evoluéni biologie —

Mrtvi termiti odpovidaji
na evolucni otaz

Termiti predstavuji odhadem ¢étvrtinu globalni biomasy suchozemskych
élenovcu. Nasi snahou je pochopit, jak dosahli ekologického

uspéchu, jak se vyvijely jejich symbiotické vztahy se strevnimi Gi
vhitrobunéénymi mikroorganismy nebo jakymi zménami prochazelo
chovani termitich spolecenstev i jejich socialni organizace.
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1. ZASTUPCI

kalotermitidt:
A. Incisitermes
schwarzi;

B. Glyptotermes
fuscus;

C ptotermes
domesticus.

Na vSech
fotografiich
doprovazeji
prislusniky
kasty vojakt
nymfy (takto

se u termitt

s vyvijejicimi se
kridly) anebo
délnici.
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NASE ROZMANITE teoretické modely,
0 néz se opirame, maji jako témér vyhradni

Z nich je mozno ziskat sekvenci DNA, pozoro-
vat jejich chovani ¢i podrobné mapovat jejich
geografické rozsifeni. Odhaduje se vsak, ze
99,9 % zivoc¢ichi, ktefi kdy zili na Zemi, jiz
stihlo vyhynout a jen zlomek této kumula-
tivni historické druhové diverzity je nam
dostupny v podobé védecky popsanych fosi-
lii. I kdyZ doposud zdokumentovany fosilni
zaznam termitu ¢ita jen asi 300 druht v po-

zasadni dilky do termiti evolu¢ni skladacky.

CASOVA OSA
EVOLUCE TERMITU

Molekularni hodiny - tedy rychlost evoluce
méfend poctem zmén v sekvenci genetické

informace organismu na jednotku ¢asu - ne-
tikaji pro vSechny vétve evolu¢niho stromu
stejné rychle. AvSak netikaji ani ndhodné.
S pouZzitim statistickych metod a fosilnich
organismu o znamém staii a fylogenetické
pribuznosti k Zijicim organismim miZeme
molekuldarni hodiny kalibrovat a délku vétvi
fylogenetického stromu vyjadfit v absolut-
nich jednotkéach ¢asu. Casové kalibrované
fylogenetické stromy poté umoziiuji porov-
nat prubéh evoluce jedné skupiny organismu
s casovym pribéhem evoluce jinych skupin
Ci s geologickymi a klimatickymi zménami.
Jako prvni otdzka z prehistorie termitt
se nabizi, jak je stary spole¢ny predek vSech
soucasnych druh. Nejstarsi dochovany fosil-
ni termit je okfidleny (alatni) jedinec druhu
Melqartitermes myrrheus ze spodni kiidy,
z Libanonského jantaru starého asi 125-130

miliont let. Alatni termiti se v sezoné roji
Casto v extrémnich poctech, a zfejmé proto
ve fosilnim zdznamu prevladaji. Obdobné
stara ¢i dokonce asi o 5 milionti let starsi jsou
fosilni kfidla druhu Valditermes brenanae,

jez se dochovala v jihoanglickych jilovitych
horninéch. Pouze na zakladé Zilnatiny kiidla
vsak nelze jednozna¢né urcit, jestli patii

do linie tvofené vSemi souc¢asnymi druhy
termiti, nebo zda reprezentuje linii vyhy-
nulou, ktera se odstépila jesté pred vznikem
spole¢ného predka soucasnych termitti. Stari
téchto a nékolika dalsich termitich fosilii
jsme ,naroubovali“ na molekularné fyloge-
netické stromy. Mohli jsme diky tomu ur¢it
-1ikdyZ s mirou nepfesnosti desitek milionti
let -, Ze predek vSech soucasnych druhi
termitt Zil pfed 140 miliony let. Také jsme
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termitd Termitidae, jejiZ evoluce byla spojena
s dramatickou obménou stfevnich symbio-
tickych mikroorganismd, je relativné mlada,
priblizné 50 miliona let.

OSIDLOVAN| ZEME TERMITY
Molekularni fylogeneze Zijicich druht umoz-
fiuje modelovat pravdépodobné rozsifeni
termiti v ddvné minulosti a cesty, jimiz osid-
lovali Zemi. Pokud vSak vymirani druhua bylo
natolik intenzivni, Ze mnohé linie termit
zmizely ze svych puvodnich areala vyskytu,
budou nase odhady jejich sifeni nepfesné.
Pfimé dukazy o vymirani termitd ndm
poskytnou pouze fosilie. Pfikladem jsou die-
vozravi termiti z druhé nejpocCetnéjsi termiti
Celedi - Kalotermitidae (obr. 1). Kalotermitidi

veb - podle nejnovéjsi biogeografické rekon-
strukce se jich uskutecnilo témér Ctyficet, ale
nepochybné jich bylo mnohem vice. Nékteré
linie kalotermitidi vSak lokalné vyhynuly,
coZ ztéZuje moznost rekonstruovat smér
jejich kolonizaci starych desitky milionu

let. Napiiklad fosilni kalotermitid vyhynu-
1ého rodu Proelectrotermes z myanmarského
jantaru je o nékolik desitek miliond let starsi,
nez udava predpovéd jejich vyskytu v orien-
talni oblasti zaloZena na kombinaci mole-
kularni fylogeneze a zemépisného rozsifeni
soucasnych kalotermitidua. Také zptisob
Zivota predka vSech kalotermitidii je znacné
nejisty. Vétsinu zijicich druha charakterizuji
nepocetné kolonie a osidlovani jediného kusu
dfeva. To se Casto intuitivné interpretovalo
jako primitivni socialni uspofadani pfipomi-
najici dfevozravé prasvaby, z nichz se termiti
vyvinuli. Rekonstrukce chovani kalotermiti-
dua s vyuZzitim molekularné-fylogenetickych
stromu vSak naznacuje, Ze spole¢ny piredek
této skupiny ziskaval potravu z nékoli-

ka kust dfeva propojenych podzemnimi
chodbami a Zivot v jediném kuse dieva se
vyvinul sekundarné - mozna jako adapta-

ce na konkurenéni tlak mravencd a jinych
druhti termitt, ktefi postupné vstupovali do
evolu¢niho kolbiste.

Dalsi piiklad zdokumentovaného masiv-
niho historického vymirani termitt najde-
me u Celedi Mastotermitidae, ktera je nyni
zastoupena jedinym druhem, obyvajicim
severni Australii. Fosilni nalezy vyhynulych
druhu této Celedi pochazeji z celého svéta
(vCetné Némecka, Francie, Polska, Velké Bri-
tanie nebo Chorvatska) ze stfedniho eocénu
az svrchniho miocénu pfed 44-12 miliony let
(obr. 2). Celed je ve fosilnim zdznamu velmi
dobfe identifikovatelna podle napadné zvét-
Seného analniho laloku na zadnich kfidlech.

TERMITI U NAS

Ackoliv je nyni nutné za pfirozenymi po-
pulacemi termitt vyrazit alespon do Italie,
Slovinska, Chorvatska ¢i Francie, fosilie

z teplejsich obdobi dokladaji pfitomnost
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termitd také na nasem tzemi. Ze spodniho
miocénu (16-23 miliond let) proslulé lokality
dal Bilina v severnich Cechéach pochazeji
izolovana kiidla termitti vymfelého rodu
Ulmeriella z ¢eledi Hodotermitidae. Na nich
je dobfe patrny i pfi¢ny Sev u zakladny
ktidla, podél néjz si dospélci kiidla odlamuji
po dokonceni rojeni a pfedtim, nez za¢nou
hledat kralovského partnera (obr. 3). Tento
vyhynuly rod byl Siroce rozsifen v Evropé,
Asii a Severni Americe od svrchniho oligocé-
nu do pliocénu (23-3 miliony let). Fosilni fl6-
ra bilinské lokality se zachovala v nékolika
nadloznich horizontech uhli, které ukazuji
postupny vyvoj ekosystému od bazinného
mocalu po pribfezni les v blizkosti jezera.
Soucasné jeji charakter doklad4 oteplovani
v prubéhu vypliiovani panve. Na pocatku
tvorby raselinotvorného mocalu panovalo

Kromé poZerki ve dfevé zanechali termiti
fosilni hnizda a koprolity - fosilizované
exkrementy (Vesmir 97, 30, 2018/1). Kopro-
lity termitti jsou charakteristické hexa-
gonalnim tvarem vti§ténym do termitiho
exkrementu andlnim svalstvem a patii
mezi nejstarsi dochované doklady existence
termitti (140 milion let). Diky opalizované-
mu hexagonalnimu trusu termitti z Austra-
lie zase s jistotou vime, Ze na izemi dnesni
Australie Zili termiti z ¢eledi Kalotermitidae
¢i Mastotermitidae jiZ pfed 100 miliony let.
Pokud by bylo mozZno ur¢it jako ptivodce
téchto australskych termitich koprolita
kalotermitidy, stala by se Australie horkym
kandidatem na kolébku této Celedi. Nej-
pravdépodobnéjsi historické obdobi, kdy

se odstépila linie kalotermitidu od jejich
sesterské skupiny, kterou tvofi naprosta

»ACkoli je nyni nutné za pfrirozenymi populacemi
termitu vyrazit alespon do Italie, Slovinska,
Chorvatska ¢i Francie, fosilie z teplejSich obdobi
dokladaji pritomnost termitu také na nasem

uzemi.“

mirné teplé klima, v nejvyssich vrstvach
tzv. biestanskych jila prevladal subtropic-
ky charakter. Zde se Castéji objevuji palmy
a dalsi subtropicka fléra. Teplé podnebi
téméf bez mrazh vysvétluje i nalezy teplo-
milné fauny, napt. krokodyli. V prabéhu
roku se stfidala teplejsi 1éta s vydatnymi
srazkami s léty chladnéjsimi s srazkove
chudsimi. Celkovy thrn srazek byl pfes
1000 mm za rok. Obdobna spoleCenstva
rostlin dnes nachazime v niZinach stfedni
a severni Floridy.

Vedle nalezu kiidel jsou z naseho dzemi
popsany i termiti ichnofosilie, tedy fosili-
zované stopy po ¢innosti organismd, které
neobsahuji samotné fosilizované organismy.
Stopy po Ziru termiti zachované na fosilnim
dfevé jehli¢nanu pochazeji ze svrchniho
eocénu (34-38 miliond let) na lokalité Staré
Sedlo v severozapadnich Cechach. Tehdy
na nasem uzemi panovalo velmi horké
subtropické klima. Na zakladé charakteru
poZerkt jsou ichnofosilie pfipisovany ter-
mittm z Celedi Heterotermitidae. Modely,
jeZ rekonstruuji paleoklimatické podminky
na zakladé vegetace (CLAMP - Climate Leaf
Analysis Multivariate Program a LMA - Leaf
Margin Analysis), ukazuji pro tuto lokalitu
prumérnou ro¢ni teplotu 16,2 °C.

CHOVAN[

A SOCIALNI ORGAN IZAO\CE
VYHYNULYCH TERMITU

Ichnofosilie poskytuji o Zivoté vyhynulych
organismt informace, jaké ¢asto neposkyt-
ne ani idealné zachovaly fosilni organismus.

vétsina soufasnych druht termitq, totiz
molekularné-fylogeneticky datujeme jen
o dvé az tfi desitky miliont diive.

Jiné typy ichnofosilii jsou geologické
utvary nalezené v Tanzanii, které jsou

interpretovany jako fosilni termiti hnizda

s houbovymi zahradkami. Se stafim 25 mi-
liont let jsou nejstarsi fosilni indicii vzniku
symbidzy mezi termity z podceledi Macro-
termitinae a dfevorozkladnou houbou rodu
Termitomyces. Pokud je vyklad morfologie
fosilnich organism zatiZen jistou davkou
subjektivity, tak u ichnofosilii to plati troj-
nasob. Publikované popisy 220 miliont let
starych fosilnich termitich hnizd z Arizony
nebo 140 miliond let starych hnizd z jizni
Afriky patfi spiSe po bok literatury, jako je
Jursky Park. Dostate¢né prastaré ichnofo-
silie termitich chodbicek v ptidé by mohly
poskytnout pevny zachytny bod pro kalibro-
vani nasich predstav o tom, kdy dfevozravé
pratermiti kolonie zacaly expandovat vné
jednoho domovského kusu dfeva. Tento typ
ichnofosilii vSak pravdépodobné ztistane

v Iisi snt.

0 ekologii vyhynulych organismi nam
také mohou mnohé napovédét morfologické
adaptace. Z jednoho z nejvydatnéjsich zdroja
nejen termitich fosilii - zhruba 100 miliont
let starého jantaru z Myanmaru - pochazeji
zéasadni fosilni doklady rané evoluce social-
niho uspofadani termitd. U termitich druhua
Ginormotermes rex a Krishnatermes yoddha se
dochovali jedinci ze specializované obranné
kasty termitt - vojaci. Pfitomnost voja-
ki u termitti jiz pred 100 miliony let neni
prekvapiva, vezmeme-li v potaz, Ze vétsina
dnes Zijicich termitich druhu vojaky ma
a jen u nékolika malo skupin je nenajdeme.
Kasta vojak se podle evolu¢nich modela
pravdépodobné vyvinula u spole¢ného
predka termitt a u nékolika malo skupin se
pozdéji druhotné ztratila. I tak ale fyzicky
dtikaz prastarosti kasty vojakt poskytuje
nenahraditelné informace. Napfiklad
TR
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3. KRIDLO TERMITA z rodu Ulmeriella nalezené v lomu Bilina. snimek Jakub Prokop

pritomnost zvétsené a sklerotizované hlavy
a kusadel u 100 miliont let starych termi-
tich vojakt ukazuje, Ze i davno vyhynulé
termiti druhy mély obranné adaptace velmi
podobné druhtim sou¢asnym, protoze
zfejmeé Celily podobnym typum konkurentt
a predatorti, coZ pfed 100 miliony let mohli
byt pfevazné jini termiti, a nikoliv mraven-
ci (ti tehdy byli jen nové vznikajici skupinou
se skromnym podilem mezi fosilnim
hmyzem).

Fosilie dokazou uchovat i prchavé
vnitrodruhové interakce mezi termity.
Prvni publikovany ptiklad fosilizovaného
sexudlniho chovani termita predstavuji
samice a samec termitti druhu Electrotermes
affinis v baltském jantaru. Jsou zachyceni
v okamziku po odhozeni kiidel a zformovani
tandemového béhu, pfi némz dva termiti
jedinci opa¢ného pohlavi udrzuji fyzicky
kontakt a hledaji vhodné misto pro zaloZeni
kolonie (obr. 4). Termiti tandem v jantaru
se vyrazné odchyluje od ofekavané prosto-
rové konfigurace. Jedinci jsou sice v tésném
fyzickém kontaktu, ale jejich orientace
je téméf paralelni, coZ je pro tento druh
socialni interakce neobvyklé. Je vSak mozné
dekodovat prirozené chovani vyhynulého
hmyzu nebo alespon urcit, do jaké miry je
ovlivnila pryskyfice. Zmény chovani po
prilepeni miZeme kvantitativné popsat
pomoci experimentt se Zijicimi druhy
termitd. Nasledna statisticka analyza ukaze
prostorové usporadani jedincta pred kontak-
tem s experimentalni lepivou plochou a po
ném. U vyse uvedeného paru bylo pohlavi
potvrzeno pomoci rentgenové tomografie,
ktera odhalila anatomii zade¢kovych ¢lan-
kt - sternitt. Zdanlivy viidce tandemu byl
samec nasledovany samici (obr. 4). Poté bylo
pomoci vyse popsané prostorové srovnavaci
analyzy Zivych termit zachycenych na
lepkavy povrch a fosilniho termitiho paru
mozno urcit, Ze fosilni termiti par byl pouze
s 74% pravdépodobnosti veden samcem.

U vétSiny druhti termit je usporadani opac-
né a viidcem tandemu je samice, samec vSak
muzZe mit vadéi tlohu u mnoha soucasnych
druhti z ¢eledi Kalotermitidae, do niz patii
také jedinci z jantarového tandemu. Zjisténé
rozdéleni dloh ve fosilnim paru tedy neni
nijak prekvapivé. Inovativni vsak je analy-
ticky pristup, ktery umoznil kvantifikovat
miru (ne)jistoty.

S rozvojem trojrozmérnych zobrazovacich
metod, napiiklad rentgenové mikrotomo-
grafie, je moZno nedestruktivné charakteri-
zovat vnéjsi, ale i vnitini anatomii fosilnich
organismu v nebyvalém detailu. Zejména
u jantarovych fosilii by mél tento pokrok
Vv popisu a vizualizaci morfologie umoznit
objektivni umisténi vyhynulych druha
na fylogenetické stromy Zijicich termit,

a tak i odhalit trajektorie, jimiz se termiti
na cesté za svym soucasnym ekologickym
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uspéchem ubirali. Intenzivné studované
fosilie v myanmarském jantaru se svym
stafim ~100 milioni let jisté pfinesou

dalsi vhled do ranych fazi evoluce termitu.
Zasadnéjsi objevy mozna vzejdou z mnoha
libanonskych nalezist. Zdejsi jantar je stary
az 130 miliond let, coz je jesté blize piedpo-
kladanému obdobi pred 150-190 miliony let,
kdy se vyvojova vétev zahrnujici vSechny
soucasné i vyhynulé druhy termita oddélila
od ostatnich §vabu. Vyhynuli termiti maji
pred sebou nepochybné svétlou budouc-
nost - alespon na poli védeckém. @

4. TERMITI TANDEM dfive a nyni.

A. Tandem zijiciho druhu Coptotermes
formosanus, bézici mezi hromadami
odhozenych termitich kridel. B. Fosilni
tandem druhu Electrotermes affinis

v baltském jantaru. Zde na snimku je
celkovy pohled, detail je na tvodni
fotografii ¢lanku (s. 34). C. Termiti
zadecky (abdomeny) rekonstruované
pomoci rentgenové tomografie. Na
zakladé anatomie sedmé zadeckové
bFisni desticky (sedmého sternitu,
obarven fialové), jez neprekryva osmy
sternit (obarven rtizové), bylo mozno
uréit pravdépodobného viidce tandemu
jako samce a sledujiciho termita

v tandemu jako samici. snimky Ales Bugek
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SAVEC SAMICE
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