonkach
v 80% EtOH. V laboratoti byli po navratu rozdéleni dle stadii, velikosti a tvaru ktidelnich zaklada
(viz. obr. S4) a podle pohlavi (obr. 3).

V maturacnim obdobi byly sebrany a roztfidény nymfy z45 kolonii, u kterych jsme sledovali

predevsim Cetnost a trendy ve vyvoji nymf pro obé pohlavi. Pro obdobi reprodukéni bylo sebrano a
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rozttidéno 26 kolonii, u kterych jsme sledovali pomér pohlavi u rizné velkych kolonii a posléze u

vybranych kolonii i celkovou investici do disperznich jedinci.

Na zéklad¢ naSich pozorovani cetnosti filopatrickych nymf (jakych jsme v koloniich nachézeli
obvykle mezi 2 — 34 jedinci, maximalné vSak 106), které jsou v koloniich pifitomny celoro¢né a
nevyvijeji se v disperzni jedince, jsme se rozhodli zafadit do statistického vyhodnoceni pouze kolonie,
jejichz celkovy pocet nymf a alatd piesahoval 500 jedincti a minimalizuje tak moznost ovlivnéni
souboru zafazenim samicich nymf uréenymch k vyvoji v neoteniky.

Z reprodukéniho obdobi bylo do statistického vyhodnoceni poméru pohlavi zahrnuto 14 kompletnich,
dostatecné pocetnych kolonii obsahujicich ¢tvrtd a patd nymfalni stadia a okiidlené alaty. Pocet
disperznich jedinct byl u jednotlivych kolonii rizny a soubor tak poskytuje prifez rizné Gspésnymi

koloniemi. Celkem bylo pro tyto ucely pouzito 24403 disperznich jedinct (nymf a alatt).

Statisticky jsme vyhodnocovali dva hlavni faktory:
1) Numericky pomér pohlavi disperznich jedinct byl pocitdn jakoZzto pomér samicek ku vSem

budoucim rojicim se jedinciim (viz vzorec 2).

SRn=n? / (n? +nd)

Vzorec 2. SRn — numericky pomér pohlavi, nQ — podet samic, nd — podet samcil

V tomto pripadé byla setena vSechna stadia nymf sami¢iho i sam¢iho pohlavi dohromady,
jelikoz jsme odpozorovali, ze rychlost vyvoje samcti a samic je Vv jednotlivych koloniich

rozdilna a v rGznych stadiich se tak pomér pohlavi lisi.

2) Investice do biomasy disperznich jedinct. Abychom zjistili skute¢nou investici kolonie do
biomasy budoucich rojicich se jedincd, vybrali jsme soubory alati z péti kolonii (n=20 pro ob¢&
pohlavi). Jejich télni tkan¢ jsme vysuSenim zbavili zbytkli vody. Pouzivali jsme pouze cela
imaga se zachovanymi kiidly a kompletnimi vné&j$imi t€lnimi strukturami. Ty jsme dva dny pied
vazenim ulozili do absolutniho EtOH s obsahem FeSO, pro co nejdokonalejsi vysuseni tkani.
Poté byl lih odtazen plastovou pipetou a nahrazen destilovanym acetonem (CH;COCH;) na
nejméné¢ 16 hodin. Z téchto vzorki byl ve vakuovém centrifugatnim koncentratoru
CentriVapVacuum Concentrator (Labconco) odpafovan aceton ze vSech tkani po dobu 2 hodin a
poté byly uzavieny ve vzduchotésnych eppendorfkach. Imaga byla ihned poté vazena na
analytickych vahach Sartorius GmbH Géttingen typ 4501 MP6, jejichz efektivni citlivost je az
10 gramu. Kontrolng byla jesté vaZzena hmotnost uzaviené eppendorfky se vzorkem a poté bez

vzorku, aby se pfedeslo moznosti ovlivnéni pokusu opétovnou rehydrataci vzorku.
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Vysledna dehydratovana hmotnost obou pohlavi byla napfi¢ péti méfenymi koloniemi velmi
stabilni (primér hmotnosti samice : samci = 1,148, SD = 0,0075; 95% konfidencni interval =
1,141-1,154). Proto byla tato hodnota pouzita jako koeficient investice do samic pii piepocteni
numerického poméru pohlavi na investi¢ni pro vSech 14 zkoumanych kolonii, v¢etn¢ téch, které
jesté neobsahovaly plné vyvinutd imaga, a nebylo tedy mozno stanovit hmotnostni pomeér

empiricky. Investi¢ni pomér pohlavi jsme poté vypocetli dle vzorce 3.

SRi=n%?k/ (nd +nQk)

Vzorec 3. SRi — investi¢ni pomér pohlavi, nQ — pocet samic, nd — pocet samei, k — koeficient hmotnostniho poméru

samice : samci

Primérné hodnoty numerického a investicniho poméru pohlavi pro 14 kolonii byly s pomoci
dvoustranného t-testu porovnany s hodnotou 0,5 o¢ekavanou pii vyrovnaném pomeéru pohlavi,

respektive vyrovnané investici do pohlavi disperznich jedinct.

Diky tomu, Ze nase vzorky sestavaly z kompletnich kolonii — tedy vSech budoucich disperznich
jedinci vyprodukovanych danou kolonii vdaném roce, mohli jsme provést vypocet
numerického a investicniho poméru pohlavi na urovni populace a vzit tak v ivahu mozné
rozdily v poméru pohlavi vazané na celkovou produktivitu kolonie. Primérné hodnoty jsme
vypocetli jako jednoduchou proporci kumulativniho poétu samic (¢i jejich kumulativni
hmotnosti). Pro vypocet smérodatné odchylky (SD) jsme pouzili vzorec 4, jak jej uvadéji
Bourke a Franks (1995). Hodnota x je v tomto pfipadé numericky (nebo investi¢ni) pomér
pohlavi, f je pomér poctu disperznich jedinct (nebo jejich celkové hmotnosti) konkrétni kolonie

ku priméru vSech kolonii. Hodnota } f je tedy rovna poé¢tu uvazovanych kolonii.

SD=V[(Zf’)/(Zf-1)-(Zx)/ () (3F1)]

Vzorec 4. SD — smérodatna odchylka, x — pomér pohlavi (numericky nebo investi¢ni), f — pomér poctu disperznich

jedinct kolonie ke kolonialnimu primeéru celé populace
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3.4 Zjistovani ontogenetického piivodu kraloven

3.4.1 Morfometricka analyza nymfalnich stadii a imag

Morfometrické analyzy byly provadény na vzorcich ziskanych z kolonii pfimo v terénu. Jelikoz
v pripadé neotenickych kraloven u tohoto druhu jde zcela jasné o nymfoidky se zkracenymi ktidly,
(Noirot 1985), byly vybrany kolonie, které hostily co nejiplnéjsi vyvojovou fadu, obsahujici soubor na
sebe navazujicich stadii imaginalni vyvojové linie obou pohlavi, tj. péti stadii nymf, okiidlenych
dospélct a neotenickych kraloven. Jelikoz zadna ze studovanych kolonii neobsahovala vsechna
kyzena vyvojova stadia, pouzili jsme k pokryti ontogenetické fady jedince ze tii kolonii. Vybirani byli
pouze takovi jedinci, kteti méli neposSkozené t€lni struktury uvazované v analyze. Vzorky pro tuto

analyzu byly konzervovany ve vsech ptipadech v 96% EtOH.

Obr. 3. Morfometricka analyza a ureni pohlavi. A — D. Schéma sedmi morfologickych parametri métenych pro
morfometrickou analyzu. E. Ventralni strana abdomenu okiidleného samecka. Sipka ukazuje na rovny sedmy
sternit. F. Ventralni strana abdomenu oktidlené samicky. Sipka ukazuje na klenuty sedmy sternit. a, §iika hlavy;
b, sitka pronota; ¢, délka pronota; d, délka pravych pfednich kiidelnich zakladd nebo kfidel od zakladd az po
konec; e, délka ktidel ¢i jejich zakladd od koncového zahybu mesonota (u v§ech nymfalnich stadii)/od odlomové
plochy kiidla (u alatd) po konec; f, délka tibie levé zadni nohy; g, délka rlstové zony pravého tykadla od
devatého segmentu od konce po konec pedicelu.
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Pred samotnym méfenim byly objekty usuSeny na filtraénim papife a poté polozeny na Petriho misku
naplnénou kfemicitym piskem, ktery umoziuje polohovani vzorku tak, aby méfené struktury byly
vzdy vroviné kolmé k ose objektivu. Kazdy vzorek pak byl nckolikrat vyfotografovan s pomoci
stereomikroskopu Olympus SZH10 Research Stereo na jednotné zvétSeni pro vSechny nymfy a
neotenické samice (4x) a pro alaty (1,5x). Pfed kazdou sérii méfeni jsem vyfotografoval i milimetrové
kalibra¢ni sklicko, které jsem poté pouzil k co nejpfesnéjSimu stanoveni méfitka. Fotografovani
probihalo za pouziti fotoaparatu Canon EOS D500. Ziskané fotografie byly analyzovany v programu
ImagelJ 1.48v. Méfené parametry byly ur€eny na zéklad¢é pfedchozich morfometrickych analyz termitt
¢) délka pronota, d) délka pfednich kiidelnich zékladd nebo kiidel na pravé stran¢, métend od zakladt
az po konec, e) délka od koncového zahybu mesonota/od odlomové plochy po konec kiidla, f) délka
tibie levé zadni nohy, g) délka ristové zony pravého tykadla — pocitano od devatého segmentu od
konce u neposkozené struktury a na strané druhé od konce pedicelu (viz obr. 3). Vyhodnocovani
probihalo v programu STATISTICA verze 8.0.360.0 za vyuziti analyzy hlavnich komponent (PCA)

pro zobrazeni jednotlivych stadii imaginalni linie ve vzajemném vztahu a jeho nasledna interpretace.

3.4.2 Dlouhodobé vyvojové pokusy

Dlouhodobé pokusy probihaly s fragmenty kolonii obsahujicimi pouze filopatrické nymfy a mély za
ukol experimentalné zjistit, zjakého nymfalniho stadia vznikaji neotenické kralovny a jakym
zpusobem probiha maturace neotenickych kraloven vramci ontogeneze. Tyto pokusy probihaly

n¢kolika zplsoby:

a) do Petriho misky o priméru 5,5 cm s vlhkym filtranim papirem jako podkladem byl
umistén predem urceny pocet samiCich nymf ctvrtého stadia odebranych ptimo z kolonie
cerstvé sebrané v terénu, spolu s20ti pln¢ vyvinutymi délniky. Tyto misky byly zakryty
vickem a ponechany v ptirodnich klimatickych podminkach na stinném stanovisti na terénni

stanici. Papir byl periodicky kazdych cca 6 hodin vlhéen a nymfy kontrolovany.

b) do vybraného fragmentu prazdného hnizda byl vlozen pfedem uréeny pocet délniki a
vojakt dle poméru kast v kolonii 20:5 spolu s ur€itym poctem samicich nymf ¢tvrtého stadia
ze stejné kolonie. Experiment probihal za pfitomnosti/nepfitomnosti primarniho krale nebo
pritomnosti/neptitomnosti fyzogastrickych neotenickych kraloven. Takto byly fragmenty
ponechany po 14 dnd, béhem nichz byly jednou denn¢ vlhéeny. Poté byly rozebrany a

vyhodnocena data o vyvoji.

¢) ptimo v terénu byla z hnizda odebrana primarni kralovna a v kolonii byl ponechan pouze
primarni kral. Takovato kolonie byla znovu vracena do pfirodniho prostfedi a kontrola

probéhla pii dalsi vyprave.
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3.4.3 Indikace fertility reprodukénich kast

Plodnost reprodukcnich kast byla zjistovana pitvami vybranych jedincii. V pfipad¢ kraloven byla
nejdiive oddélena hlavu od téla pomoci laboratornich mikrontizek, poté byla vyjmuta cela travici
soustava vytazenim za konec stfeva pomoci pinzet z posledniho sternitu. Abdomen byl ze stran
rozstiizen, aby mohlo dojit k vyjmuti parovych ovarii vcelku. Upon ovarii byl utrzen dvéma
pinzetami, piipadné odstfizen mikrontizkami a poté byla vytazena ven. Poté jsme je vyfotografovali a
pfipadné spocitali zralé oocyty. Rozhodujici byla ptedev§im velikost ovarii vici télu a
predpokladanému stafi kralovny, téZ jejich celkovy vzhled a dalsi indikatory fertility jako napt. pocet

zralych oocytt.

V piipadé krall jsem odstiihl hlavu a nasledné rozsttihl abdomen od Sestého sternitu smérem k hlave,
aby nedoslo k poskozeni pohlavnich orgénii. Mezi druhym a tfetim sternitem jsem na ventralni strané
rozstfihl intersegmentalni membranu. Poté byla celd oddélend ventralni strana pieklopena a diky
vzniklému prostoru vytazena travici soustava. Testes spolu se semennymi vacky ptipojené na devatém
sternitu byly oddéleny a vyhodnocovan byl jejich celkovy vzhled a velkost vici télu krale. Pro lepsi
rozliSitelnost genitalniho aparatu byla pouzita technika barveni jader bun€k pomoci toluidinové modfi

(Leeson a Leeson 1970).

3.5 Geneticka analyza reprodukéni struktury kolonii

Nasim ukolem bylo v této fazi pfedevSim vyhledani a vybér kolonii vhodné socialni struktury pfimo
v terénu, véetné rozdéleni podle kast, stadia vyvoje a dle pohlavi, a zajiSténi dostate¢ného mnozstvi
sterilnich jedinct (tj. déInikt a vojakd). Veskeré vzorky pro genetickou analyzu byly konzerovany v
96% EtOH, aby byl co nejméné poSkozen genom. Vzorkovani navic ze stejnych diivodl probihalo
pouze u zivych termitd. Jedinci byli rozdéleni podle kast do samostatnych eppendorfek. V ptipadé
neotenickych kraloven jsem rovnéz rozdéloval fyzogastrické samice a nefyzogastrické, které mohly
reprezentovat druhou generaci. Nymfy a alati byli navic rozdé€leni dle stadia a pohlavi, jehoZ urcovani
probihalo pod binokularni lupou ve sterilnim prostfedi za pouziti rukavic a sterilizovanych pinzet.
V piipadé délnikti i vojakl bylo archivovano 50 jedinci od obou kast, kdyby doslo k poskozeni
materidlu. VeSkery tento materidl byl az do chvile finalniho zpracovani uskladnén v chladnicce pfi

+6°C.

K samotnému genotypovani a rovnéz vyvoji mikrosatelitovych markerd doSlo az na nasem
partnerském pracovisti Université Paris-Est Créteil. Pro genetickou studii rozmnozovaciho systému a
pivodu jednotlivych kast bylo pouZzito 14 kolonii. Abychom pokryli veSkeré¢ socialni kategorie, bylo

vybrano 10 kolonii obsahujicich primarniho krale a harém neotenickych kraloven, dvé kolonie
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obsahujici primarniho krale a kralovnu (oba pfipady byly kolonie pii replacementu) a dvé kolonie

prochazejici rojenim, které byly do studie doplnény o rok pozd¢ji.

Do analyzy byli z kolonie vzdy zahrnuti primarni pohlavni jedinci, neotenické kralovny (v poctech od
2 do 20), 15 délniku a 15 vojaki (jedinou vyjimkou byla kolonie G14-205, ze které byl kvtli moZnosti
kontaminace s jinym vzorkem pouzit vzorek 29 d€lnikli misto vojakd) z rojicich se kolonii bylo
pouzito 30 alati samciho pohlavi a 30 alati samic¢iho. Dva rozdilné typy sterilnich kast byly
pouzivany z toho diivodu, Ze vojaci jsou jako kasta starsi, jelikoz vznikaji z délnikt a reprezentu;ji tak
veétsi cast zivotniho cyklu kolonie. DNA byla extrahovana z kazdého jedince s pomoci komercéniho
kitu Qiagen DNeasy® Blood & Tissue Kit a vSichni jedinci byli genotypovani na 12
mikrosatelitovych lokusech.

Pro popis reproduk¢niho systému a otestovani pritomnosti AQS u S. minutus byly parentalni genotypy
rekonstruovany z kazdé kolonie. Byly sledovany parametry jako pfibuznost mezi jedinci v kolonii,
koeficient inbreedingu pro sterilni kasty, koeficient inbreedingu v ramci celé populace a méfeni

genetické diferenciace mezi koloniemi.

Zpusob obnovy diploidie pro thelytokné produkované potomstvo byl uréen na zakladé¢ vypoctu
pfechodu do homozygozity na ptivodné heterozygotnim mateiském lokusu. Tyto hodnoty byly poté

porovnany s témi, které byly ocekavany u riznych typu thelytokie (Pearcy et al. 2006).

Celkem bylo genotypovano 690 sterilnich jedinct, 136 neotenickych kraloven, 2 primarni kralovny, 9

primarnich kralt, 60 alatti sam¢iho pohlavi a 60 samiciho.
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4. Vysledky

4.1 Rekonstrukce Zivotniho cyklu kolonie

Jak uvadim v kapitole 3.2, bylo pro pochopeni Zivotniho cyklu podrobné zkoumano 164 kolonii ve
dvou sezdénach. V nasledujicich kapitolach (4.1.1-3) uvadim pozorovani a rekonstrukci Zivotniho
cyklu zalozenou na celkem 85 koloniich, u nichz se nam podafilo shromazdit kompletni sadu

kyzenych parametrt (viz tabulka S1).

4.1.1 Socialni struktura kolonii v maturacni sezoné
V maturacni sezoéné jsme pozorovali nasledujici typy kolonii jasné odlisitelné socialni strukturou a

dal8imi charakteristikami.

a) Incipientni kolonie (2x) — kolonie kratce po zalozeni, které obsahuji par primarnich pohlavnich
jedinct v nediferencované kralovské komirce. V jednom pfipadé nevykazovala kralovna témér
zadnou fyzogastrii a nelisila se pfili§ svou velikosti od krale. V této kolonii jsme nalezli nékolik larev
a pouhych nékolik délnikti a vojakd, znichz néekteti se jevili jako jedinci zprvni snusky, tedy
neobvykle mali a u vojaka se zietelné jinou morfologii — jednalo se tedy o tzv. ,,prvni* vojaky (Hanus
et al. 2006) (obr. 4). Kralovna v druhé kolonii jevila mirnou fyzogastrii a kolonie celkem obsahovala

nékolik desitek jedinct.

b) Rané sekundarni kolonie (12x) — kolonie, v nichz se vyskytuje primarni kral ve spolecnosti
mladych, lehce ¢i stiedné fyzogastrickych kraloven neotenického ptivodu jediné (tedy prvni) generace.
V téchto koloniich se téz vyskytuji nymfy filopatrického charakteru, které slouzi pro vyvoj budoucich
neotenickych kraloven. Ve dvou pripadech byla v téchto koloniich pfitomna také primarni kralovna na
vrcholu ¢i za zenitem maximalni fyzogastrie, v jednom z téchto ptipadi zjevné jiz reprodukéné

neaktivni, se svrastélym abdomenem a nefunk¢énimi vaje¢niky (obr. 4 a S2).

c) Pozdni sekundarni kolonie (11x) — kolonie obsahujici primarniho krale a neotenické kralovny s
vysokou urovni fyzogastrie véetné¢ mnozstvi filopatrickych nymf, poptipadé dveé generace funkcnich

neotenickych kraloven (obr. 4).

d) Vyrojené kolonie (10x) — kolonie, u nichz jsme na zdkladé vertikalnich hlinénych pfistaveb ve
tvaru komink, nebo pfitomnosti odlamanych kiidel v chodbach ur¢ili, ze v pfedchozim reprodukénim
obdobi prodélaly rojeni. Socidlni uspotradani téchto kolonii je velmi rozmanité. Nékteré z nich jsou
zcela opusténé, a tedy po rojeni zahynuly, nékteré obsahuji pouze sterilni kasty, piipadné nékolik
filopatrickych nymf nebo mladych malo fyzogastrickych neotenickych kraloven bez doprovodu
primarniho kréale, jiné naopak byly plné reprodukéné aktivni a obsahovaly primarniho krile a

fyzogastrické neotenické kralovny (obr. 4).
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Obr. 4. Charakteristicka socialni struktura kolonii dle kategorii pouzitych v této praci. A. Incipientni kolonie. B.
Primarni kolonie. C. Rana sekundarni kolonie. D. Pokro¢ild sekundarni kolonie. E. Pozdni sekundarni kolonie.
F. Rojici se kolonie. PK, primarni kral; PQ, primarni kralovna, NQ,, neotenicka kralovna 1. generace; NQ;,
neotenicka kralovna 2. generace; NY4, sami¢i nymfa 4. stadia; W, délnik; S, vojdk; fS, prvni vojak.

4.1.2 Socialni struktura kolonii v reprodukéni sezoné

V reprodukéni sezoné jsme pozorovali nasledujici typy kolonii, tfidénych dle socialni struktury.

a) Primarni kolonie (11x) — kolonie obsahujici primarniho krale a primarni kralovnu ve stfednich
stadiich fyzogastrie. V kolonii jsou rovnéz ptitomny prvni filopatrické nymfy 3 — 4 stadia, ojedinéle i

prvni Cerstveé svleCené neotenické kralovny.

b) Pokrocilé sekundarni kolonie (19x) — kolonie obsahujici primarniho krale a plné fyzogastrické
neotenické kralovny, mnohdy na vrcholu mozné fyzogastrie (obr. 4). V koloniich se dale vyskytuji
filopatrické nymfy, znichz nékteré jiz prodélaly svlékani v mladé neotenické kralovny druhé

generace, v nékterém piipade jiZ jevici znamky fyzogastrie a plodnosti.

¢) Rojici se kolonie (20x) — kolonie, ve kterych dochazi k masivni produkci nymf obou pohlavi, které
se vyvijeji v alaty, pfipadné uz obsahujici pfimo okfidlena imaga. Funk¢ni pohlavni jedinci ve vétsing
pripadt v takovych koloniich chybi, casto zde nenachazime ani mladé jedince ¢i vajicka. Pouze

v ojedinélych ptipadech byli nalezeni plodici neotenické kralovny a primarni kral.
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4.1.3 Velikosti hnizd v reproduké¢ni a maturaéni sezoné

Jednotlivé kolonie tfidéné dle uvedené socialni struktury se v ramci kazdé ze dvou uvazovanych sezoén
sdruzuji do pomérné dobife vymezenych velikostnich kategorii, které lze od sebe dle primérného
objemu hnizda jasn¢ odlisit (obr. 5). V obdobi matura¢nim jde o srovnani objemu a) incipientnich (73
+ 29 ml) (pramér £ SD), b) ranych sekundarnich (939 £+ 360 ml), ¢) pozdnich sekundarnich (2843 +
1580 ml) a d) vyrojenych kolonii (8519 + 7377 ml). V obdobi reprodukénim jde o a) primarni (406 +
290 ml), b) pokroc¢ilé sekundarni (2061 £ 1112 ml) a ¢) rojici se kolonie (7590 £+ 5133 ml). V ramci
jedné sezony jsou tedy velikostni a socialni rozdily zfetelné a odrazeji meziro¢ni rist a vyvoj socialni

struktury.

Setazeni jednotlivych kategorii z obou sezon dle velikosti, uvedené v obrazku S1 nam umoznilo
rekonstruovat Zivotni cyklus, jak je rozepsdno v nasledujici kapitole. Jednotlivé socialni kategorie se
pfi slouceni obou sezén ve velikosti hnizd ptekryvaly, coz nesporné odrazi rozdilnou prosperitu
jednotlivych kolonii, kterd zakryva miru rastu kolonii mezi dvéma obdobimi sbéru, jez déli 4 — 6
meésic. Velkého rozpéti objemt dosahuji pfedevsim rojici se a vyrojené kolonie, které dle terénnich
pozorovani prodelavaji v obdobi pied rojenim dramaticky rast v perifernich oblastech, spojeny
s budovanim vyletovych kominti. Primérné velikostni hodnoty pro kategorii vSak vyustily v fazeni dle
ocekavaného sledu incipientni — primarni — rand sekundarni — pokrocila sekundarni — pozdni
sekundarni — rojici se — vyrojena kolonie. Pro vétSinu kolonii se tak tfidéni dle objemu (obr. 5) ukazalo

jako spolehlivy zpétny indikator socialni struktury i stadia Zivotniho cyklu, v némz se kolonie aktualné

nachazela.
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Obr. 5. Rekonstrukce zivotniho cyklu S. minutus zalozena na socialni struktufe a hnizdni velikosti 85 kolonii,
sbiranych ve tfech po sob& nasledujicich letech ve dvou sezénach. Definice socidlnich struktur jsou uvedeny
v textu v kapitolach 4.1.1 a 4.1.2.
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4.1.4 Zivotni cyklus kolonii
Z vyse popsanych charakteristik jsme proto vydedukovali nasledujici Zivotni cyklus. Uvedené udaje
vychazeji z pozorovani vSech 164 podrobné¢ zkoumanych kolonii. Pro lepsi piehlednost jsme jej

rozdélili do tsekl odpovidajicich kalendainim rokdm (viz tabulka S1).

ROK 1.

Po masivnim rojeni, které prichazi v druhé poloviné hlavni destové sezony (Cerven — Cervenec),
zakladaji pary odktidlenych alatl nové kolonie v pralesnim substratu, ¢asto pti né¢jaké piekazce (palma
rodu Astrocaryum, kmen stromu, trouchnivéjici pafez). Zde pak snasi prvni vajicka, ze kterych se
stavaji prvni délnici — peCovatelé. Béhem expedice v fijnu 2015 byly, vzhledem k jejich velikosti
pouze ve dvou vzacnych ptipadech, takové incipientni kolonie nalezeny. Jednalo se o mala kulovita
hnizda o maximalnim objemu 94 ml. Reprodukéni jedinci byli tmavé pigmentovani s pouze lehkym
stupném fyzogastrie u primarnich kraloven. Primarni kralové méli Sir§i abdomen v kaudalni ¢asti
zadecku, pravdépodobné vlivem ristu pohlavnich Zlaz. Tyto kolonie obsahovaly i nékolik ,,prvnich®
vojak (Hanus et al. 2006), ktefi byli morfologicky odlisni (viz obr. 4) od vojakd vyvinutych ve
starSich koloniich. Kralovska komora v téchto ptfipadech nebyla jeSt¢ jasné tvarovana oproti

pozdéjsimu stavu.

ROK 2.

V nasledujicich mésicich kolonie dale rostou a primarni kralovny nalezené v jarnich mésicich koncem
prvniho roku Zivota kolonie uz dosahuji sttedniho stupné fyzogastrie (obr. 4). V obdobi prvniho roku
nachdzime primarni kolonie pouze s nékolika samicimi filopatrickymi nymfami 3.— 4. stadia (viz
kapitola 4.2.1), ur€enymi k nahrazeni primarni kralovny, ojedinéle pak v rocnich koloniich jsou uz i
prvni Cerstvé svlecené, nefyzogastrické neotenické kralovny. Ro¢ni primarni kolonie v reprodukéni
sezoné nebyly nikdy nalezeny s vétSim poétem nymf (maximum bylo 9 samicich nymf), které by
mohly indikovat pfipravu na rojeni. U téchto kolonii byla kralovska komora jiz 1épe diferencovana —
jednalo se o mistnost ovoidniho nebo lehce diskovitého charakteru s primérem od 0,4 mm do 1,3 mm
(obr. 6). Pokud byly v pfitomnosti primarniho paru nalezeny mladé neotenické kralovny, nenachazely
se pobliz kralovské komurky, ale spiSe v perifernich ¢astech hnizda. Vajicek bylo produkovano velké

mnozstvi a rovnéz byly ulozeny v komutrkach dale od kralovské komory.

V prvni ¢asti druhého roku Zivota kolonii se sami¢i nymfy svlékaji do stadia neotenickych kraloven a
postupné nahrazuji primarni kralovnu zakladatelku. V podzimnim, matura¢nim obdobi tak nalézame
kolonie jednak kratce po nahrazeni kralovny, tak se situacemi pfechodnymi, pii nichz mutzeme
pozorovat jak primarni kralovnu, tak i dospivajici neotenické kralovny. Toto prechodové stadium jsme
pozorovali dvakrat — v jednom piipadé (G14-205) $lo o primarni kralovnu s jedenacti fyzogastrickymi,

dvéma stfedné fyzogastrickymi a jednou mladou, Cerstvé svleCenou neotenickou kralovnou. Navic zde
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bylo pfitomno jesté 7 dalsich sami¢ich nymf. V této kolonii jsme u kraloven provedli pitvu pohlavnich
organi, abychom zjistili, v jakém stupni nahrazeni se kolonie naléza. Zatimco primarni kralovna se jiz
nachazela v neplodném stadiu a jeji ovaria byla nefunkéni bez jakychkoli zralych oocytl, neotenické
kralovny mély zrajici ovaria s jiz zralymi oocyty (obr. S2). V druhém ptipadé (G14-227) Slo o kolonii,
v niz se nalézal primarni kral s primarni kralovnou ve vrcholném stavu fyzogastrie, spolecné se dvéma
mladymi, jeSté téméi nefyzogastrickymi kralovnami, jejichz maturace a ndhrada primarni kralovny

teprve zapocaly a Sesti sami¢imi nymfami tietiho a ¢tvrtého stadia.

Nejvice inspektovanych hnizd vSak v podzimnim obdobi obsahovalo primarniho krale jiz ve
spolecnosti mladych a plodnych neotenickych kradloven. Tyto kolonie se vétSinou vyznaCovaly
vysokou kompaktnosti a ohrani¢enosti v terénu. Kralovska komora diskovitého tvaru o priméru 0,9 —
3,6 cm obsahovala od 3 do 25 neotenickych kraloven. Casto méla tato komora vice pater, piipadné
byla rozdé€lena tenkymi vertikalnimi ptickami (obr. 6). V téchto koloniich se navic Casto nalézalo i
malé mnozstvi filopatrickych nymf, vét§inou samic¢iho pohlavi, které mohou slouzit pro vyvoj dalsich
neotenickych kraloven. Pfitomnost jedné ¢i né€kolika nymf samciho pohlavi, které mohly byt uréeny
k ptipadnému vyvoji v neotenické samce (krale), jsme zaznamenali v sedmi sekundéarnich koloniich.
Samotny vyvoj neotenickych kralii je vSak velmi vzacna zalezitost (viz kapitola 4.2). Velmi vyjimecné
jsou i nalezy neotenickych krald, které jsme vSak pozorovali pouze ve tiech ptipadech, z nichz dva
pochazely z laboratorniho prostfedi. Mladé neotenické kralovny poté dospivaji a vyrazné rostou
smérem k maximalni velikosti ovarii a abdomenu (obr. 4, S3). Samotné kolonie se dale zvétsuji a
produkuji velké mnozstvi sterilnich kast a pfipadnych dalSich filopatrickych nymf. Jak z
pfimych pozorovani prechodovych stadii, tak z pfitomnosti kraloven pouze nizkého stavu fyzogastrie

soudime, Ze k nahrazeni primarni kralovny dochazi v druhém roce zivota kolonie.

ROK 3.

V jarnim obdobi koncem druhého roku a zacatkem roku tietiho jiz v sekundarnich koloniich
nachazime plné fyzogastrické kralovny (3 — 32 kraloven). V tomto roce miize dochazet k postupnému
nahrazovani prvni generace neotenickych kraloven generaci mladych, nové vzniklych neotenickych
kraloven. Tyto jsou od sebe v koloniich dobfe odlisitelné — kralovny prvni generace byvaji tmavéji
zbarvené s vét§im podilem kutikuly u $titki na abdomenu vici intersegmentalni membrang, ktera byva
vtomto stadiu svraskald a tmava. Casto navic nesou znamky nejriizngj§iho poskozeni v podobé
chybéjicich koncetin nebo tykadlovych ¢lankll, navic zfetelné nekrotizovanych. Oproti tomu mladé
neotenické kralovny druhé generace maji veétsi podil svétlé intersegmentalni membrany vici kutikule
na abdominalnich stitcich (obr. 10). Maximalni pocet kraloven v takovéto dvougeneraéni kolonii ¢inil

32 — ztoho 5 kraloven bylo prvni generace a 27 druhé generace.
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Také v podzimni, maturacni sezoéné druhého roku jsme nachazeli tyto kolonie s neotenickymi
kralovnami ve vrcholném stadiu fyzogastrie, nebo jasné¢ dvougeneracni. At uz se v kolonii toto
nahrazeni druhou generaci neotenickych kraloven odehraje ¢i nikoliv, zacinaji, poc€inaje timto
obdobim, kolonie investovat do rozmnoZzovani, tedy do produkce maximalniho mnozstvi nymf obou

pohlavi uréenych pro vyvoj v oktidlené dospélce.

Obr. 6. Kralovské komory S. minutus. A. Jednopatrova kralovskd komora primarni kolonie. B. Dvoupatrova
kralovska komora sekundérni kolonie.

ROK 4.

Masova produkce nymf obou pohlavi a s tim spojena stavba novych struktur po¢ina v zimni az jarni
¢asti tetiho roku kolonie, coz si dovolujeme tvrdit na zakladé pozorovani pocatku ptipravy k rojeni u
jedné z laboratornich kolonii (G15-400). Koncem tfetiho roku jiz kolonie obsahuji nymfy v riizném
stadiu vyvoje, které se v pribchu kvétna a Cervna svlékaji v oktidlené dospélce a pfipravuji k disperzi.
Zaroven s produkei velkého mnozstvi nymf se zacind ménit vnéjsi architektura hnizd, ktera rychle
rostou, na jejich okraji se tvori velké a ¢asto velmi difusni struktury s velkou koncentraci nymf a alatq.
Struktury rojicich se kolonii jsou proto Casto nejasné ohrani¢ené a nebyvaji z tak pevného materialu
jako pozdni sekundarni kolonie s neotenickymi jedinci. V kazdém piipadé vsak kolonie explozivné
zvétsuje svlj objem (viz obr. 5, S1) na vice nez dvojndsobek primérné velikosti pozdni sekundarni
kolonie. V téchto koloniich jsme nalézali ve vSech pfipadech budouci ucastniky rojeni ve velkych
mnozstvich od 99 az do 4837, ve stadiich vyvoje odpovidajicich sezon¢ a obdobi sbéru. Pripravenost
kolonie na rojeni a jeji zralost byla kromé toho zavisla na typu lokality — jak jsme vypozorovali, tak na

kazdé ze zkoumanych lokalit postupuje rychlost vyvoje disperznich jedinct jinym tempem.

V téchto velkych rojicich se koloniich jsme jen ve tfech piipadech objevili rozmnozujici se pohlavni

jedince, tedy primarniho krale a harém neotenickych kraloven, kteti produkovali vajicka a mladé
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larvy. Vétsinou vSak byly rojici se kolonie charakterizovany pravé velkym mnozstvim disperznich
jedinct a nepfitomnosti funkénich pohlavnich jedinct, vajicek a mladych larev. V téchto ptipadech
nebyla nalezena ani kralovska komora. Pouze v jednom piipad¢ jsme takovou kralovskou komoru

nalezli, nicméné ji obyvaly nymfy ¢tvrtého a patého stadia.

Obr. 7. Vyrojena kolonie nalezena v listopadu, tedy cca 4 mésice po rojeni. Sipka ukazuje vyletové kominy
zbudované v reprodukéni sezoné pred svatebnim letem.

Kolonie, které jsme nachazeli v podzimnim obdobi po rojeni, se vzajemné velmi liily. JakoZto indicie
toho, Ze se konkrétni kolonie vyrojila, nam poslouzily hlinéné pfistavby v podobé 1 — 15 kominkad,
které se na hnizdé¢ vertikaln¢ ty€ily (obr. 7). Tyto pfistavby alati pouzivaji pro opusténi kolonie pii
svatebnim letu (Mill 1983). Dalsim potencialnim dikazem rojeni byly zbytky kiidel v chodbach
kolonie. Nékteré kolonie byly po rozebrani absolutné prazdné a bez Zivota, jiné pouze s jedinci
sterilnich kast a bez mladych jedinctu. V téchto pripadech jsme nalezli v n€kolika koloniich i malé
mnozstvi nymf, které v nich i po vyrojeni zlstaly. Naproti tomu jsme vSak nachazeli i kolonie, ve
kterych byly rovnéz malé larvy i kdyz bez dospélych plodnych pohlavnich jedincii. A konecné
v poslednim pfipad¢ jsme nachézeli také kolonie, které sice mély vystavény kominové pfistavby, ale
ve vnitinim uspotradani jsme nalézali vétsi mnozstvi fyzogastrickych neotenickych kraloven spolu
s primarnim kralem. Jelikoz jiz v nésledujicim jarnim obdobi nenachazime funkéni kolonie, které by
nesly jasné znaky prodélaného rojeni (difuzni struktury, kominové ptistavby apod.), myslime si, Ze ve
vétsin€ kolonii dochéazi pravdépodobné po tfetim roce fungovani a masivnim vyrojeni k zaniku.

Nemtizeme vSak ptimo vyloucit, Ze nekteré z kolonii, které rojeni prodélaji i nadale pokracuji.
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4.2 Pomér pohlavi disperznich jedinci v koloniich

4.2.1 Pomér pohlavi béhem maturacniho obdobi

V matura¢nim obdobi jsme v mésicich zafi az listopadu sesbirali a vyhodnocovali data pro 45 kolonii
(viz tabulka S3), ve kterych se nachazelo ve vSech pfipadech jen malé mnozstvi filopatrickych nymf.
Tyto nymfy byly v koloniich pfitomny v pribéhu celého roku a jednalo se o jedince ruznych stadii od
druhého az do patého. V naprosté vétsiné pripadd — 35 kolonii, pifevazovaly nymfy ¢tvrtého stadia.
Drtiva vétSina nalezenych nymf byla samiciho pohlavi, naopak pouze v sedmi koloniich jsme nalezli
nymfy sam¢iho pohlavi. Po¢et samicich nymf se mimo obdobi rojeni pohyboval od 2 do 34 jedinci
(median = 6), s vyjimkou jednoho odlehlého pozorovani 106 nymfalnich jedincti v jediné kolonii.
Naopak, pokud byly v kolonii pfitomny nymfy samciho pohlavi, jednalo se o 1 — 2 jedince. Ve tfech
koloniich jsme nalezli vyssi pocet samctd (9 — 16) 1 samic (8 — 12) v témef vyrovnanych poctech, i

kdyz samci ve vSech pfipadech pocetné prevazovali (viz tabulka S3).

Tyto nymfy se vyskytovaly Casto v pfitomnosti primarniho paru, nebo v sekundarnich koloniich
v pfitomnosti jiz plodicich neotenickych kraloven. Nezfidka jsme rovnéz nachazeli kolonie, ve kterych

nebyli pfitomni zZadni reprodukujici se jedinci — pouze tyto nymfy.
4.2.2 Pomér pohlavi béhem reprodukéniho obdobi

V reprodukénim obdobi jsme sesbirali 26 kolonii, obsahujicich velké mnozstvi disperznich jedinci
obou pohlavi (viz tabulka S3). Celkem jsme do souboru zahrnuli 23403 disperznich jedincl ze 14
kolonii s primérnym mnozstvim 1672 (SD = 1215) a maximalnim mnozstvim 4837. Pramérny
numericky pomér pohlavi byl lehce, i kdyz nesignifikantné vychylen ve prospéch samcii
(pramér = 0,480; SD = 0,054; t = 1,402; p = 0,18). Investi¢ni pomér pohlavi na urovni kolonii vysel
jako nesignifikantné vys§i ve prospéch samic (obr. 8) a blizil se tak rovnovazné hodnoté
(pramér = 0,514; SD = 0,054; t = 0,93; p = 0,366). Numericky pomér pohlavi na popula¢ni tirovni
ukazal mirny, ale signifikantni odklon ve prospéch samci (primér = 0,470; 95% konfidencni
interval = 0,444-0,496). Navzdory tomu je ale celkova investice na populacni Grovni (po zapocteni
dehydratované hmotnosti) téméf uplné vyvazena (primér = 0,504; 95% konfiden¢ni

interval = 0,478 — 0,531)(obr. 8).
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Obr. 8. Pomér pohlavi vyjadieny jako proporce samic mezi disperznimi pohlavnimi jedinci vypoctena z 23403
pozdnich nymf a alatti pochazejicich ze 14 rojicich se kolonii v reprodukénim obdobi. Vlevo nevazené primérné
hodnoty a investi¢ni proporce na jednu kolonii, vpravo kumulativni hodnoty vypoctené na Grovni celé populace,
zohlednujici produktivitu jednotlivych kolonii.

4.3 Pohlavni dimorfismus u imag

Pohlavni dimorfismus imag byl zjistovan na zakladé morfometrickych méfeni jednotlivych struktur u
60 jedinct (ve vyrovnaném pomeéru samice : samci) zjedné kolonie a u péti jinych kolonii jsme
pohlavni dimorfismus hodnotili srovnanim hmotnosti samcti a samic. K interpretaci morfologickych
dat jsme pouzili prvni a druhou komponentu PCA analyzy, které vtomto piipadé dohromady
vysvétluji 66,17% celkové variability. Na zakladé PCA zobrazeni obou pohlavi (obr. 9) Ize
vypozorovat pti souhrnu veskerych métenych znakd nesporny pohlavni dimorfismus. Vektory korelaci
jednotlivych morfologickych proménnych s prvni a druhou hlavni komponentou uvadi graf na obrazku
9. Méfené t€lni struktury samicich imag jsou ve vSech ptipadech vEtsi — nejvetsi rozdil se vsak ukazuje
pro celkovou délku kiidel i jejich délky od odlomové zony. Rovnéz délka ristové zony tykadla se

ukazuje vetsi u samic. Oproti tomu u samcich imag je vyssi hodnota délky tibie (obr. 9).

Hmotnostni dimorfismus byl zkouman na 220 jedincich (ve vyrovnaném poméru samice : samci) z
péti kolonii (viz tabulka S4). Ackoli jsme pozorovali jistou variabilitu v absolutnich hmotnostech mezi
koloniemi, kterd mohla byt dina urovni pfipravenosti kolonie k disperznimu letu, relativni pomér
hmotnosti samic ku hmotnosti samcti byl velmi stabilni napi#i¢ koloniemi, tj. primér hmotnosti

samice : samci = 1,148, SD = 0,0075; 95% konfidenc¢ni interval = 1,141-1,154, coZ jasn¢ dokumentuje
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signifikantni velikostni pohlavni dimorfismus ve prospéch samic o hodnoté cca 15%. U imag se tak u

samic ukazuje jak vyssi hmotnost, tak i vétsi celkova velikost, které jsou v rdmei druhu stabilizované.
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Obr. 9. Pohlavni dimorfismus alati — vztah vSech métfenych morfologickych struktur znazornény s pomoci
analyzy hlavnich komponent. a, §itka hlavy; b, Sitka pronota; ¢, délka pronota; d, délka pravého predniho kiidla
od zakladt az po konec; e, délka kiidel od odlomové plochy po konec; f, délka tibie levé zadni nohy; g, délka
rustové zony pravého tykadla od devatého segmentu od konce po konec pedicelu. Ruzice tisecek znazornuje
vektory korelaci jednotlivych méfenych struktur s prvni a druhou hlavni komponentou.

4.4 Ontogeneze neotenickych kraloven

Ontogeneticky vyvoj neotenickych kraloven, jenz pochazeji z filopatrickych nymf, které jsou v kolonii
pritomny celoro¢né, jsme rekonstruovali jak z vysledkl pfimych pozorovani po rozebrani kolonii, tak
dlouhodobych pokusi s oddélenymi nymfami a morfometrické analyzy nymfalnich stadii. Diky t€émto

dil¢im vysledkiim jsme byli schopni potvrdit nase piedchozi hypotézy.

4.4.1 Piima pozorovani

Pfima pozorovani pochazeji z Cerstvé rozebranych kolonii, v nichz se nam v Sesti ptipadech podatilo
zachytit nymfy pfimo pfi svlékani do stadia neotenické kralovny. V dalSich péti koloniich jsme nalezli
Cerstvé svleCené neotenické kralovny. VSechny tyto pfipady jsme fotograficky zdokumentovali (obr.
10) a exemplare i se svleckami zakonzervovali v 96% EtOH nebo FAA. Diky témto datim se nam
podafilo vypozorovat, Ze svlékani probiha ¢asto jiz po prvnich nékolika hodinach po oddéleni nymf od
ptitomnych plodnych kraloven (3 — 24 hod). Ze svlecky kiidelnich zékladd (viz obr. 10) bylo navic

mozno usuzovat na vznik neotenickych kraloven z nymf ¢ctvrtého stadia. U téchto Cerstvé svlecenych
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kraloven navic nésledovala velmi rychla pigmentace kutikuly — plné pigmentace dosahly uz za 6 — 12

hodin (obr. 10).

Obr. 10. Vyvoj neotenickych kraloven. A. Sami¢i nymfa 4. stadia svlékajici se v neotenickou kralovnu. Sipky
ukazuji kiidelni zaklady na nymfilni svleéce. B. Cerstvé svleCend neotenicka kralovna, ktera dosahuje
pigmentace v pribéhu 12 hodin po ekdysi. C. Dospéla neotenicka kralovna prvni generace s maximalni urovni
fyzogastrie, pifiblizné 20 mésict po zalozeni kolonie. D. Starnouci neotenicka kralovna se svrastélym
abdomenem, pfiblizné 29 mésict po zalozeni kolonie. Méfitko oznacuje 1 mm.

4.4.2 Vysledky dlouhodobych pokusii

Dlouhodobé pokusy s oddélovanim nymf probehly na dvaceti koloniich. Oddélky v Petriho miskach
(10 kolonii) byly kontrolovany denné a tak byla zachycena dynamika celého procesu. Ve ctyfech
ptipadech jsme pfi kontrole (po 24 — 60 hodinach) nalezli mezi ostatnimi nymfami étvrtého stadia
Cerstvé svlecené, piipadné jiz pigmentované neotenické kralovny. Ve tfech piipadech Slo pouze o
jednoho jedince ze skupiny. V jednom piipadé o vSech pét nymf najednou. Tyto dil¢i vysledky lze
interpretovat jako druhy nezavisly diikaz o ptivodu neotenickych kraloven z nymf ¢tvrtého stadia.
Pokusy s fragmenty hnizda (8 kolonii) mély za kol vytvoteni neotenickych kraloven z dlouhodobého
hlediska za vySe popsanych experimentalnich podminek. BohuZzel nebyly uspé$né. Az na jeden piipad,
vnémz pfezil pouze primarni krdl a jedna nymfa ctvrtého stadia s nckolika délniky, vSechny
experimentalni fragmenty do 14 dndi uhynuly. Pravdépodobné byl zisah do kolonie pfili§ velky.
Neuspéch tohoto pokusu je jednim z nékolika netspéchii pti pokusech o odchov kolonii, které¢ byly

pred pokusem oteviené. Ve vétSin€ piipada kolonie takovy zésah velmi Spatné€ snasely a brzy zanikly.

Pokusy s odebranim primarni kradlovny z kolonie (2 kolonie) pfimo v terénu mély prokézat umoznéni
nahrady primarni kradlovny neotenickymi kradlovnami vzniklymi z filopatrickych nymf. Ani ty vSak

nebyly uspésné, jelikoz pti kontrole po Sesti mesicich byly kolonie nalezeny zaniklé.
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4.4.3 Vysledky morfometrické analyzy

Pro analyzu bylo pouzito 128 jedinct rtznych stadii ze tfi kolonii. Tim byla vytvofena témet
kompletni vyvojova fada (viz tabulka S5). Jedna z kolonii (G15-123) obsahovala pouze alaty a byla
tak pouzita pfedev§im pro analyzu pohlavniho dimorfismu a vyvoje kiidelnich znakid (viz kapitola
4.3).
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Obr. 11. Morfometricka analyza nymfalnich stadii, neotenickych kraloven a alatii, zndzornéna s pomoci analyzy
hlavni komponent. Matice dat kombinuje méfeni ze tii kolonii, ktera byla centrovana s pomoci Sitky hlavy nymf
¢tvrtého stadia. NY1-5, nymfalni stadia; a, Sitka hlavy; b, Sitka pronota; ¢, délka pronota; d, délka pravych
prednich kiidelnich zakladd nebo kiidel od zékladt az po konec; e, délka kridel, ¢i jejich zékladt od koncového
zédhybu mesonota/od odlomové plochy po konec; f, délka tibie levé zadni nohy; g, délka ristové zony pravého
tykadla od devatého segmentu od konce po konec pedicelu. Ruzice useCek znazornuje vektory korelaci
jednotlivych métenych struktur s prvni a druhou hlavni komponentou.

Pro interpretaci morfologickych dat jsme pouzili prvni a druhou komponentu PCA analyzy, které
dohromady vysvétluji 92,26% celkové variability. Vektory korelaci jednotlivych morfologickych
proménnych s prvni a druhou hlavni komponentou uvadi graf v obrazku 11. Naméfené hodnoty byly
znazornény v grafu s pomoci prvnich dvou komponent (Obr. 11). Jednotliva pozorovani se na zakladé
souboru morfologickych parametrii jasné seskupuji do skupin dle stadii. Od tfetiho stadia je patrny i
pohlavni dimorfismus — vétsi struktury u samicek, s vyjimkou tibii, které jsou delsi u samct. Bez
ohledu na variabilitu danou pohlavim se skupiny v ramci daného nymfalniho stadia vyrazné
nerozdéluji dle pohlavi. Na zédkladé PCA zobrazeni jednotlivych stadii (obr. 11) lze jasné vypozorovat,
ze neotenické kralovny jsou svymi morfologickymi charakteristikami umistény mezi ¢tvrtym a patym

nymfalnim stadiem. Od ¢tvrtého stadia se lisi pfedev§im celkovym rlstem struktur, o¢ekévatelnym pti
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kazdém dalSim svlékani (Sifka hlavy, délka ristové zony tykadla, délka tibie), zatimco od patého
stadia je odliSuje predevsim délka kiidelnich zakladu, které jsou u neotenickych kraloven redukovany.
Naopak paté stadium je jimi jasn€é vymezeno, aC se v ostatnich znacich velmi podobaji. Druhym

smérem se pak vychyluje okiidlena imaginalni linie (obr. S4).

4.5 Interpretace genetické analyzy

Genetické analyzy prob&hly na naSem partnerském pracovisti a samotné tak nejsou mou vlastni praci.
zjisténi, relevantni pro mou praci. V ptipadé genetické analyzy délnikl a vojaki byly u vSech kolonii
nalezeny az 4 alely na lokusu, a rovnéZz az 4 genotypy, pri¢emz ve vSech piipadech byly rovnéz
pritomny exkluzivni alely primarniho krale. Koeficient pfibuznosti (r) mezi sterilnimi kastami a
primarnim kralem byl 0,494. Ptibuznost s primarni kralovnou byla 0,479 a s neotenickymi kralovnami
0,436. Vzajemna uroven piibuznosti mezi vojaky a délniky byla 0,490, tedy stejna jako by se dala
ocekavat u sourozencil. V zddném z uvedenych ptipadl se pozorované hodnoty signifikantné neliSily
od o¢ekavané hodnoty 0,5 pro vztah otec—potomek, matka—potomek, nebo sourozenci se spoleénymi
rodi¢i. Zaroven frekvence jednotlivych genotypti d€lnikli a vojakt nevybocovala z ocekavaného
Mendelianského rozlozeni rodi¢ovskach alel. Takovy vysledek lze ocekavat pouze u sexualné
produkovanych jedinct, potomkll primarniho krale a kradlovny nebo primarniho kréale a neotenickych
partenogenii kralovny. V pfipadé 130 neotenickych kraloven byly nalezeny maximalné 2 alely na
lokusu a maximalné¢ 3 genotypy. Alely primarni krdlovny byly nalezeny na vsech lokusech
neotenickych kraloven, bud’ vplvodni heterozygotni podobé, nebo homozygotni pro jednu
z mateiskych alel. Vyluéné alely primarniho kréle v tomto ptipadé uplné chybély. Uroveii piibuznosti
s primarni kralovnou byla 0,894, zatimco s primarnim kralem 0,004, coz znaci vysokou ptibuznost
s primarni kralovnou a neptibuznost s primarnim kralem, v obou pfipadech signifikantné odlisnou od
hodnoty 0,5, ocekavané pii pohlavnim biparentalnim piivodu neotenickych kraloven. U zbyvajicich 6
neotenickych kraloven ze dvou kolonii (G14-42, G14-47) byly nalezeny maximalné 4 alely a 4
genotypy na lokusu. Piitomny tedy byly jak alely primarni kralovny, tak i primarniho krale. Uroveti
pribuznosti byla s primarni kralovnou 0,560, zatimco s primarnim kralem 0,417, v obou pfipadech se
signifikantn¢ neliSily od hodnoty 0,5 pro sexualni ptivod. To ukazuje, Ze téchto vyjimecnych 6 jedinct

(4% neotenickych kraloven), vzniklo kfiZzenim primarniho krale a primarni kralovny.

U okftidlenych jedinct z kolonii prochazejicich rojenim nebyli v kolonii, jak je pro takové kolonie
obvyklé reprodukujici se jedinci. Genotypy rodic¢d tak byly rekonstruovany na ziklad€é genotypt
sterilnich jedinci a logicky nebylo lze ptifadit, ktery rodi¢ovsky genotyp byl otcovsky a ktery
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matetsky. U vétSiny okfidlenych dospélcti byly nalezeny az 4 alely na lokusu, a rovnéz az 4 genotypy,
pficemz ve vSech piipadech byly pfitomny alely obou rekonstruovanych rodic¢t. Pouze u 4 alatl
samiciho pohlavi (6% samicich alatll) ze dvou riznych kolonii (G16-39 a G16-42), nebyly nalezeny

alely primarniho krale, coz ukazuje na jejich vznik partenogenetickou cestou.

Pro princip obnovy diploidie se u tohoto druhu ukazuje vysokd mira konzervace puvodnich
matefskych heterozygotnich kombinaci (mira zmény na homozygotni od 5 do 34%, priméme 20%),
ktera je velmi odlisnd od apomixie, duplikace gamet, ¢i automixis s terminalni fizi. Naopak jsou tyto

hodnoty jednoznacné v souladu s ptedpoklady automixis s centralni fuzi.

Vysledky tedy ukazuji na sexudlni ptvod sterilnich kast a alati (pro sam¢i ve 100% piipadt, pro
samice v 94% pripadl), ktefi jsou v koloniich produkovani primarnim parem, popiipadé parenim
primarniho krale s neotenickymi kralovnami, vzniklymi po nahrazeni kralovny primarni. Zaroven se
téz ukazalo, Ze neotenické kralovny jsou v 96% pfipadi partenogenetického puvodu a pouze
vyjimecné ve 4% mohou vznikat i pohlavné. Rovnéz se partenogeneticky ptivod ukazal v 6% samicich

alatu.

Sterilni potomstvo i alati si tak zachovavaji genetickou diverzitu i v pfipadé absence primarni
kralovny. Tim tedy bylo potvrzeno pro druh Silvestritermes minutus vyuzivani strategiec AQS, coz
z n&j ¢ini teprve ¢tvrty druh u vysSich termitt s touto smiSenou reprodukéni strategii. Vysoka je i mira
zachovani heterozygotnich kombinaci, coz poukazuje na automixii s centralni fizi, podobné jako u

pribuzného druhu Embiratermes neotenicus (Fougeyrollas et al. 2015).

4.6. Ekologické faktory spojené s hnizdem

Nas§ modelovy druh termita Silvestritermes minutus se vyskytuje ve Francouzské Guyané, Guyang,
Brazilii a Ekvadoru (Emerson 1925, data z online databaze Termite Catalog). Jde o druh, ktery se
typicky vyskytuje v pralesich se stfedni mirou naruseni, kde roste pfedevSsim sekundarni vegetace.
Kolonie jsou vétSinou tvarem blizké kouli, popt. nepravidelnému sféroidu a spiSe mensSich velikosti,
ale v reprodukénim obdobi se objevuji 1 velké, Spatné strukturované a difusni stavby (viz kapitola

4.1.4), které byly materialn¢ i mnohem fidsi.

Kolonie byly téméf ve vSech pfipadech postaveny v tésné blizkosti nebo piimo na piekazce.
V nejvétsim procentu piipadi byly nalezeny pfimo na mladych stoncich palem rodu Astrocaryum ze
til druht (Astrocaryum gynacanthum, Astrocaryum sciophilum a Astrocaryum vulgare), na kofenech
nebo kmenech velkych stromi pristavéné bo¢né, ¢i okolo stonkd mladych stromt a lian (do priméru

4 cm) rostoucich v pralesnim podrostu. Velmi casto byly rovnéz nalézany jako pfistavba na
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trouchnivéjicich patfezech nebo na mrtvych vétvich lezicich na zemi. V nékterych ptipadech cast
kolonie zasahovala i do samotn¢ dievni hmoty, a¢ nebylo patrno, ze by skute¢né dochazelo k cilenému
vyhlubovani chodeb délniky nebo spise k vyuzivani prasklin a dér v trouchnivéjicim materidlu a jejich

zaobalovani hlinénou hmotou ve formé galerii.

Velka ¢ast kolonii byla navic vybudovana odd€lené 10 — 15 cm nad pralesnim piidnim horizontem,
s nimz byla propojena pouze krytymi hlinénymi galeriemi. Tento fenomén byl pozorovan spiSe na
vlh¢ich lokalitach, zatimco na suchych stanovistich byly kolonie zbudovany pfimo na zemi. Povrch
kolonie pokryvala ve vSech piipadech tvrdd hlinéna krusta, vnitfek hnizda byl pak z porézné
strukturovaného hlinén¢ho materialu a vzdy zpevnén siti kotentl, které vypadaly morfologicky velmi
podobné ve vSech koloniich. Hmotnosti hnizd byly velmi variabilni a to i vramci stejn¢ velkych

kolonii a spiSe byly spojeny s jeji momentalni vlhkosti a hustotou.

Primérnad hodnota pH, kterou jsme métili v 55 koloniich, byla 6,875 (SD = 0,834) a pohybovala se
v rozmezi od 6,5 do 8. Hodnota pH byla dosti variabilni a signifikantné¢ se neliSila od kontrolnich
meéteni pH pralesniho substratu, jehoz primérna hodnota byla 6,625 (SD = 0,270)(t-test, df = 108,
t=-1.891, p = 0,062, Leventv test homogenity, p=0,285). Teplota v 52 koloniich se pohybovala od 26
do 28 °C a jeji primér 26,25 °C (SD = 0,947) byl signifikantn¢ niz8$i nez teplota okoli, ktera
dosahovala 25 az 29 °C, pti praméru 27,5 °C (SD = 1,06)(t-test, df=100, t = -3,53, p = 0,00063,
Levenav test homogenity, p=0,206).

Vlhkost v koloniich se velmi razantné liSila v rdmci obdobi i lokalit. V obdobich s malym mnoZzstvim
srazek se pohybovala od 16 do 39% v koloniich a od 23 do 42% mimo n¢. V obdobi vysokych srazek
vlhkost téméft nikdy neklesala pod 60%.

Hnizda byla v nékterych piipadech kohabitovana s dal§im druhem termita. Casto §lo o velka hnizda
v pazdi palem rodu Astrocaryum, které poskytuji diky otrnénému stonku velmi dobrou ochranu a
mnozstvi zachycené biomasy pro zalozeni kolonii. Ve vzorku 164 kolonii jsme ve 3 pfipadech nalezli
hnizdo kohabitované s rodem Subulitermes, v 6 piipadech srodem Anoplotermes, ve 2 piipadech
s druhem Silvestritermes heyeri a v jednom piipad¢é s rodem Anhangatermes a Nasutitermes. Vzacné
jsme téz ve dvou piipadech nalezli hnizdo sdilené s tropickymi mravenci Pachycondyla harpax. Ve
vSech zminénych ptipadech byly ale chodby naseho modelového druhu a kohabitovaného druhu
znatelné oddéleny. Pti rozebrani takového hnizda na sebe vétSinou zastupci obou rodl zacali v kratké
dob¢ 1utocit. Piimo v hnizdé bylo nalézano velké mnozstvi inkvilintho hmyzu ztadi Diptera,
Hymenoptera a Zygentoma. Témét ve vSech sekundarnich koloniich bylo pozorovano velké mnozstvi
isopodnich koryst, ktefi napadné piipominali zbarvenim mladé neotenické kralovny a cCasto byli i

pritomni v kralovské komote. V nékterych koloniich jsme téZ nalezli stirky.
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5. Diskuze

V této praci jsme si kladli zakladni otdzku na mozny vyskyt Ctvrtého pfipadu unikatni smiSené
reprodukeni strategie zvané Asexual Queen Succession (AQS) ve skuping vysSich termitd u druhu
Silvestritermes minutus. Déle jsme si kladli za cil podrobné popsat Zivotni cyklus a pojmenovat mozny
dopad AQS na zivotni strategie druhu. Na samém pocatku byl nahodny objev jednoho hnizda s
atypickou socialni strukturou, v niz byl nalezen primarni kral spolu s harémem fyzogastrickych
neotenickych kraloven. Tato situace vSak sama o sobé neznamena nutné vyuzivani AQS v jeji plné §ifi,
jelikoz jevy spojené se smrti jednoho z rodi¢d a jeho nahrazeni jednim nebo vice sekundarnimi
pohlavnimi jedinci jsou u termitt bézné (Roisin 1990, Atkinson a Adams 1997, Myles 1999). My sami
jsme byli svédky takové situace i v terénu u nékolika druhti, které nebyly nasim cilovym druhem
(osobni pozorovani — Anoplotermes banksii, Subulitermes sp., Constrictotermes cavifrons,
Inquilinitermes inquilinus). Socialni usporadani tak neni spolehlivou znamkou vyuzivani strategie
AQS a mize se jednat pouze o akcidentalni vyuziti mozného vyvojového potencialu sekundarnich
pohlavnich jedincti v reakci na disturbanci. Strategie AQS vSak v sobé snoubi pouziti pohlavniho
rozmnozovani pro produkci sterilnich jedinci a disperznich pohlavnich jedincti a thelytokni
partenogeneze pro produkci neotenickych kraloven, coz vede k vySe zminéné socialni struktuie. Tato
jedinecna strategie nesporn€ vznikla vicekrat nezavisle, a to pravdépodobné ttikrat v rdmci jediného
rodu niz8ich termitt Reticulitermes (Dedeine et al. 2016) a poté opakované ve dvou liniich vysSich
termitd, tedy u Cavitermes tuberosus a jemu piibuznému druhu z dosud nepopsaného nového rodu
(oba Termitinae) (Fournier et al. 2016, Hellemans et al. 2016) na stran¢ jedné a Embiratermes

neotenicus (Syntermitinae) na strané druhé (Fougeyrollas et al. 2015).

V piipadé dvou zastupct z podceledi Termitinae, kteti AQS vyuzivaji, vSak pro zevrubné studium
ekologie ¢i zivotniho cyklu panuji velmi ztizené podminky. U druhu Cavitermes tuberosus je sice
rozvinuta AQS strategie ve velmi markantni formée, jelikoz poCty neotenickych samicek v harémech u
nich dosahuji pres Sest set jedinct, jeho studium je vsak velmi slozité kvtli zptsobu jeho Zivota. Ten
spociva predevSim v obsazovani prazdnych hnizd druhu Labiotermes labralis, ktera jsou ovSem casto
v rozpadajicim se stavu a nékdy i tézko dostupnd, jelikoz reprodukéni centrum se nékdy nalézé i
hluboko v pazdi listd vzrostlych palem rodu Astrocaryum spp., kde se nesnadno vyhledava i odd€luje.
Neotenické samicky jsou po zdsahu rozptyleny ve vétsi Casti hnizda. Socialni struktura a vék kolonie
se navic t€zko odecita z velikosti hnizda, protoze jde o hnizdo jiného stavitele (Fournier et al. 2016).
Ptesto je z pozorovani vice nez dvou set kolonii C. fuberosus a né€kolika desitek kolonii ptibuzného
zastupce sesterského rodu zfejmé, Ze k nahrazeni primarni kralovny dochdzi relativné pozdé a
primarni kolonie se mnohdy pied nahrazenim zakladatelky roji. K samotnému nahrazeni tedy dochazi
az pote, co kolonie alespon Castecné splni svou rozmnozovaci ulohu (Fournier ef al. 2016, Hellemans

et al. 2016). Vyzkum Zzivotniho cyklu je velmi slozity i u dal§iho AQS druhu vyssich termitt, kterym
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je Embiraermes neotenicus z pod¢eledi Syntermitinae. Jeho kolonie totiz dosahuji velikych rozméri a
hnizdo mnohdy vazi desitky kilogrami a navic je vétSinou castecné pod Urovni terénu. Rovnéz v
pripad¢ sbéru disperznich jedinci a stanovovani skutecné investice do biomasy pfi rojeni je takovy

vyzkum témét nemozny.

Jinak je tomu u druhu Silvestritermes minutus, ktery z hlediska ekologie ma typicky relativné mala a
dobfe ohrani¢ena hnizda s velkou lokalni abundanci. U téchto hnizd byla téméi vzdy jistota, ze pii
jeho sbéru v terénu ziskavame kompletni kolonii a tedy k témét tiplné jistoté, Ze socialni struktura byla
urcena spravné. Tento druh tak byl pro nas tak naprosto idedlnim modelem pro veskeré studie tykajici
se dynamiky socialni struktury AQS druhu. Diky detailnimu popisu zivotniho cyklu jsme mohli zjistit,
ze u tohoto druhu je strategie AQS naprosto nezbytnd a je v ném obligatné zakofenéna. Primarni
kralovna zije nejcastéji jen 12 az 18 mésicl, po kterych vzdy dojde k jejimu nahrazeni neotenickymi
krdlovnami a teprve poté zacne kolonie investovat do produkce disperznich jedinci. Neotenické
kralovny sice nejsou tak pocetné jako u ostatnich vyssich termitd s AQS (Fougeyrollas et al. 2015,
Fournier et al. 2016, Hellemans et al. 2016), ale zato dosahuji mnohem vé&tsi urovné fyzogastrie a tedy
plodnosti, pfi¢emz v maximalnim stavu mtze byt fyzogastrie dokonce vétsi, nez je tomu u kralovny
primarni. Tento fakt mize byt zplsoben také tim, Ze zatimco u rodl z podceledi Termitinae vznikaji
neotenické kralovny vétSinou z nymf tietiho stadia, u druhu Silvestritermes minutus i jeho ptibuzného
druhu Embiratermes neotenicus vznikaji z nymf ctvrtého stadia (Fougeyrollas et al. 2015). Zaroven je
zajimavé pripomenout, ze druh C. tuberosus je nejCasteji obyvatelem cizich hnizd a ztratil schopnost
budovat hnizda a kralovské komory. Prakticky Zzadnd fyzogastrie neotenickych kraloven
kompenzovana jejich vysokym poctem tak muize byt adaptaci k vysoké mobilité v cizim hnizd¢ a

rozmnozovani mimo kralovskou komoru (Fournier et al. 2016).

Diky genetické analyze se nam podatilo zjistit, Ze stejné jako u dal§ich AQS druht, jsou sterilni kasty i
alati produkovani pohlavni cestou, zatimco neotenické kralovny pomoci automiktické thelytokni
partenogeneze. Geneticka data presvédCivé ukazuji, ze princip obnovy diploidie je automixis s
centralni fuzi. Je tedy jiny nez u rodu Reticulitermes (terminalni fize) (Matsuura et al. 2009) a u dvou
druhti podceledi Termitinae (duplikace gamet) (Fournier et al. 2016, Hellemans et al. 2016). Shoduje
se naopak s pozorovanim u Embiratermes neotenicus, tedy druhu piibuznémmu S. minutus, z

podceledi Syntermitinae (Fougeyrollas et al. 2015).

Tak jako je zjevné nezavisly ptivod AQS u tfi zminénych linii, jevi se rozmanity i jeji adaptivni
vyznam. Zatimco u ostatnich linii tato strategie funguje predevS§im pro prodlouzeni Zivotnosti jiz
uspésné kolonie pomoci neotenickych kraloven, které mohou vznikat po libovoln€ dlouhou dobu
dokud existuje kolonie a Cini tak genotyp primarni kralovny potencialné nesmrtelnym, u druhu

Silvestritermes minutus ma podle nas nahrazeni zakladatelky odliSny vyznam. Namisto prodlouzeni
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zivota kolonie slouzi AQS k co nejrychlejSimu popula¢nimu rustu v co nejranéj§im stadiu zivotniho
cyklu, po kterém nasleduje nejcastcji jediny, masivni rozmnoZzovaci proces kolonie, tedy produkce
maximalniho mnozstvi oktidlenych jedinci. Zvysena plodnost je vyuZita nejen pro produkci alatd, ale
samoziejm¢ také velkého mnozstvi d€lniki pro péci o vyvijejici se nymfy a vystavbu velikych
difuznich struktur, které vznikaji pfed rojenim a slouzi pfedevsim jako misto pro dozravani nymf a
alatd. Podobné struktury, zvané pseudoécie, jsou znamé i u jinych termitt, ktefi stavi hnizda pro sva
imaga (Grassé 1938). Prestoze kolonie po tomto masivnim vyrojeni pravdépodobné zanika, stihne
efektivné rozsifit svou genetickou informaci pomoci tisici imag vyslanych do okoli zakladat nové
kolonie. Dovolime si tedy na tomto misté¢ navrhnout, ze hlavni vyznam AQS u S. minutus spociva
pravé v maximalnim urychleni Zivotniho cyklu s cilem co nejrychlejsiho, byt jediného, rojeni. Tato
strategie se jevi jako optimalni s ohledem na zjevné nizké kompeti¢ni a obranné schopnosti druhu,
dané jeho malou velikosti a hnizdni biologii (relativné¢ mékka nadzemni hnizda velmi blizko zemé), ve

velmi kompetitivnim prostredi tropického lesa se silnym preda¢nim tlakem.

Specializaci na kratky Zivotni cyklus mimo jiné podporuje i fakt, Ze zatimco u ostatnich druht se
strategii AQS bylo pozorovéno vychyleni poméru pohlavi alati ve prospéch samic, které nastava po
nahrazeni primarniho kréale kradlem neotenickym, u S. minutus pozorujeme na populacni Grovni pfesné
polovicni rozlozeni u investicniho poméru pohlavi a realnou intervenci neotenickych samct do
reprodukce kolonie jsme nikdy nepozorovali. Jinymi slovy, zatimco ostatni AQS druhy jsou spise

dlouhodobé Zijici, Silvestritermes minutus ma cyklus kratkodoby a nahrazeni primarniho krale

sekundarnim se takiikajic nestihne.

Z naSich pozorovani tedy plyne, ze tak jako doslo k evoluci AQS nekolikrat nezavisle na sob¢
(Dedeine et al. 2016, Fournier et al. 2016), mohou také jednotlivé linie termitd vyuzivat vyhody AQS
odlisnym zptisobem. Spolecnym jmenovatelem pro nami znamé AQS druhy vysSich termitti vsak je
jejich ekologicky uspéch. Nesporny je kuptikladu u C. tuberosus ve srovnani s dal§imi zastupci rodu
Cavitermes. Zatimco Ctyti dal$i druhy (C. parvicavus, C. rozeni, C. parmae, C. simplicinervis) jsou
vyskytem omezeny jen na men$i arealy v Brazilii, tento druh se strategii AQS se vyskytuje na
mnohem vétsim aredlu pokryvajicim Brazilii, Venezuelu, Francouzskou Guyanu, Trinidad a Tobago
(Emerson 1925, Constantino 2016). Je tedy velmi pravdépodobné, Ze je to pravé AQS, ktera v

kombinaci s oportunistickym zplisobem Zivota, stoji za Sirokym rozsifenim tohoto druhu.

Rovnéz v podceledi Syntermitinae, z niz pochazeji dalsi dva druhy se strategii AQS se setkdvame se
stejnym fenoménem jako u C. tuberosus. Rod Embiratermes obsahuje v soucasnosti 14 riznych druhd,
13 z nich se vyskytuje na pomérn€¢ malych areédlech, zatimco jediny druh se strategii AQS ma oproti
nim az napadné velky areal pokryvajici velkou Cast jihoamerického kontinentu od Brazilie az po

Venezuelu (Constantino 2016). To, ze k nahrazeni primarnich pohlavnich jedincti dochazi
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pravdépodobné v ranych fazich kolonialniho vyvoje, umoznuje kolonii vétsi reprodukéni potencial i
stabilitu a pravdépodobné¢ tak stoji za jeho neobycejnou ekologickou uspesnosti (Fougeyrollas et al.
2015). I geografické rozsiteni druhu Silvestritermes minutus je oproti vétSin¢ ostatnich druhti tohoto
rodu napadné vétsi (viz kapitola 4.6, Emerson 1925, Constantino 2016). Zaroven z nasich zkuSenosti
muzeme fici, Ze jde o druh velmi rozsifeny v Sirokém spektru biotopt, jelikoz na vSech 13ti lokalitach,
které se podminkami casto lisily, bylo vétSinou jen otdzkou nékolika minut, nez jsme prvni hnizda
tohoto druhu nalezli, coZ rozhodné neplati o ostatnich zkoumanych druzich. Na nékterych lokalitach se
pak S. minutus vyznacoval skutecné obdivuhodnou abundanci a jeho jednotliva hnizda mnohdy délily

pouhé jednotky metra, coz jej fadi mezi lokalné nejabundantnéjsi druhy termita.

Pravé pro zjevnou UspéSnost AQS strategie je az podivuhodné, jak malo druhi ji ve svém Zivotnim
cyklu pouziva. Dalo by se totiz ocekavat, Ze bude na svét€ mnohem vice rozSifena. Myslim si
nicméné, Ze tento fakt je zplsoben predev§im tim, Zze vétSina druhd termitl Zije skryté a jejich
zevrubnému studiu tak zatim nebylo dopfano dostate¢né pozornosti. Jelikoz béhem poslednich Ctyf let
byly ve Francouzské Guyan¢ na omezeném tzemi Citajicim jen n€kolik km? nalezeny hned ¢tyfi druhy
s touto smiSenou reprodukeni strategii, 1ze ocekavat, ze i ve zbytku tropti a subtropt celého svéta, kde
zije cca 2000 druhi vyssich termitd, ktefi jsou vSak pramalo prozkoumani z hlediska své ekologie,
bude tato strategie mnohem vice rozsifena. Zejména pak v mimotadné zajimavych tropech Afriky, kde
je nejveétsi diverzita termitl, a rovnéz Australie, lze ¢ekat nalezy novych smiSenych strategii. Na obou
téchto kontinentech zije i velka ¢ast druhti z podceledi Termitinae (v nichz byly jiz dva AQS druhy
nalezeny), tedy skupiny jeZ je mimofadné rozmanitd a druhové bohata, presto velmi malo
prozkoumana jak z fylogenetické a taxonomické, tak predevsim biologické a ekologické stranky. Dalsi

druhy s touto strategii tak mohou ¢ekat na své odhaleni v mnoha dal$ich rodech.
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6. Zavéry

e Studium socialni struktury ukazalo, Ze kolonie prochazeji tiiletym Zivotnim cyklem,
béhem kterého dochazi k ¢asnému nahrazeni primarni kralovny uZ v prvnim roce
kolonie sekundarnimi neotenickymi kralovnami, které zvySuji reprodukéni potencial

kolonie. Ta se v pribéhu tfetiho roku vyroji a pravdépodobné zanikne.

e Asymetrii v produkci okfidlenych jedinci jsme u naseho druhu na populaéni Grovni
nepozorovali, coZ v§ak nerozporuje hypotézu o vlivu piibuzenského vybéru na
pomér pohlavi, protoZze narozdil od ostatnich AQS druhi jsme u S. minutus
nepozorovali kolonie s inbredni reprodukéni strukturou, pri niZ se s neotenickymi

kralovnami rozmnoZuje neotenicky kral.

o Pohlavni dimorfismus okfidlenych pohlavnich jedinci se nam na zakladé
morfometrické analyzy podaftilo jednoznacné prokazat. Samicky jsou vétSi témér ve
v§ech mérenych strukturich, nejvétSi rozdil oproti samcim vSak jednoznacné
vykazuje délka kiidel. Oproti tomu u samcii je delSi tibie. Pohlavni dimorfismus
nachazime i v hmotnosti, kde je vy$§i hmotnost samicek nap¥i¢ koloniemi stabilnim

znakem.

e Zatimco primarni kralovny vznikaji po svatebnim letu z oktidlenych imag, ktera
uspésné zaloZily kolonie, u neotenickych kraloven se na zakladé primych pozorovani,
dlouhodobych pokust s oddélenymi nymfami i morfometrické analyzy ukazalo, Ze
pochazeji z nymf ¢tvrtého stadia, které jsou v kolonii piritomny celoro¢né a plni tak

funkci pripadnych zasobnich pohlavnich jedincii.

e Geneticka analyza ukazala, Ze pohlavni cestou vznikaji délnici, vojaci a aZ na
vyjimky i okFidleni disperzni jedinci, zatimco neotenické kralovny vznikaji témér ve
vSech pripadech pomoci thelytokni partenogeneze. JelikoZ se ukazuje vysokda mira
zachovani heterozygozity princip obnoveni diploidie je s nejvétsi pravdépodobnosti

automixie s centralni fuzi.

e Vesrovnani s AQS druhy z podceledi Termitinae neslouzi Asexual Queen Succession
u S. minutus k prodlouZeni Zivota kolonie, nybrZz k maximalizaci investice do
okiidlenych pohlavnich jedinci pro pravdépodobné jediné rojeni v ramci velmi

krakého Zivotniho cyklu kolonii.
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8. Podpurna data

Obr. S1. Fotografie hnizd S. minutus s riznou socialni
strukturou napfi¢ typickym zivotnim cyklem kolonie, pofizené
pied sbérem pifimo v terénu. A. Incipientni kolonie. B. Primarni
kolonie. C. Rana sekundarni kolonie. D. Pokro¢ila sekundarni
kolonie. E. Pozdni sekundarni kolonie. F. Rojici se kolonie.

G. Vyrojena kolonie.
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Obr. S2. Pohlavni organy primdrnich pohlavnich jedinci a mladé neotenické kralovny v rané
sekundarni kolonii G14-205 v prubéhu nahrazovani primarni kralovny harémem neotenickych
samiCek pfiblizné jeden a pul roku po zaloZeni kolonie, tedy v fijnu 2014. A. Atrofovana ovaria
primarni kralovny. B. Dobie vyvinuté testes primarniho krale bez znamky snizené funkénosti. C.
Funkéni ovaria mladé neotenické kralovny. D. Fotografie pohlavnich jedinct rané sekundarni kolonie
G14-205 pted pitvou s oznacenim jedinct, jejichz gonady jsou vyobrazeny na fotografiich A—C. A,
primarni kralovna; B, primarni kral; C, neotenicka samicka.
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Obr. S3. Ovaria samic rizného véku a ptvodu. A. Oktidlena samice pred svatebnim letem. B. Jeji
vajeCniky. C. Neotenicka kralovna v témef maximalnim stupni fyzogastrie. D. Jeji vajecniky.
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Obr. S4. Fotograficka evidence nymfalni vyvojové fady ve stejném méfitku. a, nymfa 1. stadia; b,
nymfa 2. stadia; ¢, nymfa 3. stadia; d, nymfa 4. stadia; e, nymfa 5. stadia; f, okfidlené imago; g,
cerstveé svlecena neotenicka kralovna; h, pigmentovana neotenicka kralovna.
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Tabulka S1. Parametry 85 hnizd pouzitych pro rekonstrukci zivotniho cyklu S. minutus, tfidéné dle
socialni struktury. Kategorizace socialnich struktur je uvedena v kapitole 4.1.3.

= -_ = - i —_ = -
«¢ & E & B_ eg- ES o¢ & 8 5 8_ e~ £S5
83 & g § £2 38 3 83 & g § £2 858 §:
= 8 &5 T = MR = 8 & T = MR
GI5267 5 5 4 005 5 A
Gl5-288 9 5 4 9 A
G500 19 6 5 075 298 B
G15-21 13 15 5 510 B
G15-44 23 7 8 674 B
G15-54 5 4 4 42 B
G15-91 7 12 7 0,2 308 B
G1593 21 9 10 988 B
G637 8 9 7 64 B
G650 4 4 5 005 42 B
G654 12 6 6 26 B
G16-56 10 9 9 424 B G14-204 F
G16-58 10 12 11 690 B G15-05 F
G14-205 18 10 9 847 C G15-123 F
G14-206 13 14 15 1428 C G15-15 F
G14-227 14 9 10 659 C G15-17 F
G14-233 15 15 13 1530 C G15-27 F
G14-263 10 17 12 1067 C G15-31 F
G14-304 17 13 11 1271 C G15-33 F
G14-309 14 12 11 967 C G15-39 F
G14-311 10 14 14 1025 C G15-73 F
G15-220 9 16 10 0,15 753 C G15-83 F
G15-255 7 8 8 234 C G16-18 F
G15-263 14 12 9 0,35 790,8 C G16-20 F
G15-296 10 11 12 690,4 C G16-42 F
G15-103 18 14 13 0,95 1713 D G16-60 F
G15-107 15 13 10 0,55 1020 D G16-70 F
G15-109 20 22 12 0,95 2761 D G16-80 F
G15-111 22 24 10 1,25 2761 D G16-82 F
G15-119 17 10 13 0,6 1156 D G16-84 F
G15-45 24 15 17 3201 D G16-86 F
G15-47 67 24 4 3364 D G15-201 (€]
G15-59 21 11 10 0,95 1208 D G15-203 (€]
G15-69 28 15 10 0,35 2197 D G15-205 (€]
G15-75 27 15 14 2965 D G15-217 (€]
G579 9 31 30 245 4378 D G15-226 G
G15-89 25 10 10 0,75 1308 D G15-229 (€]
G16-02 18 12 16 0,9 1807 D G15-231 (€]
G16-08 16 10 10 0,4 837 D G15-233 (€]
G609 33 7 10 08 1208 D G15-253 G
Gl6-24 22 18 19 3935 D G15-271 (€]
G648 10 18 16 1506 D
G666 15 8 16 1004 D
G16-88 13 11 11 823 D
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Tabulka S2. Poéty nymf, alatt a funkénich pohlavnich jedincti v koloniich v reprodukénim obdobi.

Cislo kolonie

G14-204
G15-01
G15-05
G15-08

G15-101

G15-103

G15-111

G15-119

G15-123
G15-15
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G15-21
G15-27
G15-31
G15-33
G15-39
G15-41
G15-45
G15-47
G15-56
G15-59
G15-69
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G15-73
G15-75
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46
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665
49
101
31
815
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2054
106
45
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21
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Tabulka S3. Poéty nymf a funkénich pohlavnich jedincti v koloniich v matura¢nim obdobi.

1] ©

c c
. £ 5 8g& T =z =z z z =z = § % § @
5 s = £¥ T, = 3 3 3 3 R R £ g 8 s
5 E E % =% I % % % % % % N = 2,
< T 8 8 SE E 8 0w 0§ <& @& ww G S S F
2 s £ ©9 ¢ g2 & & &£ & & & € € € 5
s E & g2 2 e E E E £E E E£E 5 £ E =

& 8 8 . z =z z z z z = =z =z

2 2
G14-203 1 1n 8 6 3 8 9 29
G14-204 5 3 9 9 0 17
G14-205 1 1 10 4 8 1 1 1 9 1 27
G14-209 1 22 3 4 2 1 6 1 33
G14-221 8 2 10 2 12 0 22
G14-227 1 1 2 3 2 5 0 9
G14-233 1 1n 1 2 3 3 o0 18
G14-234 1 6 1 1 1 7 2 10
G14-263 5 27 7 34 0 39
G14-277 8 12 2 1 10 13 23
G14-303 5 2 1 2 1 8
G14-304 1 15 5 4 6 3 10 0 34
G14-306 5 5 3 10 0 13
G14-309 1 11 5 5 0 17
G14-311 1 20 11 11 0 32
G15-202 1 3 3 0 4
G15-204 4 4 0 4
G15-208 2 2 0 2
G15-210 1 1 2 0 2
G15-212 18 1 2 2 4 0 23
G15-216 1 12 1 13 0 14
G15-217 3 2 5 0 5
G15-219 1 2 1 2 3
G15-220 8 1 9 o0 9
G15-221 5 10 5 6 2 12 16 28
G15-225 2 2 0 2
G15-226 2 2 0 2
G15-228 4 1 5 0 5
G15-229 1 16 6 22 0 23
G15-232 1 14 5 9 1 10 0 30
G15-235 1 4 5 2 2 0 12
G15-236 1 11 1 5 5 10 0 23
G15-237 1 4 4 0 5
G15-239 6 3 9 0 9
G15-243 1 6 6 0 7
G15-253 1 6 17 1 18 0 25
G15-263 2 2 1 3 0 5
G15-265 3 1 4 0 4
G15-269 1 1 2 o 2
G15-279 1 4 4 8 0 9
G15-280 20 20 0 20
G15-281 1 5 1 6 0 7
G15-283 3 9 1 10 0 13
G15-291 1 9 9 103 3 2 106 0 127
G15-293 1 4 11 11 0 16
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Tabulka S4. Sucha hmotnost alatl (mg), pouzita pro vypocet investiéniho poméru pohlavi.

kolonie
G15-123 G16- 70 G15-39 G14-204 G16-42
? 3 ? 3 ? 3 ? 3 ? 3
0,86 0,746 1,221 0,937 1,237 1,071 1,096 1,14 0,99 0,93
0,809 0,72 1,219 1,206 1,245 1,191 1,118 1,119 0,979 0,929
0,762 0,625 1,023 0,996 1,126 1,047 1,159 0,982 1,078 0,9
0,813 0,648 1,14 0,862 1,371 0,946 1,155 0,948 1,015 0,973
0,809 0,588 1,094 0,89 1,256 1,135 0,961 0,814 1,095 0,818
0,869 0,686 1,253 0,96 1,149 1,119 1,231 1,199 1,029 1,098
0,761 0,677 1,18 0,888 1,295 1,181 1,164 0,867 1,167 1,014
0,737 0,692 0,998 1,095 1,201 1,145 1,128 0,824 1,012 0,951
0,764 0,695 1,083 1,064 1,461 1,198 1,278 1,063 1,102 0,981
0,825 0,684 1,184 0,917 1,492 1,127 1,058 0,965 1,117 0,979
0,788 0,728 1,021 0,879 1,329 1,201 0,985 1,038 1,038 0,837
0,813 0,67 1,008 1,022 1,267 1,257 1,336 1,065 1,01 0,895
0,862 0,728 1,174 0,963 1,457 1,193 1,255 1,02 1,22 1,056
0,86 0,757 1,222 1,098 1,326 1,22 1,21 0,82 1,072 0,947
0,805 0,76 1,221 0,922 1,244 1,149 0,959 1,108 1,059 0,913
0,74 0,744 1,002 0,954 1,309 1,028 1,163 1,058 1,127 0,996
0,822 0,696 1,26 1,02 1,316 1,012 1,047 0,921 1,131 0,845
0,813 0,739 1,138 1,001 1,428 1,057 1,096 1,046 1,273 1,103
0,811 0,747 0,894 1,143 1,095 0,998 1,307 1,039 1,136 0,879
0,816 0,706 1,225 0,996 1,224 1,051 1,164 0,964 1,105 0,941
0,787 0,649 1,128 0,991 1,291 1,116 1,144 1,000 1,088 0,949 prumér
0,816 0,668 0,106 0,093 0,111 0,085 0,108 0,110 0,076 0,079 sm. odch.
0,847 0,721 1,1386 1,1569 1,1435 1,1459 pomér
0,839 0,753
0,856 0,665
0,84 0,677
0,743 0,71
0,878 0,716
0,734 0,734
0,776 0,691
0,809 0,701 primér
0,042 0,041 sm. odch.
1,1539 pomér
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Tabulka S5. Délka morfologickych znakt pouzitych pro morfometrickou analyzu (mm).

Kéd vzorku

D10
1
J2
13
J4a
J5
J6
17
J8
J9

J10
K1
K2
K3
K4
K5

Kolonie

G15-400
G15-400
G15-400
G15-400
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-70
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-41
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70
G15-70

Stadium

NY1
NY1
NY1
NY1
NY2
NY3
NY3
NY3
NY3
NY3
NY3
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY4
NY5
NY5
NY5
NY5
NY5

Pohlavi

04 O3 O3 Oy O3 O3 Oy Oy O3 O3 Oy Oy Oy Oy O3 Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy O3 40 +0 40O 40 40O 10 +O +O 4O 4O 10 +O +O 4O 40 +O +O +O +O0 +O Oy O3 +O 0 40 O +

Sitka hlavy

0,478
0,489
0,490
0,468
0,551
0,654
0,681
0,670
0,698
0,602
0,679
0,823
0,817
0,811
0,818
0,811
0,789
0,823
0,836
0,765
0,830
0,794
0,815
0,824
0,794
0,814
0,806
0,813
0,801
0,811
0,794
0,817
0,824
0,803
0,807
0,308
0,811
0,773
0,813
0,799
0,802
0,306
0,784
0,799
0,798
0,814
0,805
0,814
0,801
0,810
0,806
0,914
0,824
0,879
0,820
0,889

Sitka pronota

0,398
0,375
0,369
0,365
0,446
0,593
0,568
0,576
0,570
0,581
0,562
0,681
0,682
0,677
0,703
0,686
0,730
0,712
0,692
0,710
0,688
0,666
0,708
0,713
0,693
0,693
0,700
0,708
0,693
0,681
0,681
0,674
0,676
0,691
0,691
0,723
0,688
0,679
0,699
0,678
0,665
0,708
0,668
0,698
0,667
0,664
0,672
0,694
0,673
0,679
0,664
0,784
0,715
0,750
0,759
0,763

75

Délka pronota

0,162
0,130
0,116
0,123
0,228
0,250
0,230
0,252
0,257
0,290
0,275
0,335
0,312
0,336
0,336
0,342
0,353
0,376
0,387
0,394
0,333
0,312
0,336
0,353
0,311
0,316
0,341
0,323
0,315
0,338
0,331
0,336
0,350
0,340
0,356
0,345
0,360
0,360
0,366
0,354
0,358
0,338
0,296
0,331
0,320
0,316
0,322
0,336
0,304
0,333
0,314
0,453
0,421
0,394
0,397
0,415

Délka k¥idel/zakladG
celkova

Délka k¥idel/zaklad{
od zahybu mesonota

Délka tibie

0,368
0,352
0,356
0,334
0,461
0,625
0,642
0,620
0,604
0,613
0,594
0,831
0,816
0,808
0,812
0,828
0,812
0,862
0,834
0,809
0,834
0,770
0,785
0,817
0,798
0,797
0,776
0,793
0,804
0,820
0,770
0,809
0,820
0,834
0,800
0,820
0,816
0,816
0,809
0,823
0,822
0,812
0,808
0,807
0,781
0,796
0,837
0,806
0,779
0,831
0,828
1,001
0,953
0,984
0,918
0,993

Ika ristové zény



Ul
U2
u3
U4
us
(3
u7
us
U9
u10
U1l
u12
ui3
ui4
u1s
ul6
U1z
u18
u19
u20
u21
u22
u23
u24
u25
U26
u27
u28
u29
u30
U3l
u32
u32
T1
T2
T3
T4
15
T6
T7
T8
T
T10
Ti1
T12
T13
Ti4
T15
T16
T17
Ti8
T19
T20
T21
T22
T23
T24
T25
T26
T27
T28
T29
T30

G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123
G15-123

imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago
imago

O3 O3 Oy Oy Oy Oy O3 Oy O3 O3 Oy Oy O O Oy Oy Oy Oy O Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy Oy O3 +0 40 40 40O 40 40 +0 +O 40 +O +O 40 4O +O +0 +0O +O 4O 40 +O +O +0 +O +O 4O 4O +O +0 +0 +O +O +0 +O

0,951
0,952
0,937
0,960
0,947
0,953
0,972
0,943
0,919
0,926
0,946
0,929
0,943
0,957
0,957
0,982
0,938
0,929
0,953
0,956
0,931
0,934
0,926
0,941
0,931
0,932
0,961
0,960
0,914
0,946
0,934
0,941
0,941
0,951
0,958
0,927
0,951
0,909
0,942
0,938
0,948
0,973
0,942
0,948
0,933
0,948
0,948
0,963
0,965
0,965
0,921
0,936
0,934
0,934
0,931
0,951
0,956
0,931
0,961
0,957
0,942
0,941
0,927

0,699
0,705
0,714
0,738
0,724
0,692
0,723
0,710
0,669
0,698
0,701
0,703
0,698
0,701
0,701
0,721
0,696
0,671
0,698
0,708
0,683
0,691
0,708
0,708
0,691
0,695
0,727
0,715
0,698
0,720
0,680
0,708
0,708
0,745
0,723
0,702
0,691
0,670
0,696
0,686
0,713
0,723
0,713
0,706
0,674
0,718
0,732
0,755
0,733
0,701
0,710
0,705
0,704
0,688
0,694
0,730
0,713
0,677
0,716
0,705
0,724
0,694
0,684

76

0,395
0,408
0,371
0,432
0,400
0,354
0,385
0,382
0,367
0,390
0,382
0,392
0,392
0,402
0,397
0,405
0,399
0,363
0,389
0,392
0,387
0,385
0,390
0,395
0,382
0,407
0,407
0,399
0,392
0,399
0,378
0,399
0,399
0,377
0,387
0,385
0,370
0,380
0,377
0,382
0,407
0,389
0,405
0,378
0,393
0,389
0,392
0,416
0,408
0,387
0,397
0,393
0,375
0,390
0,397
0,396
0,404
0,394
0,412
0,394
0,396
0,407
0,414

7,774
7,886
7,736
7,733
7,660
7,717
7,900
7,469
7,469
7,760
7,801
7,670
7,657
7,529
7,840
7,774
7,793
7,453
7,729
7,670
7,750
7,513
7,735
7,812
7,710
7,682
7,830
7,664
7,560
7,578
7,661
7,590
7,590
7,268
7,377
7,365
7,265
6,951
7,217
7,129
7,673
7,368
7,373
7,282
7,113
7,329
7,441
7,398
7,518
7,220
7,310
7,384
7,371
7,178
7,244
7,383
7,275
7,111
7,560
7,346
7,220
7,485
7,038

7,202
7,340
7,139
7,205
7,058
7,134
7,361
6,997
6,976
7,134
7,283
7,171
7,150
7,027
7,303
7,278
7,214
6,922
7,195
7,136
7,237
6,992
7,250
7,273
7,187
7,113
7,287
7,097
7,106
7,028
7,116
7,122
7,122
6,815
6,820
6,817
6,828
6,469
6,469
6,602
7,102
6,830
6,821
6,764
6,650
6,834
6,932
6,912
6,943
6,732
6,756
6,873
6,859
6,660
6,661
6,828
6,770
6,654
7,027
6,812
6,732
6,966
6,512

0,985
1,012
1,021
0,989
1,030
1,051
1,045
1,004
1,034
1,020
1,023
0,959
1,024
1,005
1,060
1,055
1,010
0,983
1,013
0,986
1,000
0,996
1,069
0,967
0,987
1,022
1,011
0,989
1,022
1,000
1,005
1,042
1,042
1,066
0,998
1,059
1,078
1,040
1,058
1,077
1,094
1,083
1,075
1,047
1,049
1,071
1,104
1,111
1,095
1,091
1,080
1,105
1,079
1,044
1,024
1,061
1,100
1,059
1,057
1,068
1,038
1,066
1,039

0,258
0,277
0,268
0,272
0,285
0,272
0,293
0,249
0,268
0,226
0,225
0,263
0,275
0,253
0,264
0,274
0,252
0,264
0,281
0,260
0,260
0,278
0,262
0,275
0,267
0,262
0,236
0,263
0,263
0,265
0,258
0,207
0,207
0,275
0,250
0,257
0,232
0,254
0,254
0,251
0,233
0,250
0,237
0,230
0,257
0,251
0,268
0,263
0,241
0,260
0,235
0,245
0,263
0,247
0,235
0,225
0,264
0,255
0,263
0,224
0,233
0,247
0,229



	PRINT 2
	3.4.1 Morfometrická analýza nymfálních stadií a imag
	Gruber, M. A. M. (2012). Genetic Factors Associated With Variation in Abundance of the Invasive Yellow Crazy Ant (Anoplolepis gracilipes) (Doctoral dissertation). Victoria University of Wellington.
	Gruber, M. A. M., Hoffmann, B. D., Ritchie, P. A. & Lester, P. J. (2013). The conundrum of the yellow crazy ant (Anoplolepis gracilipes) reproductive mode: no evidence for dependent lineage genetic caste determination. Insectes Sociaux, 60: 135-145.
	Maynard Smith, J. (1971). The origin and maintenance of sex. In Group Selection (pp. 163-175). Aldine-Atherton, Chicago.
	Maynard Smith, J. (1978). The Evolution of Sex. Cambridge University Press, Cambridge.

	SUPPLEMENT2


<<

  /ASCII85EncodePages false

  /AllowTransparency false

  /AutoPositionEPSFiles true

  /AutoRotatePages /None

  /Binding /Left

  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)

  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)

  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)

  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)

  /CannotEmbedFontPolicy /Error

  /CompatibilityLevel 1.4

  /CompressObjects /Tags

  /CompressPages true

  /ConvertImagesToIndexed true

  /PassThroughJPEGImages true

  /CreateJobTicket false

  /DefaultRenderingIntent /Default

  /DetectBlends true

  /DetectCurves 0.0000

  /ColorConversionStrategy /CMYK

  /DoThumbnails false

  /EmbedAllFonts true

  /EmbedOpenType false

  /ParseICCProfilesInComments true

  /EmbedJobOptions true

  /DSCReportingLevel 0

  /EmitDSCWarnings false

  /EndPage -1

  /ImageMemory 1048576

  /LockDistillerParams false

  /MaxSubsetPct 100

  /Optimize true

  /OPM 1

  /ParseDSCComments true

  /ParseDSCCommentsForDocInfo true

  /PreserveCopyPage true

  /PreserveDICMYKValues true

  /PreserveEPSInfo true

  /PreserveFlatness true

  /PreserveHalftoneInfo false

  /PreserveOPIComments true

  /PreserveOverprintSettings true

  /StartPage 1

  /SubsetFonts true

  /TransferFunctionInfo /Apply

  /UCRandBGInfo /Preserve

  /UsePrologue false

  /ColorSettingsFile ()

  /AlwaysEmbed [ true

  ]

  /NeverEmbed [ true

  ]

  /AntiAliasColorImages false

  /CropColorImages true

  /ColorImageMinResolution 300

  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleColorImages true

  /ColorImageDownsampleType /Bicubic

  /ColorImageResolution 300

  /ColorImageDepth -1

  /ColorImageMinDownsampleDepth 1

  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeColorImages true

  /ColorImageFilter /DCTEncode

  /AutoFilterColorImages true

  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG

  /ColorACSImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /ColorImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /JPEG2000ColorACSImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /JPEG2000ColorImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /AntiAliasGrayImages false

  /CropGrayImages true

  /GrayImageMinResolution 300

  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleGrayImages true

  /GrayImageDownsampleType /Bicubic

  /GrayImageResolution 300

  /GrayImageDepth -1

  /GrayImageMinDownsampleDepth 2

  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeGrayImages true

  /GrayImageFilter /DCTEncode

  /AutoFilterGrayImages true

  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG

  /GrayACSImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /GrayImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /JPEG2000GrayACSImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /JPEG2000GrayImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /AntiAliasMonoImages false

  /CropMonoImages true

  /MonoImageMinResolution 1200

  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleMonoImages true

  /MonoImageDownsampleType /Bicubic

  /MonoImageResolution 1200

  /MonoImageDepth -1

  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeMonoImages true

  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode

  /MonoImageDict <<

    /K -1

  >>

  /AllowPSXObjects false

  /CheckCompliance [

    /None

  ]

  /PDFX1aCheck false

  /PDFX3Check false

  /PDFXCompliantPDFOnly false

  /PDFXNoTrimBoxError true

  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [

    0.00000

    0.00000

    0.00000

    0.00000

  ]

  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true

  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [

    0.00000

    0.00000

    0.00000

    0.00000

  ]

  /PDFXOutputIntentProfile ()

  /PDFXOutputConditionIdentifier ()

  /PDFXOutputCondition ()

  /PDFXRegistryName ()

  /PDFXTrapped /False



  /CreateJDFFile false

  /Description <<



    /BGR <>

    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>

    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>

    /CZE <>

    /DAN <>

    /DEU <>

    /ESP <>

    /ETI <>

    /FRA <>

    /GRE <>



    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)

    /HUN <>

    /ITA <>

    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>

    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>

    /LTH <>

    /LVI <>

    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)

    /NOR <>

    /POL <>

    /PTB <>

    /RUM <>

    /RUS <>

    /SKY <>

    /SLV <>

    /SUO <>

    /SVE <>

    /TUR <>

    /UKR <>

    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)

  >>

  /Namespace [

    (Adobe)

    (Common)

    (1.0)

  ]

  /OtherNamespaces [

    <<

      /AsReaderSpreads false

      /CropImagesToFrames true

      /ErrorControl /WarnAndContinue

      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false

      /IncludeGuidesGrids false

      /IncludeNonPrinting false

      /IncludeSlug false

      /Namespace [

        (Adobe)

        (InDesign)

        (4.0)

      ]

      /OmitPlacedBitmaps false

      /OmitPlacedEPS false

      /OmitPlacedPDF false

      /SimulateOverprint /Legacy

    >>

    <<

      /AddBleedMarks false

      /AddColorBars false

      /AddCropMarks false

      /AddPageInfo false

      /AddRegMarks false

      /ConvertColors /ConvertToCMYK

      /DestinationProfileName ()

      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK

      /Downsample16BitImages true

      /FlattenerPreset <<

        /PresetSelector /MediumResolution

      >>

      /FormElements false

      /GenerateStructure false

      /IncludeBookmarks false

      /IncludeHyperlinks false

      /IncludeInteractive false

      /IncludeLayers false

      /IncludeProfiles false

      /MultimediaHandling /UseObjectSettings

      /Namespace [

        (Adobe)

        (CreativeSuite)

        (2.0)

      ]

      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK

      /PreserveEditing true

      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged

      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile

      /UseDocumentBleed false

    >>

  ]

>> setdistillerparams

<<

  /HWResolution [2400 2400]

  /PageSize [612.000 792.000]

>> setpagedevice




<<

  /ASCII85EncodePages false

  /AllowTransparency false

  /AutoPositionEPSFiles true

  /AutoRotatePages /None

  /Binding /Left

  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)

  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)

  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)

  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)

  /CannotEmbedFontPolicy /Error

  /CompatibilityLevel 1.4

  /CompressObjects /Tags

  /CompressPages true

  /ConvertImagesToIndexed true

  /PassThroughJPEGImages true

  /CreateJobTicket false

  /DefaultRenderingIntent /Default

  /DetectBlends true

  /DetectCurves 0.0000

  /ColorConversionStrategy /CMYK

  /DoThumbnails false

  /EmbedAllFonts true

  /EmbedOpenType false

  /ParseICCProfilesInComments true

  /EmbedJobOptions true

  /DSCReportingLevel 0

  /EmitDSCWarnings false

  /EndPage -1

  /ImageMemory 1048576

  /LockDistillerParams false

  /MaxSubsetPct 100

  /Optimize true

  /OPM 1

  /ParseDSCComments true

  /ParseDSCCommentsForDocInfo true

  /PreserveCopyPage true

  /PreserveDICMYKValues true

  /PreserveEPSInfo true

  /PreserveFlatness true

  /PreserveHalftoneInfo false

  /PreserveOPIComments true

  /PreserveOverprintSettings true

  /StartPage 1

  /SubsetFonts true

  /TransferFunctionInfo /Apply

  /UCRandBGInfo /Preserve

  /UsePrologue false

  /ColorSettingsFile ()

  /AlwaysEmbed [ true

  ]

  /NeverEmbed [ true

  ]

  /AntiAliasColorImages false

  /CropColorImages true

  /ColorImageMinResolution 300

  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleColorImages true

  /ColorImageDownsampleType /Bicubic

  /ColorImageResolution 300

  /ColorImageDepth -1

  /ColorImageMinDownsampleDepth 1

  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeColorImages true

  /ColorImageFilter /DCTEncode

  /AutoFilterColorImages true

  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG

  /ColorACSImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /ColorImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /JPEG2000ColorACSImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /JPEG2000ColorImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /AntiAliasGrayImages false

  /CropGrayImages true

  /GrayImageMinResolution 300

  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleGrayImages true

  /GrayImageDownsampleType /Bicubic

  /GrayImageResolution 300

  /GrayImageDepth -1

  /GrayImageMinDownsampleDepth 2

  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeGrayImages true

  /GrayImageFilter /DCTEncode

  /AutoFilterGrayImages true

  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG

  /GrayACSImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /GrayImageDict <<

    /QFactor 0.15

    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]

  >>

  /JPEG2000GrayACSImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /JPEG2000GrayImageDict <<

    /TileWidth 256

    /TileHeight 256

    /Quality 30

  >>

  /AntiAliasMonoImages false

  /CropMonoImages true

  /MonoImageMinResolution 1200

  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK

  /DownsampleMonoImages true

  /MonoImageDownsampleType /Bicubic

  /MonoImageResolution 1200

  /MonoImageDepth -1

  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000

  /EncodeMonoImages true

  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode

  /MonoImageDict <<

    /K -1

  >>

  /AllowPSXObjects false

  /CheckCompliance [

    /None

  ]

  /PDFX1aCheck false

  /PDFX3Check false

  /PDFXCompliantPDFOnly false

  /PDFXNoTrimBoxError true

  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [

    0.00000

    0.00000

    0.00000

    0.00000

  ]

  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true

  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [

    0.00000

    0.00000

    0.00000

    0.00000

  ]

  /PDFXOutputIntentProfile ()

  /PDFXOutputConditionIdentifier ()

  /PDFXOutputCondition ()

  /PDFXRegistryName ()

  /PDFXTrapped /False



  /CreateJDFFile false

  /Description <<



    /BGR <>

    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>

    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>

    /CZE <>

    /DAN <>

    /DEU <>

    /ESP <>

    /ETI <>

    /FRA <>

    /GRE <>



    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)

    /HUN <>

    /ITA <>

    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>

    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>

    /LTH <>

    /LVI <>

    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)

    /NOR <>

    /POL <>

    /PTB <>

    /RUM <>

    /RUS <>

    /SKY <>

    /SLV <>

    /SUO <>

    /SVE <>

    /TUR <>

    /UKR <>

    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)

  >>

  /Namespace [

    (Adobe)

    (Common)

    (1.0)

  ]

  /OtherNamespaces [

    <<

      /AsReaderSpreads false

      /CropImagesToFrames true

      /ErrorControl /WarnAndContinue

      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false

      /IncludeGuidesGrids false

      /IncludeNonPrinting false

      /IncludeSlug false

      /Namespace [

        (Adobe)

        (InDesign)

        (4.0)

      ]

      /OmitPlacedBitmaps false

      /OmitPlacedEPS false

      /OmitPlacedPDF false

      /SimulateOverprint /Legacy

    >>

    <<

      /AddBleedMarks false

      /AddColorBars false

      /AddCropMarks false

      /AddPageInfo false

      /AddRegMarks false

      /ConvertColors /ConvertToCMYK

      /DestinationProfileName ()

      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK

      /Downsample16BitImages true

      /FlattenerPreset <<

        /PresetSelector /MediumResolution

      >>

      /FormElements false

      /GenerateStructure false

      /IncludeBookmarks false

      /IncludeHyperlinks false

      /IncludeInteractive false

      /IncludeLayers false

      /IncludeProfiles false

      /MultimediaHandling /UseObjectSettings

      /Namespace [

        (Adobe)

        (CreativeSuite)

        (2.0)

      ]

      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK

      /PreserveEditing true

      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged

      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile

      /UseDocumentBleed false

    >>

  ]

>> setdistillerparams

<<

  /HWResolution [2400 2400]

  /PageSize [612.000 792.000]

>> setpagedevice





