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Abstrakt 

Bobři prošli v posledních několika staletích dramatickým snížením velikosti populací 

následovaným expanzí podpořenou reintrodukcemi. V důsledku tohoto bottlenecku je zřejmě 

genetická variabilita velmi ochuzena. Je známo 31 recentních mitochondriálních haplotypů, 

přičemž některé byly popsány vícekrát nezávisle na sobě. Tyto haplotypy jsou rozděleny do 

dvou větví, na jejichž základě je rozpoznávána západní a východní ESU. Lokusy mikrosatelitů 

mají středně velkou variabilitu, naopak diverzita lokusů na chromozomu Y je velmi nízká. U 

druhého exonu MHC genu DRB bylo popsáno pouze deset alel. Žádný mitochondriální 

haplotyp ani MHC alela nejsou sdíleny napříč reliktními populacemi. Tato výrazná genetická 

struktura není u vzorků z doby před bottleneckem patrná. Popsané poddruhy bobra evropského 

jsou tedy pouze artefaktem posledního bottlenecku. Nově ustavené populace jsou často tvořeny 

bobry s různým původem a jsou více či méně prokřížené. Zdá se, že tyto admixované populace 

vykazují vyšší životaschopnost, a naopak u některých reliktních populací lze najít známky 

inbrední deprese. Při reintrodukcích je tedy výhodné použít jedince z několika zdrojových 

reliktních populací, popřípadě použít bobry z admixovaných populací. Více druhů prošlých 

bottleneckem a recentní expanzí vykazuje podobnosti s populační strukturou bobra evropského. 

 

Klíčová slova: Castor, bottleneck, prokříženost, populační genetika, reintrodukce 

  



Abstract 

In the last few centuries beavers passed through dramatic declining of the population size 

followed by expansion supported by reintroductions. The genetical variability is much 

decreased due to this bottleneck. Current beavers possess 31 known recent mitochondrial 

haplotypes, among which some were described independently several times. The haplotypes 

form two clusters, which serve as a base for dividing beaver populations into the west and east 

ESU. While microsatellite loci show moderate variability, the diversity of Y chromosome loci 

is very low. There are only ten described alleles of the DRB second exon, which belong to the 

MHC loci. No mitochondrial haplotype or MHC allele is shared between relict populations. 

This is not noticeable in samples from the time before the bottleneck. Described subspecies are 

therefore only the artefact of the recent bottleneck. Newly established populations comprise in 

many cases beavers of various origin and are more or less admixed. It seems, that the admixed 

populations have higher viability and conversely in some relict populations it is possible to find 

the evidence of the inbreeding depression. Thus, for reintroductions it is advantageous to use 

individuals from several source relict populations or to use beavers from admixed populations. 

Several species passed through the bottleneck and the recent expansions shows similarities with 

the population structure of the Eurasian beaver. 

 

Key words: Castor, bottleneck, admixture, population genetics, reintroductions  



Obsah: 

 
1. Úvod ....................................................................................................................................... 1 

2. Bobr evropský jako druh ........................................................................................................ 2 

2.1 Morfologie, ekologie ............................................................................................................ 2 

2.2 Historie druhu ....................................................................................................................... 3 

3. Genetické metody ................................................................................................................... 4 

3.1. Mitochondriální markery ..................................................................................................... 4 

3.2. Jaderné markery ................................................................................................................ 11 

4. Admixované populace .......................................................................................................... 13 

5. Vliv genetického původu nových populací na jejich životaschopnost................................. 14 

6. Srovnání genetické situace bobra evropského s dalšími druhy ............................................ 15 

7. Závěr ..................................................................................................................................... 18 

8. Seznam použité literatury: .................................................................................................... 19 

 

 
 
 
 
 
 



 

1 
 

1. Úvod 

Bobr evropský je semiakvatický hlodavec, jenž se dříve vyskytoval na většině území Evropy a 

ve velké části Asie. V devatenáctém století však jeho stavy značně poklesly a na většině svého 

původního areálu byl vyhuben. V celé Eurasii přežil pouze v osmi malých navzájem 

izolovaných populacích. Ve dvacátém století se druh začal opět šířit, čemuž napomohla jednak 

jeho právní ochrana, ale také četné reintrodukční projekty. Dnes již opět obývá většinu svého 

původního areálu. Pokles stavů však pro bobry znamenal drastický bottleneck, který se odrazil 

ve snížení jejich genetické variability viditelné na jaderných i mitochondriálních markerech. 

V nově ustavených populacích se často setkávají bobři různého původu, který je navíc často i 

nejasný. V posledních letech bylo publikováno několik prací, popisujících genetickou strukturu 

těchto nových populací, ty však většinou řešily situaci pouze na lokální úrovni a jen omezeně 

využívaly data z refugiálních populací. Určité paralely v genetické struktuře se dají najít i u 

jiných druhů prošlých bottleneckem a následnou expanzí. 

 V této práci chci shrnout důsledky dramatických změn velikosti bobří populace na její 

genetickou variabilitu, rozplést komplikovanou genetickou strukturu nově ustavených populací 

v Evropě a srovnat genetickou strukturu bobrů s dalšími většími savci, jež prošli obdobným 

bottleneckem a následnou reexpanzí. Dále se chci pokusit odhadnout, zda má prokřížení bobrů 

z různých zdrojových populací vliv na jejich reprodukční schopnosti. 
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2. Bobr evropský jako druh 

Bobři jsou hlodavci náležící do čeledi bobrovitých (Castoridae). Společně s 

americkými pytloušovitými (Heteromyidae) a pytlonošovitými (Geomyidae) tvoří podřád 

Castorimorpha. Bobrovití zahrnují dva žijící druhy – bobra evropského (Castor fiber) 

s palearktickým areálem rozšíření a bobra kanadského (Castor canadensis) s nearktickým 

areálem (Wilson et al., 2016). 

Bobr kanadský se přirozeně vyskytuje na většině území Severní Ameriky, mimo svůj 

přirozený areál pak v Argentině, v Chile, ve Finsku, v Rusku a na pomezí Belgie, Německa a 

Lucemburska (Müller-Schwarze, 2011; Dewas et al., 2012). Oba druhy bobrů jsou si 

morfologicky i ekologicky dost podobné, v praxi se rozeznávají pomocí genetických metod. 

Evropští a američtí bobři se spolu navzájem nekříží. K reprodukční bariéře přispívá zřejmě i 

rozdílný karyotyp - bobr evropský má v diploidním stavu v jádře 48 chromozomů, bobr 

kanadský jich má 40 (Lavrov & Orlov, 1973). 

2.1 Morfologie, ekologie 

Dospělí bobři dosahují hmotnosti 15–20 kg, výjimečně až 40 kg, a délky 100–120 cm. Jejich 

tělo je přizpůsobené k semiakvatickému způsobu života: mají plochý ocas, uzavíratelné 

chlopně v nozdrách a v uších, plovací blánu mezi prsty zadních končetin, nesmáčivou srst, oči 

jsou kryté průhlednou mžurkou. Bobři mají mohutné žvýkací svaly a stále dorůstající řezáky, 

které používají k hlodání dřeva. Pyskové svaly se mohou zavřít až za řezáky a bobr tak může 

ohlodávat větve i pod vodou. Vylučovací, trávicí a rozmnožovací soustava ústí jedním 

společným otvorem (Müller-Schwarze, 2011; Wilson et al., 2016). 

Bobři žijí na řekách, potocích či rybnících, živí se rostlinnou potravou. Kácí stromy, 

z nichž ohlodávají lýko, a z větví si staví hráze a hrady. Hranice svého území si značí 

pachovými stopami, tvořenými výměšky análních žláz. Typicky žijí v rodinách tvořených 

dospělým párem a jejich letošními, loňskými a někdy předloňskými potomky. Studie 

v Nizozemí a v Norsku zaznamenala průměrný počet jedinců v jedné kolonii 3,0 respektive 4,5 

(Campbell et al., 2005). Bobři jsou monogamní, dospělý pár spolu může žít po mnoho let. 

U bobra kanadského se ukázalo, že se může jednat pouze o tzv. sociální monogamii, kdy 

dospělý samec obývající kolonii někdy není genetickým otcem všech mláďat (Crawford et al., 

2008b). U bobrů evropských se neprokázala přítomnost mláďat nepříbuzných s dospělým 

samcem, lze je tedy považovat za geneticky monogamní (Syrůčková et al., 2015). 

Bobr zastává roli ekosystémového inženýra, tedy druhu, který svou činností modifikuje, 

vytváří či udržuje stanoviště (Jones et al., 1994). Přehrazením toků vznikají plochy stojaté vody, 

jež jsou domovem množství bezobratlých (Hering et al., 2001). Toky přehrazené bobřími 
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hrázemi využívá také významný počet druhů obojživelníků či ptáků (Stringer & Gaywood, 

2016). Selektivním okusem může bobr měnit druhové složení dřevin ve svém teritoriu 

(Haarberg & Rosell, 2006; Nolet et al., 1994). V opuštěných bobřích teritoriích původně 

zaplavená území postupně vysychají a na jejich místech vznikají tzv. bobří louky, jež mohou 

tvořit lokální úseky bezlesí v jinak zalesněné krajině (Butler & Malanson, 1995). 

2.2 Historie druhu 

Poslední společný předek bobra evropského a bobra kanadského žil přibližně před 8 až 7,6 

miliony let (Horn et al., 2011). Molekulární data ukazují, že bobři evropští přežili poslední 

glaciální maximum minimálně ve třech navzájem izolovaných refugiích. Jedno refugium se 

nejspíše nacházelo v jižní Francii, druhé v deltě Dunaje (potomci bobrů z tohoto refugia 

vymřeli v průběhu holocénu), třetí se pravděpodobně nacházelo východněji, a jeho přesnější 

poloha je nejistá (Coles, 2006; Horn et al., 2014). Po konci doby ledové se bobří populace 

rozšířila do většiny Evropy. 

Ve středověku a novověku byl bobr loven pro maso, kožešinu a castoreum (pachové 

žlázy). Odhaduje se, že na konci devatenáctého století přežívalo pouze asi 1200 jedinců v osmi 

navzájem izolovaných reliktních populacích, přičemž každá populace byla popsána jako 

samostatný poddruh (spíše se o poddruhy nejedná, blíže popsáno níže, budu se však těchto 

pojmenování držet, protože jsou velmi zažitá): v deltě Rhôny (Francie, Castor fiber galliae), na 

Labi (Německo, C. f. albicus), v jižním Norsku (C. f. fiber), v povodích Dněpru a Němenu 

v Bělorusku, Rusku a na Ukrajině (C. f. belorussicus), na řece Voroněži (Rusko, C. f. 

orientoeuropaeus), na řekách Kondě a Sosvě (Rusko, C. f. pohlei), v povodí Jeniseje (C. f. 

tuvinicus) a na řece Bulgan gol (Mongolsko, Čína, C. f. birulai) (Obr. 1). Od počátku dvacátého 

století počet bobrů díky legislativním opatřením a reintrodukcím postupně vzrůstá. V Evropě 

proběhly desítky reintrodukcí bobrů v různých státech. Vypouštěni byli bobři původem 

z různých reliktních populací (někdy i bobři kanadští, před rokem 1973 byli všichni bobři 

považováni za jeden druh), takže v Evropě vznikly nové admixované populace (téma shrnuje 

např. Nolet & Rosell, 1998). K roku 2012 čítala světová populace bobra evropského přes milion 

jedinců, vyskytujících se ve většině Evropy a v části Asie (Rusko, Kazachstán, Mongolsko a 

Čína) (Halley et al., 2012). 

Dramatická redukce velikosti a kontaktu populací následovaná expanzí a ustavením 

nových populací, kde se potkávají jedinci s různým původem, potenciálně dělá z bobra 

evropského zajímavý model populační genetiky. 
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Obr. 1: Světle šedě je znázorněno rozšíření bobra kanadského v Evropě. Tmavě šedě je rozšíření bobra 

evropského k r. 2012. Černě jsou zobrazeny refugiální populace: 1 – Castor fiber fiber; 2 – C. f. albicus; 

3 – C. f. galliae; 4 – C. f. belorussicus; 5 – C. f. orientoeuropaeus; 6 – C. f. pohlei; 7 – C. f. tuvinicus; 

8 – C. f. birulai. Zdroj: Halley et al., 2012. 

3. Genetické metody 

Z genetických metod byly a jsou k výzkumu bobrů používány klasický fingerprinting založený 

na hybridizaci DNA, sekvenace kontrolního regionu mtDNA, MHC genů a YCATS (sekvence 

na chromozomu Y), analýza mikrosatelitů a jednonukleotidových polymorfismů (SNP). 

3.1. Mitochondriální markery 

Pro výzkumy na základě mitochondriálních haplotypů se u bobrů používá sekvence 

hypervariabilní domény I (HV1) kontrolní oblasti (CR) mitochondriálního genomu. Recentní 

haplotypy jsou rozděleny do dvou větví, vzniklých nejspíše v důsledku stažení se druhu do 

oddělených refugií během posledního glaciálu, jehož začátek se datuje do doby před 115 000–

110 000 lety (Durka et al., 2005; Horn et al., 2014; Senn et al., 2014). Jednotlivé větve jsou 

uznávány jako ESU (evolučně signifikantní jednotka) sensu Moritz (1994). Byla zjištěna nízká 

diverzita nalezených haplotypů a žádný z nich nebyl sdílený napříč více reliktními populacemi 

(Durka et al., 2005). 

Do západní větve náleží popsané poddruhy C. f. albicus, C. f. galliae a C. f. fiber, do 

východní větve patří C. f. birulai, C. f. pohlei a C. f. tuvinicus. Situace je složitější u 

východoevropských poddruhů. První práce (Ducroz et al., 2005; Durka et al., 2005) namísto 

vzorků z refugií použily vzorky z ruských, polských a litevských populací admixovaných 

z C. f. belorussicus a C. f. orientoeuropaeus a tyto dva poddruhy posuzovaly dohromady. Byly 

nalezeny tři blízce příbuzné haplotypy in1, in2 a in3, náležící do východní větve. Novější práce 

(Senn et al., 2014) posuzovala i vzorky z předpokládaných refugiálních východoevropských 

populací a došla ke zcela odlišným výsledkům. V oblasti předpokládaného refugia 

C. f. orientoeuropaeus byl nalezen pouze západní haplotyp jf7, v refugiu C. f. belorussicus se 



 

5 
 

nacházely východní (nh2, nh5) i západní (nh4) haplotypy. Haplotyp in1 tak zůstává znám pouze 

z Orelské oblasti (Rusko), haplotypy in2 a in3 pouze z polsko-litevské populace. 

Články zabývající se sekvencí CR v admixovaných populacích vycházely často 

v rychlém sledu nezávisle na sobě a často popisovaly nové haplotypy, takže se nabízela 

možnost, že některé haplotypy byly popsány víckrát. Za účelem ověření tohoto předpokladu 

jsem stáhl dostupné sekvence z GenBank (Ducroz et al., 2005; Durka et al., 2005; Horn et al., 

2010; Kropf et al., 2013; Biedrzycka et al., 2014; Frosch et al., 2014; Senn et al., 2014), provedl 

jejich alignment pomocí ClustalW implementovaného v programu BioEdit (Hall, 1999) a 

výsledný soubor sekvencí prověřil pomocí nástroje DNA collapser na serveru FaBox (Villesen, 

2007). Ukázalo se, že mezi 40 publikovanými sekvencemi se nachází pouze 31 nebo 32 

unikátních haplotypů (Tab. 1). Nejednoznačný počet je dán tím, že haplotyp jf8 se od dříve 

publikovaného haplotypu al1 liší pouze přítomností nerozpoznaného nukleotidu v jedné pozici, 

sekvence tohoto haplotypu navíc pochází z jedince žijícího na území refugia C. f. albicus. 

Západní větev obsahuje 15 recentních známých haplotypů, východní větev 16 haplotypů. 

Z unikátních sekvencí jsem v programu PopART (Leigh & Bryant, 2015) sestavil síť 

metodou neighbor-joining. Odhadl jsem rozdělení haplotypů do klastrů podle jejich podobnosti 

a tyto klastry přiřadil k jednotlivým reliktním populacím (viz Obr. 3). Haplotypy in1-3 nalezené 

v orelské a polsko-litevské populaci admixované z C. f. belorussicus a C. f. orientoeuropaeus 

nelze s jistotou zařadit k jednomu či druhému poddruhu. Pro C. f. belorussicus hovoří vysoká 

komplexnost běloruského refugia (mapa v Halley et al., 2012), polsko-litevská populace navíc 

při analýze SNPs vykazovala větší míru podobnosti s běloruskou než s voroněžskou refugiální 

populací, u několika jedinců z této populace byl však patrný i výrazný signál náležící 

voroněžské populaci (Supporting Information v Senn et al., 2014). Za pomoci programu 

MrBayes (Huelsenbeck & Ronquist, 2001) jsem za použití modelu Hasegawa-Kishino-Yano 

s gama distribucí, který označil za nejvhodnější program MEGA X (Kumar et al., 2018), 

vytvořil fylogenetický strom, jež jsem následně upravil v programu FigTree (Rambaut, 2018). 

Jako outgroup jsem použil sekvenci ca1 (GenBank Accession no. AY623644) z bobra 

kanadského. Ne všechny klastry měly na základě stromu dostatečnou podporu, ale žádný s ním 

nebyl v přímém rozporu (viz Obr. 2). 
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Tabulka 1: Seznam známých recentních mitochondriálních haplotypů bobra evropského, jejich 

použitých jmen a čísel sekvencí. 

* jf8 se od al1 liší pouze přítomností Y (C nebo T) namísto C na pozici 211. 

No. Jméno GenBank Accession No. Zdroj 

1 in3 AY623643 (Ducroz et al., 2005) 

2 in2 AY623642 (Ducroz et al., 2005) 

3 in1 AY623641 (Ducroz et al., 2005) 

4 ga1 DQ088703 (Durka et al., 2005) 

5 fi1 

COL00027 

DQ088702 

HF674457 

(Durka et al., 2005) 

(Kropf et al., 2013) 

6 al2 DQ088701 (Durka et al., 2005) 

7 al1 

01/033 (jf8) * 

DQ088700 

JF264888 

(Durka et al., 2005) 

(Horn et al., 2010) 

8 tu4 AY623640 (Ducroz et al., 2005) 

9 tu3 AY623639 (Ducroz et al., 2005) 

10 tu2 AY623638 (Ducroz et al., 2005) 

11 tu1 AY623637 (Ducroz et al., 2005) 

12 po2 AY623636 (Ducroz et al., 2005) 

13 po1 AY623635 (Ducroz et al., 2005) 

14 bi3 AY623634 (Ducroz et al., 2005) 

15 bi2 AY623633 (Ducroz et al., 2005) 

16 bi1 AY623632 (Ducroz et al., 2005) 

17 2006-04-09_Cf (jf7, r1) 

COL00024 

Cf5 

JF264887 

HF674455 

KC693757 

(Horn et al., 2010) 

(Kropf et al., 2013) 

(Biedrzycka et al., 2014) 

18 NME:M 1845/09 (jf6, ger4) JF264886 (Horn et al., 2010) 

19 EDFiba03 HF674458 (Kropf et al., 2013) 

20 COL00025 

Cf7 

e 

nh5 

HF674456 

KC693759 

KF731637 

KJ670499 

(Kropf et al., 2013) 

(Biedrzycka et al., 2014) 

(Frosch et al., 2014) 

(Senn et al., 2014) 

21 Cf10 KC693762 (Biedrzycka et al., 2014) 

22 Cf9 KC693761 (Biedrzycka et al., 2014) 

23 Cf8 KC693760 (Biedrzycka et al., 2014) 

24 Cf6 KC693758 (Biedrzycka et al., 2014) 

25 Cf4 KC693756 (Biedrzycka et al., 2014) 

26 Cf3 KC693755 (Biedrzycka et al., 2014) 

27 Cf2 KC693754 (Biedrzycka et al., 2014) 

28 Cf1 KC693753 (Biedrzycka et al., 2014) 

29 r3 

nh3 

KF731636 

KJ670497 

(Frosch et al., 2014) 

(Senn et al., 2014) 

30 r2 

nh4 

KF731635 

KJ670498 

(Frosch et al., 2014) 

(Senn et al., 2014) 

31 nh2 KJ670496 (Senn et al., 2014) 
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Obr. 2: Bayesiánský fylogenetický strom recentních známých haplotypů kontrolní oblasti mtDNA 

bobra evropského s navrhnutými klastry příslušícími jednotlivým reliktním populacím. U uzlů jsou 

uvedeny hodnoty posteriorní pravděpodobnosti. 

 

 

Západní haplotyp jf7, jenž byl poprvé popsán z různých částí Německa, později i ze 

severního Rakouska, ze Švýcarska, z Kirovské oblasti (Rusko) a z Polska, byl v pozdější studii 

přiřazen k C. f. orientoeuropaeus. V Polsku byly nalezeny také čtyři jemu blízce příbuzné 

haplotypy. To je v souladu se zmiňovaným ruským původem některých bobrů 

reintrodukovaných na území Německa, Rakouska a Polska (Nolet & Rosell, 1998; Frosch et 

al., 2014). 

Východní haplotyp nh5 dělí od ostatních známých haplotypů nejméně tři mutace. Byl 

v rychlém sledu popsán z Rakouska, západního Německa, východního Polska a z refugia C. f. 

belorussicus v Bělorusku. V Polsku byli vypouštěni bobři původem z Ruska a Běloruska, 

jedinci z Polska byli reintrodukováni do Německa i do Rakouska (Nolet & Rosell, 1998). Tento 

haplotyp byl v době svého popsání na základě haplotypových sítí z neúplných souborů sekvencí 

považován za náležící reliktní západosibiřské populaci C. f. pohlei (Saveljev & Lavrov, 2016). 
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Obr. 3: Neighbor-joining síť známých recentních haplotypů kontrolní oblasti mtDNA bobra evropského s navrženými klastry příbuzných haplotypů 

přidělenými k jednotlivým reliktním populacím. Vlevo jsou haplotypy náležící západní ESU, napravo se nacházejí haplotypy z východní ESU. 
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Tabulka 2: Seznam jednotlivých popsaných poddruhů bobra evropského, odhad počtu jedinců v době nejmenší velikosti populace (počty a zdroje převzaty z 

(Halley & Rosell, 2003)), jejich předpokládané mitochondriální haplotypy, ESU na základě haplotypů a MHC alely. V = východní, Z = západní. 

  

Poddruh Refugium Min. počet jedinců (zdroj) Haplotypy ESU Alela DRB (GenBank Acc. no.) 

galliae Rhôna, Francie 30 (Richard, 1985) ga1, jf6 Z Cafi-DRB*07 (DQ060692) 

fiber Telemark, Norsko 60–120 (Collet, 1897) fi1. EDFiba3 Z Cafi-DRB*02 (DQ060687) 

albicus Labe, Německo 200 (Heideke & Hörig, 1986) al1, al2, Cf9 Z Cafi-DRB*01 (DQ060686) 

belorussicus Dněpr, Němen, 

Bělorusko, Rusko, 

Ukrajina 

<300 (Zharkov & Sokolov, 1967) Cf1, nh3, nh4 Z  

 

 
Cf2, Cf6, nh2, nh5 V 

belorussicus/ 

orientoeuropaeus 

(Polsko, Litva, Orël 

(Rusko)) 

-  in1, in2, in3 V Cafi-DRB*03 (DQ060688) 

orientoeuropaeus Voroněž, Rusko 70 (Lavrov & Lavrov, 1986) jf7, Cf3, Cf4, Cf8, 

Cf10 

Z  

pohlei Konda, Sosva, Rusko 300 (Lavrov & Lavrov, 1986) po1, po2 V Cafi-DRB*06 (DQ060691) 

Cafi-DRB*08 (DQ060693) 

Cafi-DRB*09 (DQ060694) 

Cafi-DRB*10 (DQ060695) 

tuvinicus Jenisej, Rusko 30–40 (Lavrov & Lavrov, 1986) tu1, tu2, tu3, tu4 V Cafi-DRB*05 (DQ060690) 

birulai Bulgan gol, 

Mongolsko 

<100–150 (Lavrov & Hao-chuang, 1961) bi1, bi2, bi3 V Cafi-DRB*04 (DQ060689) 
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Obr. 4: Rozmístění mitochondriálních haplotypů v Evropě na základě genetických studií. Mapa 

s rozšířením bobra evropského v Evropě upravena dle https://news.nationalgeographic.com/2016/ 

04/160419-beavers-animals-science-sweden-world-wild-cities/ ve znění k 1. 5. 2019. Zdroje: Ducroz 

et al., 2005; Durka et al., 2005; Horn et al., 2010; Kropf et al., 2013; Senn et al., 2014; Frosch et al., 

2014; Biedrzycka et al., 2014; Minnig et al., 2016; Mai et al., 2018. 

 

Při studiu starobylé bobří mtDNA nebyly nalezeny doklady silné fylogenetické 

struktury, ta je tak nejspíše až důsledkem recentního bottlenecku. Byly nalezeny tři dobře 

rozlišené větve: recentní západní a východní a navíc vyhynulá dunajská. Dunajská větev 

zahrnovala pouze vzorky z ústí Dunaje a je možné, že vyhynula až v devatenáctém století, kdy 

vyhynuli bobři v Rumunsku (Halley et al., 2012). Mimo to byla statisticky dobře podpořena 

skandinávská podvětev západní větve. Skandinávie byla kolonizována bobry ze západní větve 

od jihu i příslušníky východní větve od severu. Z okolí obce Gluchowo (Polsko) pocházejí 

vzorky bobrů ze západní i z východní větve, stáří těchto vzorků se však liší přibližně o 2000 

let, není tedy jisté, že se zde příslušníci obou větví potkávali (Horn et al., 2014). Vzorky 
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z fosilních bobrů pocházejících z Velké Británie náležely do západní linie mimo skandinávskou 

podvětev (Marr et al., 2018). 

3.2. Jaderné markery 

Bobří DNA naštěpená pomocí restriktáz Hinf I nebo Hae III a hybridizovaná s probami MS6, 

MS15 (Jeffreys et al., 1985) nebo M13 (Vassart et al., 1987) vykazovala v populacích v Norsku 

a ve Švédsku velmi nízkou míru variability. DNA bobrů z okolí Kirova (Rusko) vykazovala 

větší míru variability, přičemž hodnota APD (průměrný procentuální rozdíl) byla vyšší mezi 

ruskou a skandinávskou populací než uvnitř ruské populace (Ellegren et al., 1993). 

Při studiu sekvencí na chromozomu Y lze využít mimo jiné tzv. YCATS (Y 

chromosome conserved anchored tagged sequences, konzervované zakotvené označené 

sekvence na chromozomu Y). Jedná se o sekvence intronů genů lokalizovaných na savčím 

samčím chromozomu. U bobrů se podařilo amplifikovat čtrnáct těchto sekvencí (DBY6, DBY7, 

DBY8, DBY9, DBY10, DBY11, DBY13, DBY14, RPS4Y3, SMCY7, SMCY8, SMCY17, 

později DBY4 a UTY11) (Hellborg & Ellegren, 2003; Biedrzycka et al., 2014). U 44 bobrů 

z Polska nebyly při amplifikaci šesti z těchto lokusů zjištěny žádné polymorfismy. Lokusy 

DBY7 a UTY11 byly amplifikovány u jedinců z poddruhů C. f. albicus, C. f. belorussicus, 

C. f. birulai, C. f. pohlei a „C. f. vistulanus“ (myšleno nejspíše C. f. orientoeuropaeus, viz 

(Gabryś & Ważna, 2003)). Byla nalezena pouze jedna variabilní pozice, kde u C. f. birulai se 

nacházel thymin a u ostatních cytosin (GenBank Accession no. KF802797-8). 

Vzorky z populací v Hällefors (Švédsko) a v okolí Kirova (Rusko) byly podrobeny 

analýze polymorfismu délky restrikčních fragmentů (RFLP) u MHC genů. DNA byla naštěpena 

pomocí Pvu II a Taq I a hybridizována s probami na MHC I a MHC II (DQA, DQB, DRB, 

DPB). Ani jedna populace nevykazovala polymorfismus, ruská a Švédská populace se 

navzájem lišily pouze v délce jednoho fragmentu při digesci pomocí Taq I při hybridizaci 

s MHC I a DPB probami (Ellegren et al., 1993). 

Při sekvenování druhého exonu DRB bylo v sedmi reliktních populacích 

(C. f. belorussicus a C. f. orientoeuropaeus byly posuzovány dohromady) nalezeno celkem 10 

alel (Genbank Accession no. DQ060686–95). Žádná alela nebyla sdílena napříč populacemi a 

pouze populace C. f. pohlei vykazovala polymorfismus (4 alely). Navíc se u C. f. birulai a 

C. f. pohlei amplifikovaly i dvě sekvence pseudogenu podobné DRB (Genbank Accession no. 

DQ060696-7). Soubor těchto deseti alel jeví jasné známky působení pozitivní selekce, kdy 

počet nesynonymních záměn je téměř čtyřikrát vyšší než počet synonymních substitucí (Babik 

et al., 2005). 
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Sekvence DRB alel jsem stáhl z Genbank a v programu PopART jsem vytvořil jejich 

neighbor-joining síť (Obr. 5). Na této síti není zřetelná žádná diferenciace mezi západní a 

východní ESU a ani všechny alely jediné polymorfické populace C. f. pohlei neklastrovaly 

spolu. To svědčí o přítomnosti balancující selekce, kdy jednotlivé alely přetrvávají v populacích 

dlouhou dobu i přes působení genetického driftu. 

 

Obr. 5: Neighbor-joining síť sekvencí druhého exonu genu pro DRB bobra evropského. Číslo odpovídá 

názvu alely, dále je uvedena reliktní populace, z níž byla alela popsána. ssp. označuje polsko-litevskou 

populaci admixovanou z C. f. belorussicus a C. f. orientoeuropaeus. 

 

U bobra evropského je známa jedna sada patnácti mikrosatelitových lokusů (Genbank 

Accession no. HQ698339-53) (Frosch et al., 2011). Ke genetickým analýzám u bobra 

evropského lze ale využít také dvě existující sady mikrosatelitových lokusů popsaných na bobru 

kanadském (celkem 19 lokusů, Genbank Accession no. EF524501-8, EF524510-1, EU703999-

4007) (Crawford et al., 2008a; Pelz-Serrano et al., 2009). Analýzou mikrosatelitů lze určit 

původ jedince nebo příbuznost, strukturovanost či genetickou rozmanitost populací. Pomocí 

mikrosatelitů byly studovány bobří populace v Německu (Frosch et al., 2014; Mai et al., 2018), 

Polsku (Biedrzycka et al., 2014), Švýcarsku (Minnig et al., 2016) a v České republice a Litvě 

(Ernst et al., 2017). Polští bobři se dle mikrosatelitů rozdělili do západní a severovýchodní 

subpopulace s množstvím jedinců se smíšeným původem. V Německu a ve Švýcarsku lze také 

vidět úspěšné křížení bobrů s různým původem, navíc je evidentní nízká genetická variabilita 
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uvnitř německé labské reliktní populace. Diverzita alel mikrosatelitů je u bobrů středně velká 

v porovnání s ostatními druhy savců a větší, než bývá u populací prošlých bottleneckem. 

(Biedrzycka et al., 2014)  Mimo populační genetiku byla analýza mikrosatelitů použita také při 

určování paternity při studiu monogamie (Syrůčková et al., 2015). 

Pomocí Rad-seq (sekvenování nové generace, před kterým je DNA vhodně naštěpena 

restrikčními enzymy) (Baird et al., 2008) bylo v norské a bavorské bobří populaci popsáno 

2579 markerů SNP (Senn et al., 2013). 306 z nich bylo použito ke studii geneticky mapující 

třináct refugiálních i reintrodukovaných populací.  Zvířata byla dle původu rozdělena do pěti 

klastrů: Norsko, Francie, východní Evropa, centrální Eurasie a C. f. albicus. Nejlépe byl 

rozlišen norský klastr. Jde ale pravděpodobně o zkreslení, protože norská populace byla použita 

k hledání polymorfních lokusů. Naopak menší míra polymorfismu byla u populací, jejichž 

jedinci nebyli k hledání polymorfismů využiti (například refugiální populace C. f. tuvinicus 

nebo C. f. birulai) (Senn et al., 2014). 

4. Admixované populace 

Z admixovaných populací je pro Českou republiku nejdůležitější situace v Polsku, Bavorsku a 

Rakousku. 

Polská admixovaná populace v roce 2012 čítala 31000–41000 jedinců. V letech 1943 až 

1949 bylo v Polsku vypuštěno několik párů bobrů z Voroněže, další reintrodukce proběhly 

v letech 1975 až 2000, kdy zde bylo reintrodukováno či translokováno 223 jedinců, nejspíše 

s původem ve východní Evropě. Další bobři přimigrovali do Polska z běloruské populace. 

Bobři z Polska byli využiti k reintrodukcím do Porýní, Bavorska (Německo), Rakouska, 

Švýcarska či do České republiky (Halley et al., 2012; Nolet & Rosell, 1998). V Polsku byl 

nalezen labský haplotyp a1 a jemu příbuzný Cf9, což svědčí o pronikání labských bobrů na 

východ, dále voroněžský haplotyp jf7 a jemu příbuzné Cf3, Cf4, Cf8 a Cf10, běloruský haplotyp 

nh5 a sekvence Cf1, Cf2 a Cf6 příbuzné běloruským haplotypům. Na pomezí Polska a Litvy 

byly objeveny také východoevropské haplotypy in2 a in3. Studie SNPs ukazuje čistě 

východoevropský původ polsko-litevské populace. Analýza mikrosatelitů odhalila, že se zde 

nacházejí dvě geneticky rozdílné populace, jedna na západě, druhá na severovýchodě 

(Biedrzycka et al., 2014; Senn et al., 2014). 

Další důležitá admixovaná populace se nachází v Bavorsku (Německo). Mezi lety 1966 

a 1980 zde bylo vypuštěno zhruba 120 zvířat ze Švédska, Polska, Ruska a Francie (Schwab & 

Lutschinger, 2001; Richard, 1985), v roce 2000 se zde nacházelo již přibližně 5000 jedinců, 

v roce 2012 to bylo již 14000 zvířat (Frosch et al., 2014). Jedinci z této populace byli v rámci 
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reintrodukčních programů translokováni do Chorvatska, Maďarska, Rumunska či Belgie a 

dispergovali i do České republiky (Schwab & Schmidbauer, 2001; Vorel et al., 2012). V této 

populaci byly nalezeny haplotypy jf7 (Voroněž), g1 (Francie) a f1 (Norsko) a analýzy 

mikrosatelitů i SNPs ukázaly vysokou prokříženost populace s dominancí signálů z C. f. galliae 

a z východní Evropy. 

V letech 1976–1985 bylo v Rakousku vypuštěno několik desítek bobrů původem 

z Voroněže, Běloruska, Polska, Norska, ale také z Ameriky (Sieber, 1999). Bobři kanadští tam 

však v posledních letech naštěstí nebyli nalezeni (Kropf et al., 2013). V roce 2012 čítala 

populace v Rakousku zhruba 3000 jedinců (Halley et al., 2012), bobři z této populace 

dispergovali i do Česka a na Slovensko (Sieber, 1999). V této populaci byly nalezeny finské 

haplotypy fi1 a EDFiba03, voroněžský haplotyp jf7 a běloruský nh5 (Kropf et al., 2013). To je 

v naprosté shodě s publikovaným původem původem reintrodukovaných bobrů. 

Bobři žijící v České republice pocházejí z několika zdrojových populací: v západních 

Čechách se šíří bobři z bavorské populace, od severu po Labi expanduje reliktní populace C. f. 

albicus, na jižní Moravě se vyskytují potomci bobrů vypuštěných v Rakousku, do povodí Odry 

se dostávají bobři z admixované polské populace, v devadesátých letech byly v povodí Moravy 

a Odry vypuštěny necelé tři desítky jedinců původem z Polska a Litvy (Vorel et al., 2016). 

V roce 2012 byl celkový počet bobrů v České republice odhadován na 2000–2500 jedinců 

(Halley et al., 2012). V Českém lese byly, podobně jako v bavorské populaci, nalezeny 

francouzské a voroněžské mitochondriální haplotypy a převážně francouzský mikrosatelitový 

signál. Čeští bobři z Labe se geneticky shodují s německou reliktní labskou populací. Na 

Moravě byly nalezeny norské a voroněžské haplotypy, analýza mikrosatelitů ukázala vysokou 

míru prokříženosti s převahou signálů z Norska a Běloruska (Albrechtová, 2011). 

5. Vliv genetického původu nových populací na jejich životaschopnost 

Poddruhy bobra evropského, popsané na základě reliktních populací, se při studiu starobylé 

bobří DNA (Horn et al., 2014) ukázaly být vzniklé pouze působením genetického driftu 

v důsledku recentního bottlenecku. V této práci jsou však jejich pojmenování používána pro 

lepší přehlednost. Jak již bylo výše zmíněno, reliktní populace bobra evropského byly na 

základě mitochondriálních haplotypů rozděleny do dvou ESUs: západní a východní (Durka et 

al., 2005). Pozdější studie, zahrnující mitochondriální i jaderné markery, toto rozdělení z větší 

části podpořila, přičemž se ale ukázala složitá situace u východoevropských populací, kdy 

voroněžská (C. f. orientoeuropaeus) i běloruská (C. f. belorussicus) populace vykazují dle 

jaderných SNPs příbuznost s východními populacemi, avšak v běloruské populaci byly 
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nalezeny západní i východní mitochondriální haplotypy a ve voroněžské populaci dokonce 

pouze západní haplotyp (Senn et al., 2014). 

Při vybírání zvířat za účelem založení nových populací byly diskutovány tři scénáře: 

použití jedinců pocházejících z pouze jedné reliktní populace, použití jedinců pocházejících 

z více reliktních populací v rámci jedné ESU a použití jedinců pocházejících z obou ESUs 

(Halley, 2011). Rosell et al. (2012) považoval za nejbezpečnější první možnost, dokud nebudou 

k dispozici detailnější genetická data (Rosell et al., 2012). Pouze první dvě možnosti byly také 

v souladu s tehdejší směrnicí IUCN o reprodukcích, která říkala, že „zdrojová populace by 

ideálně měla být blízce geneticky příbuzná původní populaci a vykazovat ekologické 

charakteristiky (morfologii, fyziologii, chování, habitatové preference) podobné původní 

populaci“ (IUCN, 1998). Jemné rozdíly mezi poddruhy byly popsány na základě 

kraniometrických analýz (Heidecke, 1986), také se ukázalo, že bobři ze Skandinávie 

intenzivněji reagují na castoreum skandinávských bobrů, než na castoreum labských bobrů 

(Rosell & Steifetten, 2004). Naproti tomu nová směrnice není tak striktní, vyzdvihuje hlavně 

potřebu genetické diverzity v nově ustavené populaci, ale varuje i před možností outbrední 

deprese v případě křížení málo příbuzných linií (IUCN/SSC, 2013). 

Inbrední deprese je masivněji studovaný jev, avšak ukazuje se, že outbrední deprese 

může být stejně škodlivá (Edmands, 2006). Díky důkazům recentního původu fylogenetické 

strukturovanosti reliktních populací a jejich nízké genetické variabilitě se zdá vhodnější 

používat k reintrodukcím zvířata z více populací. To podporuje i pozorování, že populace 

složené z obou východoevropských poddruhů vykazují vyšší reprodukční rychlost oproti 

oběma východoevropským reliktním populacím (Saveljev & Milishnikov, 2002). Naproti tomu 

nizozemská populace pocházející pouze z translokovaných labských bobrů vykazuje nízkou 

reprodukční rychlost (Nolet et al., 2005). Na základě prokříženosti v bavorské a ve švýcarské 

populaci, kde jsou při analýze SNPs přítomny signály ze západní i z východní ESU, se zdá být 

možnost outbrední deprese u bobrů nepravděpodobná (Senn et al., 2014). Lze sice ještě 

uvažovat o možnosti outbrední deprese při křížení bobrů ze západní linie s asijskými poddruhy, 

ty však pro reintrodukce nejsou samy o sobě moc vhodné kvůli jejich nízké reprodukční 

rychlosti (Saveljev & Milishnikov, 2002). 

6. Srovnání genetické situace bobra evropského s dalšími druhy 

Několik druhů větších savců prošlo podobně jako bobr v Evropě bottleneckem kvůli silnému 

lovu a degradaci biotopů. Je proto zajímavé srovnat jejich genetickou strukturu s bobrem. 
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Přítomnost tří větví mitochondriální DNA, jejichž divergence se datuje do doby před 

poslední dobou ledovou a které odpovídají jednotlivým glaciálním refugiím, je typická pro 

druhy s tzv. medvědím vzorem (Hewitt, 2000). U bobrů se jedná o recentní západní a východní 

ESU, třetí dunajská větev vyhynula v průběhu holocénu (Horn et al., 2014). Podobný vzor 

kromě medvěda hnědého (Ursus arctos) (Taberlet & Bouvet, 1994) má také například rys 

ostrovid (Lynx lynx) (Rueness et al., 2014) nebo los evropský (Alces alces) (Niedziałkowska et 

al., 2014). Dvě větve mitochondriální DNA se vyskytují v evropských populacích vlka 

obecného (Canis lupus) (Montana et al., 2017). Naproti tomu vydra říční (Lutra lutra), jež 

s bobrem sdílí kromě prostorové niky částečně i historii, se vyznačuje pouze jednou skupinou 

blízce příbuzných haplotypů s jedním centrálním široce rozšířeným haplotypem a jemu blízce 

příbuznými méně četnými haplotypy. Haplotypová síť vydřích sekvencí vykazuje hvězdovitý 

tvar, což svědčí o expanzi z jednoho refugia, jež se mělo nacházet na Apeninském poloostrově 

(Mucci et al., 2010). 

Historické snížení velikostí populací a omezení jejich kontaktu následované recentní 

expanzí je kromě bobra typické hlavně pro velké šelmy, které se bobrům podobají i 

komplikovanými vztahy s člověkem. Většina evropských populací velkých šelem je stabilní 

nebo roste (Chapron et al., 2014). U medvěda existuje jedna evropská populace vzniklá 

reintrodukcí, nacházející se v Alpách, rys má v Evropě šest reintrodukovaných populací. 

Zatímco evropské populace medvěda hnědého se na základě studia mitochondriální DNA 

vyznačují vysokou genetickou strukturovaností (Taberlet & Bouvet, 1994) a mitochondriální i 

jaderné markery poukazují na omezený genetický tok mezi evropskými populacemi rysa 

ostrovida (Ratkiewicz et al., 2012, 2014), u vlků je genový tok výraznější a jsou zaznamenány 

migrace na dlouhé vzdálenosti (Hindrikson et al., 2017; Hulva et al., 2018). Zatímco u bobrů 

byla diverzita mikrosatelitových alel nižší v reliktní populaci oproti populacím vzniklým 

reintrodukcí, u rysů měly reintrodukované populace relativně nižší počet alel než populace 

původní (Frosch et al., 2014; Bull et al., 2016). U rysa i u bobra byla nalezena redukce 

variability na chromozomu Y (Hellborg & Ellegren, 2003). 

Svišť horský (Marmota marmota) má podobně jako bobr evropský nízký počet alel MHC 

genu DRB nejspíše následkem bottlenecku. Tyto alely se nacházejí na dvou různých lokusech, 

které jsou oba transkribované (Kuduk et al., 2012). Minimálně pět přepisovaných lokusů genu 

DRB má blízký příbuzný bobrů, americká tarbíkomyš dvoubarvá (Dipodomys spectabilis) 

(Busch et al., 2008). Pouze u některých studovaných bobrů evropských byly kromě DRB 

amplifikovány i odlišné sekvence a jedná se zde nejspíše o pseudogeny (Babik et al., 2005). 

Vlk obecný má na rozdíl od bobra evropského zachovanou poměrně velkou variabilitu v alelách 
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MHC genů i v populacích, jež byly zasaženy bottleneckem (Hindrikson et al., 2017). U zubra 

evropského (Bison bonasus) byla zaznamenána redukce variability alel DRB vlivem 

drastického bottlenecku, narozdíl od bobra však zubr neprošel opětovnou expanzí početních 

stavů (Radwan et al., 2007).  
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7. Závěr 

Genetická variabilita bobra evropského je značně ochuzena vlivem recentního bottlenecku. 

Toto ochuzení je znatelné na mitochondriálních i jaderných markerech. Nebyly nalezeny žádné 

mitochondriální haplotypy ani alely MHC II genů, jež by byly sdíleny napříč osmi reliktními 

populacemi. Výzkum starobylé DNA však ukázal, že tato struktura je pouze důsledkem 

recentního snížení populace a rozdělení na osm poddruhů je tedy u bobra pouze artefaktem 

tohoto bottlenecku. Mitochondriální haplotypy jsou rozděleny na dvě větve vlivem stažení se 

druhu do oddělených refugií v období posledního glaciálu. U alel MHC genu DRB není toto 

rozdělení zřetelné, je zde tedy pravděpodobnost balancující selekce. V nově ustavených 

populacích se často potkávají bobři s různým původem a jejich genetická struktura často bývá 

složitá. Vlivem lokálního zaměření většiny genetických studií v těchto admixovaných 

populacích byly některé haplotypy popsány několikrát nezávisle na sobě pod různými jmény. 

Díky vysoké prokříženosti a viabilitě těchto nových populací se zdá být riziko outbrední 

deprese u bobra evropského zanedbatelné. Naopak reliktní populace a populace z nich 

odvozené často vykazují nižší množivost, což značí přítomnost inbrední deprese. Existují i další 

větší druhy savců, které v Evropě prošly snížením velikosti populací a následnou reexpanzí. 

Genetická struktura jejich populací vykazuje větší či menší podobnosti s genetickou strukturou 

bobra evropského. 

Další genetické výzkumy by se mohly týkat například zmapování genetické struktury 

v dalších admixovaných populacích, objasněním variability dalších molekulárních markerů 

(například Toll-like receptorů, lipokalinů) či chování alel genů, jež jsou pod selekcí, 

v admixovaných populacích.  
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