Vibrace termitu

jako poplasny signal

Jan Sobotnik, Frantisek Weyda, Robert Hanus

Termiti (Isoptera) jsou primitivnim
fadem hmyzu; jejich nejblizsi pfibuzni jsou
$vabi (Blattodea) a kudlanky (Mantodea).
Dnes zname vice nez 2 500 platné popsa-
nych druhti termiti, z nichz vétSina obyva
tropické oblasti celého svéta. Radime je
k sedmi cCeledim: Mastotermitidae, Ka-
lotermitidae, Hodotermitidae, Termo-
psidae, Serritermitidae, Rbinotermitidae
(dohromady tzv. niz$i termiti) a Termiti-
dae (tzv. vyssi termiti). Posledné jmenova-
na Celed predstavuje vyvojové nejodvoze-
néjsi a nejrozmanitéjsi skupinu zahrnujici
ptiblizné 80 % znamych druht.

VSechny druhy termitd jsou eusocialni
(prava socialita, jeZ znamena predevsim
délbu price mezi reproduktivnimi a ne-
reproduktivnimi kastami) a Zziji ve velkych
spolecenstvech (podle druhu od nékolika
desitek do nékolika miliont jedinct). DéEl-
ba prace spociva ve specializaci roli mezi
kastami, které se 1iSi tvarové (morfologic-
ky), vyvojem (ontogeneticky), fyziologicky
i chovanim (behaviorialné¢). Obrannou
ulohu zastavaji vojaci; jejich pfitomnost je
spolecnym znakem vSech druht fadu Iso-
Pptera (jen u nékterych odvozenych druht
vojaci druhotné vymizeli). Vojak se vyviji
z jedincu riznych vyvojovych stadii (insta-
ri) vzdy pres prechodné stadium bilého
vojaka. Rané larvy se vyvijeji bud v nymfy
nesouci zaklady kfidel, které davaji vznik
okfidlenym dospélctim, nebo v bezkiidlé
jedince — dé€lniky. U primitivnich zastupct
termitti kasta d€lnika chybi, pracovni
ulohu pak zastavaji starsi larvy, tzv. nepravi
délnici (pseudergati).

Spolecnym znakem vSech termiti je
dominantni zastoupeni celulézy v jejich
potravé. Za potravu jim slouzi dfevo v rtz-
nych fazich rozkladu, rostlinny opad, sucha
vegetace ¢i humus v pudé. K traveni celu-
16zy vyuzivaji vSichni termiti, vedle vlastni-
ho enzymatického aparatu, symbiotickych
mikroorganismu Zzijicich ve stfevé. U niz-
Sich termiti prevazuji stfevni celulolitiCti
prvoci (fad Hypermastigida), zatimco
u vysSich termitti jsou to bakterie, podce-
led Macrotermitinae navic vyuziva cin-
nosti hub aktivné péstovanych v hnizdé€.
Nezbytnost vzijemného kontaktu jedinct

www.cas.cz/ziva

pro prenos stievnich symbiontu je jednim
z moznych vysvétleni vzniku spolecenské-
ho zpusobu zivota termitd. Termiti Zivici
se dfevem v ném buduji chodbicky, aby se
vyhnuli predatorim i vyschnuti téla. Tento
nenapadny zpusob zivota pusobi clovéku
velké potize, nebot v lidskych stavbach
staci termiti napachat zna¢né skody drive,
nez si jich kdokoli vSimne. (Celosv€tova
ekonomicka ztrita zpusobena termity
presahuje 20 miliard americkych dolart
rocné.)

U termitt jakoZto zivocCichu Zijicich v ne-
ustalé temnoté ztratila vyznam opticka
komunikace, a proto se u nich vyvinuly jiné
zpusoby dorozumivani. Je to predevsim
chemicka komunikace pomoci feromont,
dale pak taktilni komunikace (dotykem)
a v neposledni radé i komunikace mecha-
nicka (pomoci vibraci), které vénujeme
nasledujici fadky. Prvni zaznam o klepani
termitd pochazi z r. 1779 (Konig 1779)
a dodnes byla prokazana existence tri typu
mechanické komunikace, neboli oscilacni-
ho chovani:

e klepani neboli svisly (vertikalni) oscilacni
pohyb (VOP);

e podélny (longitudalni) oscila¢ni pohyb
LOP);

e komplexni oscila¢ni pohyb (KOP).

Zvuk je produkovan pouze pfi prvnim
vzorci chovani. Pohyb téla termita pii VOP
je zpusoben predevSim ohnutim mezi
kyc¢li a stehnem predniho paru nohou.
U termita Zootermopsis angusticollis se
lisi klepani produkované vojaky (viz obr.)
od zvuku, které vydavaji larvy a nymfy. Je
to dano tim, Ze vojaci klepou hlavou jak
o dolni, tak i o horni ¢ast chodbicky, zatim-
co larvy a nymfy klepou pouze o horni
c¢ast. U ostatnich dosud studovanych
druht je zvuk vyluzovan predevsim ude-
rem hlavy o dolni ¢ast chodby bez ohledu
na kastu ¢i stadium.

Pri longitudinalnim oscila¢nim pohybu
(LOP) sebou termit trhne dozadu pomoci
natazeni prednich nohou a poté sebou
pomaleji trhne dopfedu a tento manévr
nékolikrat zopakuje v rychlém sledu po
sobé. LOP je vyprovokovan méné intenziv-
ni stimulaci smyslovych brv na tykadlech

termita. Vyznam tohoto chovani se dosud
nepodafrilo objasnit.

Komplexni oscilacni pohyb (KOP) je
kombinaci pohybti nahoru-dolti a dopfre-
du-dozadu, pfi nichz se neméni poloha
koncetin na podlozce. KOP se objevuje pfi
lokalnim poruseni hnizda a dilezitou sou-
casti této aktivity je poloZeni pachové
stopy. Ve vétsiné pripadu je toto chovani
dostatec¢né pro vyprovokovani dalsiho ter-
mita, ktery nasledné zacne sledovat pacho-
vou stopu. KOP se projevuje po relativné
vétsim naruseni hnizda a vzdy pouze v kon-
taktu s jinym jedincem téhoz druhu.

Frekvence produkovaného zvuku pri
VOP je totozna s frekvenci pohybu je-
dince. Frekvence vibraci substritu vyvo-
lanych témito pohyby je vSak odliSna a za-
visi na vlastnostech materidlu, ktery
substrat tvori. Namérené frekvence opa-
kovani udert se lisi podle druhu v rozme-
zi 10 az 30 Hz (udert za vtefinu), frek-
vence vibraci substratu v rozmezi 0,8 az
5,2 kHz. Lisi se podle materialu chodbicky
a absorbence v zavislosti na vlhkosti. Vib-
race substratu vnimaji termiti subgenual-
nimi organy, coz jsou smyslové organy
umisténé na holenich. Zvuk Sirici se vzdu-
chem termiti vibec nevnimaji (pokud
svou intenzitou nezptisobuje vibrace sub-
stratu).

V reakci na vibrace substritu vykazuji
termiti celou fadu aktivit. Obecné se zvy-
Suje jejich motoricka aktivita a termiti dél-
nici se pohybuji od zdroje vibraci do nize
polozenych c¢asti hnizda, vyhledavaji situa-
ce, kde maji blizsi kontakt s ostatnimi dél-
niky ¢i vojaky, zlstavaji v mistech, ktera
jsou Castéji navstévovana (vyssi koncentra-
ce stopovacich feromont). Vojaci prede-
vS§im u vysSich termitt budto strnou na
misté, nebo se naopak vydavaji smérem ke
zdroji vibraci. Klepani v Kkolonii druhu
Coptotermes lacteus vyvolava soucasné
hromadny uték délnika do hnizda a shlu-
kovani vojakti na jeho periferii (Stuart
1988). Srovnatelny ucinek ma sekrece
obranné frontilni zlazy vojakti u druhu
Nasutitermes corniger.

Vlevo pohled na spodni stranu hlavy a predni
nohu termita Prorhinotermes simplex % Vojdk
primitivniho termita Zootermapsis angusticollis.
Vlevo z hrbetni, vpravo z biisni strany (upro-
stied) & Vpravo zdznam klepdni neboli vertikdl-
nich oscilacnich pohybii (VOP) vojdka termita
Z. angusticollis v délce 1 min 14 s (a). Usek
vyznaceny dvéma svishimi liniemi je ukdzdin
podrobnéji na obr. (b); b — zobrazeni VOP
v délce trvdni 1,6 s ukazuje, Ze je slozeno z dal-
Stch Sdstl; ¢ — detailni zobrazeni iseku (b)
v délce trvini 0,03 s. Je vidét, Ze na jemnéjsim
zobrazent se ukdzi dalsi oscilace. Zddnlivé jed-
noduché a rychlé . klepdni® je tedy sloZitéjsim
fenoménem. Snimlky a zdznamy F. Weydy
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Vsechny typy vibra¢niho chovani slouzi
jako poplasny signal, ktery se objevuje
v ruznych souvislostech a rtzné casto.
V laboratornich pokusech je vibra¢ni cho-
vani vyvolano nejcast€ji zavanem vzduchu
(na lidsky dech reaguji termiti jesté Castéji
nez na proud cistého vzduchu), setkinim
s vetfelcem (jiny druh clenovce), nahlym
osvétlenim nebo dokonce pfi setkani
s patogennim mikroorganismem. Predpo-
klada se, ze kromé produkce vibraci docha-
zi rovnéz k uvolnovani poplasnych feromo-
nu. V prirodé se klepani termitti projevi pii
naruseni povrchu hnizda. Vibrace se Sifi
hnizdnim materidlem a varuje jeho obyva-
tele, ktefi nejsou vystaveni zdroji naruSe-
ni. Termiti r. Zootermopsis dobfe vnimaji
zmérfena blizko Kklepajiciho jedince, ale
neodpovidaji na né produkci zvuku; kazdy
jedinec klepe pouze jako odpovéd na vlast-
ni podrazdéni. Vibrace vsak vnimaji pouze
jedinci, ktefi jsou dostatecné blizko, proto
tento zpusob postacuje pouze v relativné
malych koloniich ¢itajicich stovky az tisice
jedinct. U druhu Kalotermes flavicollis
byly zjistény dva typy vibracnich pohybi.
Prvnim z nich je LOP, ktery byl pozorovan
u vSech kast véetné kralovského paru, ale
nejcastéji se vyskytuje u larev a pseuderga-
ti. Druhym je oscilacni pohyb, ktery pred-
stavuje kombinaci LOP a VOP v rychlém

sledu za sebou, o podklad muze kromé
hlavy udefit i zadec¢ek (abdomen). Tento
druh pohybu byl zjistén u larev a vojaku.
Frekvence téchto pohybti se 1isi v zavislosti
na pomeéru kast v kolonii. Obou typu osci-
la¢niho chovani znacné pribyva v nepfi-
rozenych situacich. Oba vzorce chovani
vykazuji rozdilné spoustéci mechanismy
(Cetnost téchto vzorct chovani se méni
v zavislosti na stimulu, kterym byly spusté-
ny, napt. na rizné chemikalie reaguji termi-
ti Castéji kombinaci LOP a VOP, zatimco na
vibrace substratu castéji pouze LOP),
a proto se zda, ze nesou odlisné informace
(Leis a kol. 1994).

Z fylogenetického hlediska je zrejmé, ze
béhem evoluce vzristala sloZitost vibracni
komunikace termitti (zejména VOP). Pred-
poklada se, ze z relativné nestrukturované-
ho signilu VOP u primitivnich termitt
vznikl zfetelné strukturovany signal. U pri-
mitivniho r. Zootermopsis neni ustilen
pocet uderti v sekvenci a hnizdni obyvate-
1é na vibrace reaguji zménou chovani,
nikoli vSak vlastnim vibra¢nim chovanim.
U termita Kalotermes flavicollis se série
sklddaji z 8 az 15 uderq, jednotlivé série
se opakuji v nepravidelnych sekvencich.
U druhu Coptotermes lacteus provadéji
VOP predevsim vojaci, jejichz vibrace se
skladaji ze sérii o 11 az 12 uderech, poml-
ky mezi jednotlivymi sériemi udert se

Rozmnozovani horavky duhove II.

Samdéi strategie

Martin Reichard

Vztah mezi hofavkou duhovou (Rhodeus sericeus) a hostitelskymi mlzi Cel.
velevrubovitych (Unionidae) neni zdaleka jedinym tématem, kterym se soucas-
ny vyzkum hofavek zabyva (Ziva 2004, 6: 268-270). Dalsi zajimava odhaleni pfi-
$la na fadu pri studiu rozmnozovaciho chovani téchto ryb.

Samice si peclivé vybiraji nejen hostitel-
ské mlze, ale také své partnery. Aby samec
samici zaujal, musi se ji dostatecné dlouho
a darazné dvoftit. Samice si navic své part-
nery vybira také podle velikosti téla
a intenzity cerveného zbarveni — tedy
vlastnosti, které jsou dtlezité pro hierar-
chické postaveni mezi samci. Dominantni
samci si tak vybojuji a obsadi ta
nejkvalitné€jsi teritoria a prilakaji vétsinu
samic. To ovSem znamena, ze mnoho
samcl md mizivé Sance uspét v souboji
o samice. Jedinym zpusobem, jak zplodit
néjaké potomstvo, je néktera z alternativ-
nich strategii. U ryb je tato situace pomér-
né obvykla a mnoho samct se rozmnoZuje
pomoci tzv. parazitickych strategii. Nejcas-
torialniho samce a ve chvili, kdy dochazi
ke kladeni jiker, vyrazi z ukrytu a uvolni
spermie tak, aby oplodnily n€které z jiker
— u horavek tedy co nejblize nadechova-
cimu otvoru mlze. Spermie obou samcu
potom mlZ nasaje spolecné€ a o tom, ktera
oplodni nakladené jikry, se rozhoduje
v kompetici spermii.
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,Parazitick€“ strategie jsou u ryb pomér-
né bézné. Nékteri samci (napf. u lososd,
pstruhd, hlavaca ¢i slunecnic) se na tuto
strategii primo specializuji a misto do téles-
né konstituce investuji energii hlavné do
tvorby spermii. Takovi samci potom produ-
kuji mnohem vyssi pocet spermii, casto
také schopnych mnohem rychlejsiho
a vytrvalejsiho pohybu. Naopak u horavek
se nezda, ze by ,paraziticti“ samci mé€li pfi
kompetici spermii néjakou zvlastni vyho-
du. O tom, ¢&i spermie bude uspésna, roz-
hoduje pravdépodobné ¢ira nahoda. Samci
horavek se skutecné nespecializuji na
jednu z téchto dvou strategii, jejich chova-
ni je velice oportunistické a lisi se mezi jed-
notlivymi tfecimi akty. Samec, ktery se ve
svém teritoriu uspésné vytrel se samici, se
muze béhem nékolika minut pokusit
oplodnit jikry v teritoriu svého souseda.
Naopak samec s mizivou Sanci ziskat terito-
rium muze vyuzit chvilkové nepritomnosti
majitele teritoria a béhem nékolika sekund
prilakat a vytfit se se samici, kterd nahodou
plavala kolem. Nesmirna variabilita mezi
jednotlivymi tfecimi akty prameni také ze

29

postupné prodluzuji. Vojaci v bezprostied-
ni blizkosti za¢nou sami bubnovat, bubno-
vani se ale Sifi jen na mensi vzdalenosti.
U druhu Macrotermes bellicosus je série
tvofena 2 az 16 udery a opakuje se vzdy
20-30krat. Vibrace stimuluji dalsi vojaky
ke klepani, coz vede k silné odpovédi na
urovni celé kolonie Ccitajici az miliony
jedincd. Tento zptisob komunikace spoje-
ny s mechanismem pozitivni zpétné vazby
umoziuje Sifeni signalu rychlosti priblizné
1 m/s na vzdilenost nékolika metrti od
mista vyvolani poplachu.

Neni pochyb o tom, Ze dominantni
ulohu v dorozumivani hmyzu hraje che-
micka komunikace. Zatimco vSak svét che-
mické komunikace hmyzu je pro clovéka
t€zko postizitelny bez slozitych analytic-
kych metod, komunikace zvukova je
mnohdy nepfeslechnutelna, jako je tomu
v pripadé obecné znamého zpévu cikad,
kobylek, saranci, cvrcka atd. Je pochopi-
telné, 7ze zdaleka nejslozitéjsi systém
komunikace vykazuje spoleCensky hmyz,
jak jsme ukazali na prikladu termitd. Ter-
miti, byt jsou vybaveni nékolika Zlazami
s vnéjsi sekreci, které maji dorozumivaci
ulohu, kombinuji chemickou komunikaci
s mechanickou a vytvareji tak slozité pre-
divo signalizace. Zac¢iname mu jen velmi
pomalu a nepochybné zatim jesté znacné
zkreslené rozumét.

skutecCnosti, ze samci i samice horavek se
tfou nékolikrat denné a netvori stabilni
pary — kazdé tfeni muize probihat s rizny-
mi partnery. Samice b¢hem jednoho c¢i
dvou dnii naklade az 40 jiker a ty rozdéli do
nékolika (priblizné 8-15) nezavislych sni-
Sek oddélenych alespon desetiminutovymi
(vétsinou vsak vyrazné delsimi) intervaly.
Po takovém obdobi intenzivniho rozmno-
zovani trva samici zpravidla tyden, nez u ni
dojde k dalsi ovulaci a je schopna dalsiho
tfeni. Béhem celé treci sezony, trvajici pri-
blizné 3-6 tydnt, naklade jedna samice asi
80-150 jiker.

Samci se béhem zhruba Sestitydenniho
obdobi reprodukce ucastni mnohem vétsi-
ho poctu tfeni nez samice — pomér pohla-
vi je v populaci horavek vyrovnany a zhru-
ba dvé tretiny tfeni zahrnuji alespon
jednoho samce bez teritoria. Kdyz uvazi-
me, Ze spermie musi pred dosazenim jiker
projit celym zabernim aparatem mlZe, neni
divu, Ze na jedno tfeni s dvéma ¢i tfemi jik-
rami pripada vice (Casto n€kolikanasobné
vice) nez 10 ejakulaci. Vétsina z nich je
zabudovana do slozité predehry, ktera ma
presvédcit samici o tom, ze navSstiveny
samec je tim pravym. Pfesto neni oplozeni
jiker stoprocentni a velka ¢ast nakladenych
jiker se viibec neza¢ne vyvijet. Samice na
tento fakt pomérné citlivé reaguji a neodlo-
71 jikry dfive, nez usoudi, Ze samec jiz
investoval dostatek spermii na to, aby jeji
jikry byly oplozeny. Pfipadna ucast druhé-
ho samce pfi tfeni, prestoze podkopava
sami¢i vybér partnera, tak nemusi byt
aplné na zavadu — zvysi pravdépodobnost
oplozeni jiker nejen pouhou ucasti druhé-
ho samce, ale také hore¢nym soupefenim
mezi obéma rivaly. Jak jiz bylo fe¢eno —
ten z nich, ktery investuje vice spermii, ma
vEtsi Sanci na oplozeni jiker. Pravidla tom-
boly jsou jasn€ dana — kdo koupi vice list-
kt, ten zvySuje svou Sanci na vit€zstvi.
Samice tak mohou volit mezi dvéma strate-
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