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I. UVOD

1.1 ZARAZENI A STRUCNA CHARAKTERISTIKA CMELAKU A JEJICH ZIVOTNI CYKLUS

Rod Bombus Latreille, 1802 (v soucasnosti Siroce pojimany vcéetné¢ byvalého rodu
Psithyrus Lepeletier, 1832) je dnes jedinym rodem tribu Bombini, patfictho do podceledi
Apinae &eledi véelovitych (Apidae s.lat.). Cmelaci patfi k primitivné eusocialnim zastupctim
blanokitidlych, majicim tfi kasty: oplozené¢ samice (matky), délnice a samce. Zastupci
byvalého rodu (dnes podrodu) Psithyrus a ¢meldk Bombus (Thoracobombus) inexspectatus
(Tkalct, 1963) nemaji kastu délnic a jsou obligatnimi hnizdnimi parazity socidlné zijicich
druhti. U druhu Bombus (Alpinobombus) hyperboreus Schonherr, 1809 je strategie hnizdniho
parazitismu pouze fakultativni. Pocet znamych druht je uvadén v zavislosti na §ifi pojeti
taxoni od necelych 250 druhd ve 39 podrodech po zhruba 350 druhd ve vice nez 50
podrodech. Nejvice druhti zije v mirném pésu severni polokoule. Kromé holarktické oblasti se
¢melaci autochtonné vyskytuji v neotropické a orientélni oblasti; fauna jizni polokoule je vSak
druhové mnohem chudsi nez na polokouli severni. V nasi fauné byl prokazan vyskyt triceti
druhii ¢meldka (Pavelka & Smetana 2003, Piidal & Tkalct 2003).

Zivotni cyklus ¢melaéi kolonie je popsan v mnoha publikacich (Sladen 1912, May
1959, etc.). S vyjimkou nékolika tropickych druhii jsou ¢meladci kolonie jednoleté. Zimu
preckdva pouze oplozena samice, kterd na jafe vyhledd vhodné misto k zaloZzeni hnizda a
vychova prvni generaci délnic. Po piekonéni této kritické faze, kdy oplozena samice musi bez
pomoci zvladnout vybudovani prvnich voskovych bun€k, sbér potravy pro larvy i zahfivani a
ochranu plodu ptfed nepfateli, se po vylihnuti prvnich délnic hnizdo obvykle rychle rozviji.
Délnice obstaravaji jak sbér potravy, tak piebiraji i péci o vajicka a larvy (krmeni,
termoregulace hnizda, ochrana pted neptateli). Dochazi v urCitém stupni i k délbé prace mezi

ruznymi skupinami dé€lnic — ty se rozdé€luji se na létavky opatiujici potravu a dominantné;jsi



délnice vykonavajici pievazné prace uvnitt v hnizds. Cast nejdominantnéjiich délnic tvofi
n¢kdy jakousi suitu obklopujici samici (matku). Po dosazeni urcitého poctu délnic zacne
kolonie produkovat pohlavni jedince — mladé¢ samice a zneoplozenych vajicek i samce.
V tomto obdobi dochazi i ke zlomovému bodu (switch-point), kdy matka ztraci své
dominantni postaveni vramci kolonie. Prestdvd byt ucinny zatim ne zcela znamy
mechanismus, jimz potlacuje produkci juvenilniho hormonu a tim zrdni ovérii u délnic, a
jedna nebo nékolik dominantnich dé€lnic zacinaji klast vajicka. Ta jsou ovSem neoplozena a
vznikaji znich pouze samci. Nové délnice uz vétSinou nevznikaji, pocet Clenti kolonie

stagnuje a postupné se za€ind snizovat, az nakonec kolonie zanika.

1.2 PREHLED HLAVNICH EXOKRINNICH ZLAZ CMELAKU A JEJICH FUNKCI

Mnoho interakci mezidruhovych, vnitrodruhovych (mezi ptislusniky jednotlivych
kolonii i uvnitt nich) je ovlivitovano ¢i pfimo fizeno pomoci stopovych mnozstvi specifickych
latek produkovanych exokrinnimi zlazami — semiochemikalii. Jejich klasifikace je neustalena,
jsou casto tfidény podle riiznych hledisek. Jeden z nejpouzivangjSich zptsobt déleni téchto
komunikacénich chemikalii je nasledujici:

Semiochemikalie zprostiedkovavajici interakce jedincl v rdmci druhu se nazyvaji
feromony, latky pisobici mezidruhové allelochemikalie. Ty se nejcastéji déli podle toho, zda
jsou vyhodné pro producenta (allomony) nebo ptijemce (kairomony). Vnitrodruhové plisobici
feromony jsou rozdélovany podle modu svého ucinku na latky ovliviiujici bezprostiedné
chovani pfijemce (spoustéce — releaser pheromones) nebo jeho fyziologii (piisobky — primer

pheromones), které se projevi v chovani jen prilezitostn€ a s urCitou prodlevou. V ramci prvni



jmenované skupiny se pak déli feromony podle své konkrétni biologické funkce na mnoho

typd, napt.:

a) sexudlni feromony (lakani opacného pohlavi, stimulace kopula¢niho chovani)

b) agregacni feromony (lakéani konspecifickych jedinci bez ohledu na pohlavi)

c) stopovaci feromony (u socidlniho hmyzu znaci cestu napt. ke zdroji potravy)

d) poplasné feromony (produkovany socidlnim hmyzem v ptipad¢ ohrozeni)

e) znackovaci feromony (slouzi napft. k etiketaci hostitele, ochrané teritoria, oznaceni

hnizda, zdroje potravy atd.)

f) identifika¢ni feromony (u socidlniho hmyzu slouzi k odliSeni pfislusniki rtiznych
kolonii, vramci kolonii pak jednotlivych kast a u délnic jednotlivych funkénich

skupin)

a zejména u socialné zijictho hmyzu byla rozezndna jest¢ fada dalSich typti feromont
(feromon kralovsky (= matefi), rekrutujici (recruitment), kastovni, plodovy atd.). V tad¢
ptipadi slouzi stejné chemické latky u riznych druht k rozdilnym uceliim, naopak Casto se

sekrece jedné Zlazy u urc¢itého druhu vyuziva v riznych fazich zivota k riznym tcelim.
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Obr. 1: Celni pohled na hlavu samce ¢melaka. Obr. 2: Schematické znazornéni hlavnich exokrinnich
Na levé stran¢ odstranéna kutikula, endoskelet, 714z u ¢melaktl (nahote u samic a délnic, dole u samci).
oko a pod nim lezici nervova tkan. 1 — mandibulérni zlaza; 2 — labialni zlaza; 3 — tergalni
m = mandibuléarni zlaza, 1 = labialni z1aza zlaza; 4 — hypopharyngealni zlaza; 5 — Dufourova
(podle Agren & al. 1979, upraveno) zlaza; 6 — tarzalni zlaza; 7 — voskové zlazy

K sekreci slouzi celd fada exokrinnich Zlaz, z nichZ ty u ¢meldkd nejpodstatnéjsi jsou
znazornény na obr. 1 a 2. U samctl jsou hlavnimi Zlazami sekretujicimi semiochemikalie
hlavova ¢ast labidlni Zlazy, mandibularni zlaza a pravdépodobné tykadlova (antenndlni) zl4za,
ktera je u ¢meldkli prokazand nové (Romani & al. 2003). Mandibularni zladza slouzi u vSech
kast primarn¢ jako zdroj obranné (repelentni) sekrece (Cederberg 1977a, Cane 1986), u samic
ma 1 dal$i funkce (viz nize). Funkci hlavové ¢asti labidlni Zlazy je u samcii produkce tzv.
znackovaciho feromonu — jedna se o v podstaté sexualni feromon, slouzici k atrakci samic;
tato jeho diive jen predpokladanad funkce byla experimentalné prokazana az v nedavné dobé
(Bergman 1997) u ¢melaka zemniho (Bombus (s. str.) terrestris (Linnaeus, 1758)). U
tykadlové zlazy byla popsana pouze morfologie a ultrastruktura, o chemické podstaté jeji

sekrece neni nic zndmo a o jeji funkci se spekuluje na zakladé analogie s jinymi zastupci



blanoktidlych jako o feromonu, ktery v prubéhu nadmluv zvySuje receptivitu samice a
navozuje u ni ochotu k pareni.

U samic a d¢lnic je vhlavové kapsuli krom zlaz zminénych u samce jesté
hypofaryngedlni zlaza, jejiz sekrece u délnic ale pravdépodobné slouzi zejména jako nutri¢ni
doplnék pro larvy a zdroj travicich enzymut (Pereboom 2000). U matek B. terrestris obsahuje
krom¢ mnozstvi uhlovodikti i stopovd mnozstvi alkoholti, ketonti a aldehydl, ve vétSim
mnozstvi pak organické kyseliny a jejich metyl-, etyl- a propylestery, hexanoaty a estery
voskového typu (Hefetz & al. 1996). Funkce téchto latek neni znama. Sekret mandibularni
zlazy mladych, neoplozenych samic slouzi jako sexudlni feromon, ktery navozuje u samce
kopulaéni chovani (Free 1971, Kullenberg 1973, Honk & al. 1978, Krieger & al. 2006). Podle
starSich praci (Roseler & Roseler 1978, 1981; Honk & al. 1980) je zdrojem u ¢melakt
predpokladaného kralovského (matetiho) feromonu pravé mandibularni zlaza, jejiz sekret by
inhibici aktivity corpora allata a tim produkce juvenilniho hormonu mél branit zrani ovarii u
délnic. Recentné to Bloch & Hefetz (1999) na zaklad¢ svych experimentl vyvratili — extrakt
samotné mandibularni Z1azy matky byl na rozdil od celkového extraktu téla neti¢inny. Zdroj
pfipadného inhibi¢niho faktoru je tedy nadale neznamy. O funkci sekretu hlavové casti
labidlni Zlazy u samic ¢meldkti neni doposud nic zndmo. Pro n¢kolik druht bylo pouze
popsano jeho slozeni (Genin & al. 1984; Hefetz & al. 1996; Cahlikova & al. 2004). Slozenim
se sekret podoba sekretu sam¢imu, ale neni tu rozhodné naprosta shoda. I u samic se zda byt
slozeni druhové specifické. U samotarskych véel (napt. Chalicodoma siculum Rossi, 1792)
produkuje hlavova ¢ast labidlni zIdzy smés uhlovodiki, které po smiseni se slinami tvoii vodé
odolnou ,,maltu* na stavbu bun¢k (Kronenberg & Hefetz 1984).

Ze 7laz umisténych v hrudi a jejich pfivéscich je vyznamna zejména tarzalni zlaza. Je to
jednoducha Zlaza, tvotend zlaznatym epitelem obklopujicim rezervoar, umisténa v poslednim

chodidlovém c¢lanku (Pouvreau 1989) Jeji uhlovodikova sekrece, tvofena alkeny a alkany,



slouzi d€lnicim ke znafeni navstivenych zdroji potravy; reakce ostatnich délnic se lisi
v zévislosti na davce, resp. koncentraci viné z nakumulované sekrece této zlazy: nizka
koncetrace je atraktivni, vysoka koncentrace ptisobi repelentné, protoze znamena opakované
navstévy daného potravniho zdroje a tudiz jeho pravdépodobné vycerpani (Schmitt 1990,
Schmitt & al. 1991).
vyznamnou roli hraje i nové prokdzana (Dornhaus & Chittka 2001, Dornhaus & Cameron
2003, Dornhaus & al. 2003) tergalni zlaza d€lnic, jejiz sekret ptisobi jako rekrutujici feromon,
ktery stimuluje ostani délnice k hledani a sbéru nalezené¢ho vydatného zdroje potravy. Jeji
morfologie ani ultrastruktura nebyly zatim popsany; podle umisténi a funkce se zd4, ze jde o
zlazu homologickou Nasonovové zldze u v€el. Feromon z této Zlazy slouzi k upozornéni
ostatnich délnic na nalezeni zdroje potravy. Cmelaci nejsou schopni piedat prostorové
koordinaty nalezeného zdroje potravy, jen upozornit na jeho existenci a predat jeho
specifickou vini. Experimentalné byl uc€inek feromonu této Zzlazy prokdzan u ¢meldka
zemniho (B. terrestris). Oplach z V-VII tergitu délnic vyvolal reakci i v jiné kolonii.
Dufourova zlaza je u vcel obecné nejvice studovanou zldzou. Byvaji na ni
demonstrovany evolu¢ni trendy ve funkci a chemickém slozeni sekrece exokrinnich zlaz.
Primarni funkci sekrece této zldzy u vcel se zdd byt tvorba hydrofobni sekrece k izolaci
larvalnich bun¢k (brood cells). Chemické podstata této hydrofobni sekrece je velmi variabilni
— napf. u zastupcii primitivni pod€eledi Colletinae jsou to makrocyklické laktony, vétSina
z nichz je transformovana na w-hydroxy mastné kyseliny, jejichz polymerizaci vznikne tuha
membrana impregnovand zbylymi laktony (Hefetz & al. 1979). U mnoha zéastupcti podceledi
Halictinae je sekrece této zlazy krom laktonti bohat4d na dlouhotetézcové alkany. Zcela jiny
chemismus ma hydrofobni sekrece u Anthophora abrupta Say, 1837. V sekreci Dufourovy

zlazy ma triglyceridy sloZzené ze dvou kratkych mastnych kyselin a jednoho acylpalmitatu, a



také volnou palmitovou kyselinu. Po naneseni na stény buriky je sekrece transesterifikovana a
vznika dipalmitin a volné mastné kyseliny s kratkym feté¢zcem (Norden & al. 1980). U dalsiho
zastupce podceledi Anthophorinae, véely Proxylocopa olivieri (Lepeletier, 1841) je sekrece
Dufourovy zlazy tvotena smési uhlovodiki od Cy3 do Cyo, které jsou na stény builkky nanaSeny
bez jakékoliv zmény. K tvorbé hydrofobnich ochrannych vrstev ale staci jedna ¢i dvé funkéni
slozky, a i kdyz nékteré latky mohou byt rozpoustédly pro funkéni slozky, pocet latek
pritomnych v sekreci byva daleko vyssi. Je tedy ziejmé, ze vysvétlenim slozitosti sekrece je
n¢jaka jeji dalsi funkce, a tou je funkce komunikacni.

Jednou z ptivodnéjsich komunikaénich funkci se zda byt chemické oznaceni presného
umisténi hnizda (Pouvreau 1996). I kdyz véely se orientuji vizudlné¢ pomérné dobte, optické
markanty se v priitbéhu sezony méni a u druhll hnizdicich v hustych agregacich je dalsi
pomocné znaceni velmi vyznamné. Vcely Casto znaci pouze vchod do hnizda, u v zemi ¢i
v dutinach hnizdicich ¢melédka je krom toho znacena drdha od vchodu k hnizdu samotnému
(prokdzano napft. u B. terrestris — Cederberg 1977b; B. (Pyrobombus) hypnorum (Linnaeus,
1758) — Hefetz & al. 1993 €i B. (s. str.) occidentalis Greene, 1858 — Foster & Gamboa 1989).

Dufourova zlaza socialné zijicich blanokiidlych ma sekreci velmi komplexni, tvofenou
mnoha slozkami (>40 u riznych ¢meldkti — Tengd & al. 1990, 1991). U druht zijicich
socialné musi byt rozliSeni jesté presnéjsi nez u solitérnich, ale v agregacich hnizdicich vcel.
Je nutné rozlisit pfislusnost druhovou, piislusnost ke kolonii a socialni zatazeni. Rozdily ve
slozeni sekretu urcuji ptislusnost k jednotlivym skupinam délnic (dominantni, submisivni,
mladé délnice, létavky). V obsahu zldzy jednotlivych skupin délnic i matky existuji
kvantitativni rozdily, pficemz dominantni délnice maji sloZeni sekretu nejvice podobné matce.
Tato skupina délnic zacina jako prvni klast vajicka, pokud je matka oslabena nebo uhyne. U
¢meldka rokytového (B. hypnorum) a dalsich ¢tyf druhti byla zjisténa (Oldham & al. 1994)

shoda ve sloZeni sekrece Dufourovy zlazy a profilu kutikularnich uhlovodikt. SloZeni sekrece



této zlazy bylo zatim publikovano pro devét druhd ¢melakt (B. (Melanobombus) lapidarius
(L., 1758), B. (Pyrobombus) pratorum (L., 1761), B. (s. str.) cryptarum (F., 1776), B. (s. str.)
lucorum (L., 1761), B. (s. str.) magnus Vogt, 1911, B. (s. str.) terrestris (L., 1758), B.
(Pyrobombus) hypnorum (L., 1758), B. (Thoracobombus) pascuorum (Scopoli, 1763) a B. (T.)
ruderarius (Miiller, 1776). U tady socidln¢ zijicich blanokiidlych véetné ¢melakti byla
sekrece této zlazy detekovana i na povrchu nakladenych vajicek (Ayasse & al. 1999). Délnice
podle ni mohou rozliit vajicka nakladena matkou od vaji¢ek nakladenych ostatnimi
délnicemi.

Viun¢ hnizda byva zneuzita pacmeléky, ktefi pomoci téchto signalti (kairomonti)
nalézaji hostitelské hnizdo. Konkrétn¢ to bylo prokdzano u pacmeldka skalniho (Bombus
(Psithyrus) rupestris (Fabricius, 1793)), jehoz samice reagovala ptednostné¢ na vini hnizda
¢meldka skalniho (B. lapidarius (L., 1758)) v porovnani s vini hnizd jinych druhii (Cederberg
1979, 1983; Fisher & al. 1993). U dalsi dvojice hostitel-hnizdni parazit, B. (Pyrobombus)
pratorum (L., 1761) a B. (Fernaldaepsithyrus) sylvestris (Lepeletier, 1832), byla pozorovéana
dal$i zajimava adaptace. Pfed vniknutim do hostitelského hnizda méla pa¢melaci samice jen
velmi nizké koncentrace kutikuldrnich uhlovodikl (,,snaha o neviditelnost®), zatimco po
24hod pobyvani v hostitelském hnizd¢ se jejich koncentrace vyrazné zvysila a ptizplsobila
profilim kutikularnich uhlovodikt ¢lenti hostitelské kolonie (Dronnet & al. 2005).

U dvojice B. (Fernaldaepsithyrus) norvegicus (Sparre-Schneider, 1918) a B.
(Pyrobombus) hypnorum (Linnaeus, 1758) bylo zjisténo, ze samice pa¢meléka produkuje a na
své kutikule deponuje latky, které maji na délnice hostitele repelentni G¢inek. Nejvyznamné;jsi
z téchto latek je dodecyl-acetat. Repelenty chrani vetfelkyni pfed napadenim hostitelskymi
délnicemi.

Samice pa¢meldka produkuje patrné signal analogicky predpoklddanému matefimu

feromonu hostitelského ¢meldka. Na druzich B. (Ashtonipsithyrus) vestalis (Geoffroy, 1785)



(pacmelak panensky) a B. ferrestris (¢meldk zemmni) bylo prokazéano, ze samice pacmelaka
byla schopna potlacit vyvoj vaje¢niki u délnic ¢meldka stejnou mérou jako matka ¢melaka.
Samice piibuzného druhu B. (A4shtonipsithyrus) bohemicus Seidl, 1837 (pacmeldk cesky),
ktery neparazituje na ¢meldku zemnim, byla uvedeném v testu méné efektivni (Vergara & al.
2003). Autofi uz ale neprovedli test schopnosti samice zminéného pa¢meléka potlacit vyvoj
vajecnikll u dé€lnic jeho typického hostitele ¢meldka hajového (Bombus (s. str.) lucorum (L.,
1761)). Nevytesenou otazkou tedy zlistava, zda je tato schopnost u nékterych pac¢meldka nizsi
nebo zda je inhibi¢ni faktor druhové specificky. Mechanismus této regulace samici paémelaka
ani latky za ni zodpovédné prozatim nejsou znamy.

Voskové zlazy pravdépodobné neprodukuji komunikaéni latky; je vSak znamo, Ze
vosk ze samcich kokont stimuluje mladé matky ¢meldka zemniho (B. ferrestris) a zvySuje u
nich v laboratornich podminkach uspé&$nost pfi zakladani hnizda (Krieg, VU véelai'sky, pers.

comm.).

I. 3 PREKOPULACNI STRATEGIE CMELAKU

Prekopula¢ni strategie samcti ¢meldk jsou vétSinou shrnovany do tfi obecnych
kategorii (Alcock & al. 1978, Lloyd 1981, Paxton 2005 etc.) 1) patrolovani (patrolling
behaviour) — samci zakladaji letové okruhy s feromonovymi znaCkami, které pravidelné
obletuji a kontroluji, hledajice prildkané samice; 2) ¢ihani (perching behaviour) — samci Cekaji
individualné na prominujicich objektech v urcitych specifickych biotopech, sedi na nich nebo
se vznasi ve vzduchu nad nimi a vyrazeji za okolo leticimi potencialnimi partnerkami (i za
objekty které jim je piipominaji); 3) vyckavani u hnizda (nest-waiting behaviour) — samci

¢ekaji u vchodu do hnizda na lihnouci se samice.



Prvni strategie — patrolovani — je nejcastéj$i a nejdéle zndmou samci strategii u
¢melakl. Prvni pozorovani patrolujicich samcti ¢meldki opublikoval Newman (1851) a
posléze Darwin (1886). Tito autofi popsali chovani samci ¢meldka zahradniho (B.
(Megabombus) hortorum (Linnaeus, 1761), Darwin zmifuje i pozorovani ¢meldka lu¢niho (B.
pratorum)), pravidelné obletujicich sviij okruh; zvlastni pozornost vénovali pozorovanému
faktu, ze se samci pii svych pravidelnych proletech vzdy zastavovali u urcitych mist na
obletovaném okruhu, i kdyz hypotézu pokousejici se vysvétlit toto chovani ani jeden ze
zminénych autorti nevyslovil. Zadny z nich nepozoroval ani usednuti samce na tomto misté,
ani deponovani néjaké sekrece. Az britsky entomolog Sladen (1912) na zakladé svych
pozorovani vyslovil ptfedpoklad, Ze samci na téchto mistech zanechavaji néjakou vonnou
sekreci a vyslovil tfi hypotézy, které byly az o desitky let pozd¢€ji potvrzeny a ukézaly se jako
platné. Piedpokladal, Ze 1) deponovana sekrece neldkd jen ostatni samce, ale i samice; 2) jeji
zdroj je v hlavé, pravdépodobné v ,,ustnim ustroji*‘; 3) kazdy druh emituje odlisnou vini.

V nasledujicich desetiletich mnoho autorG opublikovalo sva pozorovani z ptirody,
popisujici letové drahy samct patrolujicich druhii a zamétené na rozdily i podobnosti mezi
druhy se zietelem na znaCkovaci chovani, charakteristiky letového okruhu a vyuZzivaného
habitatu (Frank 1941; Haas 1946, 1949a, 1949b, 1967; Kriiger 1951; Kullenberg 1956, 1973;
Free 1971; Bringer 1973; Svensson 1979b, 1980; Cederberg & al. 1984 etc.). Protoze tato
dizertace nezahrnuje zadné studium patrolovani v pfirod¢, zZadny extenzivni prehled tohoto
typu chovani na zakladé¢ vySe zminénych citaci zde neni proveden. Lze ho najit napf.
v pracech Svenssona (1979b, 1980).

Dalsi préace, publikované od poloviny minulého stoleti az do soucasnosti, se tématicky
vénuji okruhu problémi souvisejich s ptivodem sekrece deponované samcem na letovém
okruhu, morfologii zlaz a receptorii a chemickym slozenim sekrece. Prvni prace spiSe

spekulujici o komunikaéni funkci mandibularni zlazy samct ¢melaki publikovali Haas (1952)
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a Stein (1962, 1963). Bergstrom & al. (1968) pii identifikaci hlavni slozky feromonové
sekrece samcu ¢meldka zemniho (B. ferrestris) jesté také povazovali za zdroj mandibularni
zlazu. Az Kullenberg & al. (1973) lokalizovali jako zdroj samc¢iho feromonu hlavovou ¢ast
labidlni zlazy, experimentalné to v laboratornich podminkéach potvrdili Bergman & Bergstrom
(1997) porovnanim extraktu hlavové casti labiadlni zlazy a latek ziskanych ze znacek
vytvofenych na biezovych listech samci chovanymi v malém skleniku. Ve zcela ptirozenych
podminkach byla tato shoda sekrece extrahované z rezervoar hlavové ¢asti labidlni zlazy a
sekrece deponované spontanné v piirodé na samcem vybrany rostlinny objekt prokazéana i
v ramci této dizertace u druhu s jinou samci prekopulacni strategii — ¢ihanim (Kindl & al.
1999). Je znamo, ze sekrecni buiiky hlavové Casti labidlni Zlazy jsou aktivni jen v prvnich
dnech Zivota samce a pak se jejich aktivita snizuje az ustane (Agren & al. 1979).

Rada publikaci od pielomu 60. a 70. let minulého stoleti aZz po soucasnost bud’to pouze
popisuje slozeni sekrece samci labidlni zldzy (Bergstrom & al. 1968, 1973, 1996; Calam
1969; Kullenberg & al. 1970; Bergstrom & Svensson 1973a, b; Svensson & Bergstrom 1977,
1979; Cederberg & al. 1984; Descoins & al. 1984; Svensson & al. 1984; Appelgren & al.
1991; Bergman & al. 1996; Hovorka & al. 1998, 2006; Urbanova & al. 2001; Bertsch & al.
2004) nebo vyuziva zjisténych rozdilli ve slozeni sekretu hlavové ¢asti labialni z1azy k feseni
taxonomickych problémi (Svensson 1979a, Bellés & al 1987; Bertsch 1997a, b; Bertsch & al.
2005; Rasmont & al. 2005). Terzo & al. (2002) vyzdvihuji vyznam studia feromond pro
taxonomii a zejména nutnost znovu popsat slozeni feromonu u druhd, u kterych byla tato data
opublikovéna pfed rokem 1996. Vyssi citlivost modernich analytickych pfistroji totiz od této
doby umoziuje zjistit pfitomnost diive nedetekovatelnych minoritnich a stopovych slozek
feromonu. Moderni analyzy tak poskytuji data pro studium piibuzenskych vztahi v rdmci

rodu Bombus podle modernich teorii (total evidence concept).
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Funkci samc¢iho znaCkovaciho feromonu jako atraktantu pro neoplozené samice
potvrdil experimentdln¢ Bergman (1997). Predpoklada se, ze krom atraktivnich slozek
obsahuje feromonova smés i latky pusobici jako arestanty. Jejich vlivem samice setrva
né¢jakou dobu u saméi feromonové znacky; samec mize byt pii jejim priletu na odlehlé Casti
svého letového okruhu.

Relativné Castd je i druhd ze znamych strategii — ¢ihani. Ta byla popsana pro fadu
palearktickych i nearktickych druhli z nékolika podrodd. Tato strategie je u samcli spojena
s morfologickou adaptaci, spocivajici v ndpadném zvétSeni o¢i. Pti ¢elnim pohledu na hlavu
se Sifka oka rovna Sifce Cela, zatimco u samcd druhti s jinymi prekopulacnimi strategiemi je
Gelo vyrazng §irdi nez §itka slozeného oka. Cihani bylo prozatim prokdzano u dvou
evropskych druhtt — ¢meldka klamavého (Bombus (Confusibombus) confusus (Schenck,
1859)) (Schremmer 1972, Hovorka & al. 1998, Kindl & al. 1999) a u B. (Mendacibombus)
mendax (Gerstaecker, 1869) (Haas 1949), u nearktickych ¢meldkt B. (Separatobombus)
griseocollis (DeGeer, 1773) (Alcock & Alcock 1983), B. (S.) morrisoni Cresson, 1878
(Frison 1930) a B. (Bombias) nevadensis auricomus (Robertson, 1903) (Alcock & Alcock
1983), a s jistymi modifikacemi i u asijskych druhti B. (Sibiricobombus) asiaticus Morawitz,
1875, B. (Alpigenobombus) kashmirensis Friese, 1909 a B. (Melanobombus) rufofasciatus
Smith, 1852 (Williams 1991). Vzhledem k morfologickym preadaptacim samci se da tato
strategie predpokladat i u dalSich zéastupcti podrodt Confusibombus, Mendacibombus a
Sibiricobombus. Prakticky u vSech studovanych druhl stouto strategii bylo pozorovano
znackovani jejich stanovist’ feromonem, u druhu B. griseocollis byla u samce zjiSténa funkéni
labidlni zl4za a popsano chemické sloZeni jeji sekrece (Bertsch & al. 2004).

Pouze ¢melédk klamavy (B. confusus) byl na zikladé¢ 0daji Schremmera (1972)
povazovan za druh vyhledéavajici partnerky pouze zrakem, a byl uvadén jako jedna z méla

vyjimek mezi ¢meladky, nepouzivajici v ramci své prekopulaéni strategie feromon (Morse
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1982, Free 1987, Villalobos & Shelly 1987). Tento omyl byl vyvracen recentné (Hovorka &
al. 1998, Kindl & al. 1999).

Treti strategiec — vyckavani — se, pokud je znadmo, vyskytuje u ¢melakti pomérné
ziidka. Je uvadéna jako obligatorni pro nearktické druhy Bombus (Fervidobombus) fervidus
(Fabricius, 1798) (Lloyd 1981, Free 1987) a B. (F.) sonorus Say, 1837 (Villalobos & Shelly
1987) a palearkticky druh B. (Subterraneobombus) subterraneus (Linnaeus, 1758) (Smith
1858) nebo jako alternativni strategie pro zapadopalearktického ¢meléka B. (Thoracobombus)
ruderarius (Miiller, 1776) (Kriiger 1951). Detaily jsou opublikovany pro oba severoamerické
druhy. Jejich samci soupefi o nejvyhodnéjsi pozici blizko vchodu do hnizda. U druhu B.
(Fervidobombus) fervidus (F., 1798) samec ktery zaujal tuto pozici viii v nepravidelnych
intervalech kiidly a vhani tim proud vzduchu do hnizda. Toto chovani je interpretovano jako
snaha samce informovat svym feromonem, nesenym takto vytvofenym proudem vzduchu
pfimo do hnizda, vylihlé mladé matky o své pfitomnosti a pfilakat je. U druhu B. (F.) sonorus
byla zjisténa normalné vyvinutd hlavova c¢ast labialni z1azy se sekreci obsahujici obvyklé typy
latek (alkoholy, estery atd. — Bergstrom & al. 1996), coz podporuje uvahy o pouzivani
feromonu i1 u druhti s touto strategii.

Prekopulaéni strategie se v soucasné literatuie obecné klasifikuji podle dvou hlavnich
kritérii. Prvnim je pocet partnerii pro urcité pohlavi. Kategorie jako monogamie, polygynie
nebo polyandrie vyjadiuji vlastn€ pocet partnerti, se kterymi se samec/samice pari. Druhym
kritériem je geneticky vztah (pfibuznost) mezi paficimi se jedinci — napft. kategorie jako
nahodné pafeni, outbreeding nebo inbreeding vyjadiuji vlastné genetick¢é vztahy mezi
kopulujicimi jedinci.

Nehled¢ na zfejmé vzajemné vztahy mezi sam¢im a samic¢im prekopulacnim
chovanim, pokusy o klasifikaci paficich systému (prekopulacnich strategii) u blanoktidlych se

Casto zamétovaly na kazdé pohlavi oddélené (Alcock & al. 1978, Thornhill & Alcock 1983).
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Je to pochopitelné, kdyz uvazime, ze samice investuje do potomstva vice nez samec. U
socialné zijicich blanoktidlych je pak tento nepomér daleko vyraznéjsi ve srovnani s vétSinou
druhtit hmyzu Zijiciho solitérné. Zajmy samic se proto lisi od zadjmu samci a samice jsou
limitujicim a rozhodujicim pohlavim; samci musi soutézit o ziskani partnerky k pareni. Samci
blanoktidlych maji vétSinou parici systémy (prekopulacni strategie), ve kterych se mohou
parit opakované (polygynie). Pomér pohlavi je u ¢melakt oproti predpokladu (Trivers & Hare
1976) vychyleny ve prospéch samcti (male biased) a to vede k intenzivni kompetici samcti o
partnerky k pareni. Data potvrzujici tento stav publikovala fada autort, starS$i data shrnul
Bourke (1997), nové¢jsi udaje opublikovali Duchateau et al. (2004). U dvou nearktickych
druhii pacmeldkl (B. (Ashtonipsithyrus) ashtoni (Cresson, 1864) a B. (Citrinopsithyrus) citrinus
(Smith, 1854)) byl ale naopak zjistén opacny pomér pohlavi s prevahou samic (Fisher 1992).

U ¢meldkl je asymetrie v pohlavnim vybéru vyssi o to, Zze oproti blizce piibuznym
vcelam jsou samice vétSiny ¢melakt monandrické. Monandrie vétSiny druhli evropskych
¢melaki byla prokazana modernimi molekuldrné-genetickymi metodami (Estoup & al. 1995).
Samci si navic zajistuji paternitu velmi u€¢innym zptisobem (Sauter & al. 2001). V pribéhu
kopulace, vzapéti po genetickém materidlu, predavaji partnerce také sekret svych ptidatnych
zlaz, tzv. post-kopulaéni zatku (mating plug). Jednd se o lepkavou substanci, tvofenou
unikatnim dipeptidem cykloprolylprolinem a smési ¢ty mastnych kyselin — olejové,
linolenové, palmitové a stearové (Baer & al. 2000). Experimentalné bylo zjisténo (Baer & al.
2001), ze z této smési latek je ucinnd pouze kyselina linolenova, po jejiz injikaci se ochota
samice pafit se velmi snizuje, prakticky mizi. Zatim ne pfili§ jasnym mechanismem tato zcela
bézna mastna kyselina sniZuje vyrazné receptivitu samice a negativné¢ ovliviiuje jeji ochotu
pafit se.

Jedinou zndmou vyjimkou mezi jinak monandrickymi druhy je v palearktické oblasti

¢melak rokytovy (B. (Pyrobombus) hypnorum (L., 1758)), u kterého byla zjisténa pravidelné
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se vyskytujici polyandrie. Opakovana kopulace byla v laboratornich podminkach navozena
asi u 20% samic (Brown & al. 2002), byla ale pozorovana i v ptirodé. Samice tohoto druhu se
parily maximalné 4x, v priméru 2x (Paxton & al 2001, Schmid-Hempel & Schmid-Hempel
2000). Zda se, ze pravdépodobnost opakovaného pareni u tohoto druhu klesa s délkou prvni
kopulace, svou roli hraje i mala trvanlivost post-kopula¢ni zatky — uz po uplynuti 12 hod po
kopulaci nebyly jeji zbytky nalezeny (Brown & al. 2002). Jeji chemické slozeni neni u tohoto
druhu zatim zndmé. Polyandrie je prokazana i u nékolika severoamerickych druhti — B.
(Pyrobombus) bimaculatus Cresson, 1863, B. (P.) impatiens Cresson, 1863, B. (P.) mixtus
Cresson, 1878, B. (P.) ternarius Say, 1837 a B. (Citrinopsithyrus) citrinus (Smith, 1854)
(Cnaani & al. 2002, Payne & al. 2003). U nékolika dal$ich druht, jako B. (Pyrobombus)
bifarius Cresson, 1878, B. (P.) frigidus Smith, 1854, B. (P.) huntii Greene, 1860, B.
(Fervidobombus) californicus Smith, 1854 a B. (Cullumanobombus) rufocinctus Cresson,
1863 (Crozier & Pamilo 1996, Foster 1992) je polyandrie piedpokladdna na zékladé
pozorovani opakovaného pafeni samic v nepfirozenych podminkéch laboratornich chovi,
vzacnéji 1 v pfirod¢, ale zatim u nich nebyla genetickou analyzou potomstva funkéni
polyandrie prokazana.

1ze ptifadit k obecnéj$im kategoriim. Patrolovani 1ze ztotoZnit se soutézi o samice vyladéné ke
kopulaci (scramble competition polygyny), vyckévani u hnizda s ochranou samicich skupin
(female defence polygyny), ¢ihani odpovida kategorii tokaniStniho chovani (lek behaviour,
lek polygyny) (Thornhill & Alcock 1983). Recentné, Shuster & Wade (2003) vypracovali
novy, velmi detailni obecny systém prekopulacnich strategii, v némz kazda z dvanacti nové
vytvofenych hlavnich kategorii ma n¢kolik subkategorii; v tomto slozitém systému odpovida

napf. ¢ihani subkategorii ,,semelparous classic leks*.
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I. 4 BIOSYNTEZA SAMCIHO ZNACKOVACIHO FEROMONU

Feromony obecné jsou z hlediska chemické struktury skupinou chemickych latek
obsahujici zna¢né mnozstvi mnohdy i naprosto nesourodych strukturnich typt (alifatické
nasycené i nenasycené latky, heterocyklické a makrocyklické latky, spiroacetaly, terpeny,
aromatické latky apod.).

Na rozdil od dobré znalosti chemické struktury feromond a mechanismil jejich
pusobeni v regulaci hmyziho chovani je vyzkum jejich biosyntézy, jeji endokrinni regulace a
déji na urovni molekul novou, prozatim okrajové probadanou oblasti.

Studium biogeneze feromoni at’ jiz pomoci technik organické chemie, ¢i molekularni
biologie zaznamenalo prudky vyvoj teprve v posledni dobé. Objasnéni biosyntézy unikatnich
struktur, mezi néz vétSina feromonil patfi, umoziiuje komplexni pohled na principy
sekundarniho metabolismu nejen u hmyzu. Definovani funkce enzymu, které katalyzuji
klicové kroky biosyntézy feromonid, pomdha pochopit evolu¢ni vztahy mezi primarnim
metabolismem a vyvojov€é mladSim sekundarnim metabolismem. Rovnéz urceni piivodu
prekurzorl, z nichz feromony vznikaji, pfinasi odpovéd’ na otazku, zda jsou to chemické
slouceniny syntetizované v organismu ze zékladnich metabolickych dvou- nebo tfiuhlikatych
jednotek, ¢i zda se jejich skelet tvofi modifikaci ucelenéjsiho strukturniho skeletu latky,
ptijaté naptiklad v potravé.

O biosyntéze slozek znackovacich feromonii ¢melédkd je zndmo velmi malo. Autofi
jediné publikace (Lanne & al. 1987) na toto téma u ¢meldkd pouze diskutuji mozné
biosyntetické souvislosti vyvozené ze strukturni analyzy alifatickych slozek feromonu.
V sekretech labidlnich zlaz samct u 22 druhli ¢meldki a pacmeldkd byly analyzovany
alifatické nenasycené a vicenenasycené latky. Dvojné vazby v fetézcich komponent mély

zpravidla polohu 7, 9 a 11, z nichz nejvice zastoupeny byly latky pouze s jednou dvojnou
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vazbou v poloze 9 nebo 11. VSechny dvojné vazby mély cis konfiguraci. Autofi na zékladé
podobnosti s biosyntézou nenasycenych latek u motyld predpokladali vznik téchto
alifatickych slozek znackovacich feromont z mastnych kyselin, které byly desaturovany

specifickymi desaturazami. Diskutovanym problémem bylo, zda dochazi k desaturaci

vvvvvv

¢innosti All-desaturaz lokalizovanych u motyld. Umisténi desaturdz bylo v této praci
predpokladano piimo ve feromonové zlaze. Experimentalni ¢ast dokazujici tyto teoreticky
odvozené predpoklady nebyla provedena.

I v jinych skupinach blanoktidlych jsou informace o biosyntéze feromont velmi kusé.
Studovana byla lokalizace biosyntézy kutikularnich uhlovodiki u mravence Cataglyphis niger
(Soroker & Hefetz 2000), slouzicich jako identifikac¢ni feromon. Bylo zjisténo, Ze k syntéze
dochazi v tukovém télese z mastnych kyselin deponovanych v triglyceridech a do
postfaryngealni zlazy jsou transportovany hemolymfou a uklddany uz hotové uhlovodiky.
Z celedi vcelovitych s. /. byla studovédna jen biosyntéza hydroxy-, keto- a dikarboxylovych
kyselin v mandibularni zlaze délnic a kralovny véely medonosné (Apis melifera L., 1758)
(Plettner & al. 1998). Experimentalné bylo prokdzano, ze biosyntéza téchto kyselin zaciné de
novo tvorbou kyseliny stearové, ktera je selektivné hydroxylovana v poloze 17 a 18, coz ale
muze probihat dvéma riznymi mechanismy. Nésledné dochazi ke zkraceni fetézce -oxidaci,
coz je proces selektivni pro rizné kasty.

Dosavadni vysledky studia biosyntézy feromond u ¢meldki ukazuji (Luxova & al.
2003), ze ethylestery mastnych kyselin u ¢meldka hajového (B. lucorum) a alkoholy u
¢meldka skalniho (B. lapidarius) vznikaji podle predpokladu analogicky situaci znamé u
motyli z mastnych kyselin skladovanych ve formé triacylglyceroli v tukovém télese.
Zavéreéné faze biosyntézy spoivaji v desaturaci prekurzorti A’-desaturasou; u motyl

prevazujici A''-desaturasa nebyla zatim prokazana.
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I1. CiL PRACE

Ptedkladany soubor praci si klade za cil ovéfit, doplnit a ziskat nové znalosti o
feromonové komunikaci u ¢meléki, zejména o sloZeni feromonti pouzivanych v prekopulaéni
komunikaci mezi samcem a samici a o biosyntéze samcich feromonil s pfedpokladanymi
lipidickymi prekursory.

Literarni reSersi ziskand data ukazuji nékteré nesrovnalosti mezi udaji o pouzivani
feromonu u ne¢kterych druhii a o slozeni feromonti u mnoha druhii a kvantitativnim zastoupeni
detekovanych slozek feromont. Je rozdil mezi daty opublikovanymi pted polovinou 90. let
minulého stoleti a udaji ziskanymi analyzou vzorkil v poslednich zhruba deseti letech, dany
vyssi citlivosti modernich analytickych pfistroji. Nové ziskavana data zahrnuji diive
nezjisténé latky, ptitomné jen ve stopovych mnozstvich, a poskytuji cenné udaje vyuzitelné
napf. pro vyfeSeni mnoha taxonomickych problému na urovni druhové 1 pro fylogenetickou
analyzu ¢melakt, jejichz podrodové tfidéni je dosud neustalené. V této oblasti slouzi zatim
opublikované prace jako zdroj novych dat, ktery po dalsim rozSifeni bude vyuzitelny pro
studium vzajemnych vztahli mezi taxony na riizné hierarchické urovni.

Studium biosyntézy alifatickych slozek samciho znackovaciho feromonu je
prispévkem v oblasti u blanokiidlého hmyzu téméf nedotéené. Zatim opublikované studie
piinasi prvni vysledky o typu enzymt a lokalizaci d&ji ve finalni fazi syntézy nékterych
alifatickych slozek feromonu a novéa zjisténi tykajici se predpokladaného zdroje pro syntézu
téchto slozek — mastnych kyselin ulozenych ve formé triglyceridi v tukovém télese. Dalsi
studie rozsifujici znalosti o biosyntéze feromont probihaji.

Cilem jednotlivych praci bylo:

1) Na zaklad¢ terénnich pozorovani a nasledného laboratorniho vyzkumu

opravit udaje o prekopulaéni strategii samci ¢melaka klamavého (Bombus
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2)

3)

4)

5)

6)

7)

confusus) a opublikovat detaily o slozeni samc¢iho znac¢kovaciho feromonu,
které nebylo u tohoto druhu (a u podrodu Confusibombus vibec) diive
znamé.

Detailné¢ popsat ob¢ faze samci prekopulacni strategie ¢melédka klamavého
(Bombus confusus) a dokazat shodu extraktu labialnich Zlaz se sekreci
deponovanou samcem na jeho znacky.

Vramci taxonomicky velmi obtizného podrodu Bombus  s.str.
charakterizovat Ceské populace ¢melaka hajového (Bombus lucorum) na
zaklad¢ chemického slozeni sam¢iho znackovaciho feromonu.

Popsat doposud nezndmé chemické slozeni sam¢iho znackovaciho feromonu
¢melaka ovocného (Bombus pomorum), u kterého byly v sekretu jeho velmi
redukované labidlni Zlazy nalezeny hlavné uhlovodiky a jen stopy jinych
latek, vesmés malo tékavych.

Prokazat predpokladanou analogii zavérecné faze biosyntézy alifatickych
slozek samciho znackovaciho feromonu ¢meldkli se syntézou obdobnych
latek u motyld a pomoci aplikace deuteriem znacenych prekurzori (mastné
kyseliny) prokézat, jaké typy enzymi jsou ve Zlaze pfitomny a na jakych
upravach molekul prekurzort se podileji.

Popsat dosud neznamé slozeni samc¢iho znackovaciho feromonu pa¢meldka
kratkosrstého (B. (Allopsithyrus) maxillosus Klug in Germar, 1817) a u
ostatnich dostupnych druh pac¢melédkl popsat diive nezndmé minoritni a
stopové slozky tohoto feromonu a urcit polohu dvojnych vazeb u
nenasycenych sloucenin.

Detailné popsat chemické slozeni sekrece tii exokrinnich zlaz (mandibularni,

labidlni a Dufourovy zlazy) u neplozenych samic péti druht ¢meldkd. U
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8)

9)

¢melaka zemniho (B. terrestris) bylo cilem ovéfit jiz difive opublikovana
data, u ostatnich druhti tyto idaje nebyly zndmy (s vyjimkou slozeni sekretu
Dufourovy Zlazy, ktera ale byla studovana u jiné kasty - délnic).

Zjistit chemické slozeni triglyceridii v tukovém télese samcti ¢melaku, které
jsou predpokladanyecm zdrojem mastnych kyselin coby prekurzori
alifatickych slozek samciho znac¢kovaciho feromonu. U Sesti druht ¢meléka
byly jako hlavni slozky nalezeny zejména mastné kyseliny s délkou fetézce
Sestnadct a osmnact uhlikd. Slozeni mastnych kyselin i triglyceridi se
ukazalo byt druhové specifické.

Popsat dosud nezndmé slozeni samciho znackovaciho feromonu ¢meléka B.
(Cullumanobombus) semenoviellus Skorikov, 1910 a pfinést doplnujici
tidaje o rozsifeni tohoto expanzivniho druhu v CR. Porovnat sloZeni samé&iho
feromonu s publikovanymi literdrnimi 0daji i recentné ziskanym vzorkem
ptibuzného druhu B. (C.) cullumanus (Kirby, 1802), a u tohoto druhu doplnit

udaje o diive neznamych minoritnich a stopovych slozkach feromonu.
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