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Abstrakt

vvvvvv

zemédelskych plodin. Tato bakalatska prace je reSersi clankd, které se zabyvaji genetickou rozmanitosti
vcel (Apoidea, Anthophila) a faktory, které tuto genetickou diverzitu ovliviiyji. Pfedstavuje vlivy jak
antropogennich faktorti, jako je urbanizace, intenzifikace zemédélstvi, fragmentace krajiny, tak
neantropogennich faktorti, které zahrnuji zmény klimatu a pfirozenych podminek, dopady napadeni
parazity a patogeny na populace véel. Cést bakalaiské prace tvoii vieobecny piehled o Zivoté véel a
uvedeni do zakladi populacni genetiky. Hlavnim cilem bakalatské prace je zjistit, jak rozsahla je
problematika ibytku opylovact, zejména volné Zijicich vcel s predlozenim zakladniho prehledu metod,

které se v téchto studiich vyuzivaji.

Kli¢ova slova: populace, DNA analyza, ohrozeni, zachovani genetické rozmanitosti, vcely,

biogeografie

Abstract

Bees are one of the most important group of all insect, which plays a significant role in crop pollination.
This bachelor thesis is review of articles, which speaks about genetic diversity of Apidae and factors,
which influence genetic diversity of this family. This thesis represents anthhropogenic impact, such as
urbanization and fragmentation, and impact, which was not caused by human population, such as,
climate change and parasite impact, on bee population. Part of this thesis is created by bee life overview
and basic information about population genetics. The aim of this work is finding extent of declining

pollinator problem, especially wild bees and also naming the bacic methods, which are used in this work.
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1 Uvod

Vcela medonosna (Apis mellifera Linnaeus, 1758) je jeden z druhli blanoktidlého hmyzu, ktery hraje
zasadni roli nejen v zivote lidi, ale také v celych ekosystémech (Brothers 1999). Pro vétsinu lidi ptinaseji
uzitek produkty, které nam véely medonosné dodavaji. V potravinaiském pramyslu, kosmetice, ale také
ve farmacii jsou vyuzivané naptiklad med, vosk i mateti kasicka (Bogdanov 2007). Tyto latky jsou
v prvni fad¢ produkovany pro potfebu samotného vcelstva, ale pro lidskou populaci jsou ovsem pouze
komfortem, ktery ndm vcely pfinasi, a lidstvo se bez nich dokaze obejit. Apis mellifera je pouze jednim
z celkového poctu 20 tisic popsanych druhi (Ascher a Pickering, 2014), kdy u vétSiny zastupci
fylogenetické skupiny Anthophila prevlada solitérni zplsob zivota nad eusocialitou (Michener 2007).
Eusocialita je pak typicka prave pro A. mellifera.

Druha a pro nas zasadni tiloha v¢el je opylovani. Vztah mezi rostlinou a opylovacem je ve vétSing
pfipadd mutualisticky. Opylova¢, diky kterému je zaruCeno rozmnoZzeni rostliny, bude odménén
potravou v podobé nektaru, nebo pylu. Ve vyjimecnych piipadech mutze dochéazet ke vztahiim,
kdy dochézi k pevnéjSim vazbadm urcitého druhu rostliny a hmyzu, jako je to naptfiklad u vztahu
Verticordia nitens (Myrtaceae) a soliterni vCely Euryglossa morrisoni Houston, 1992 (Colletidae,
Euryglossini) (Houston et al. 1993). Véely, se jako zastupci z velice diferencované fise hmyzu zasadné
podili
na produktivité¢ naSeho zemédélstvi, v némz plodiny vypéstované diky opylovacim tvoii 15 az 30 %
z celkovych zasob jidla uréeného pro lidskou populaci (Kremen et al. 2002). Také se podili na celkové
obzivé jak lidi, tak fady druhti zvitat na této planeté.

Role opylovaci je ovSem ve velké mife zavisla na klimatickém pasmu. Zatimco v tropickém
klimatickém pasmu je pfevazna Cast vegetace opylovana hmyzem, prevazné vcelami, v mirném
klimatickém pasu je vétsina lesnich stromi vétrosprasna. Véely se v této oblasti podili na opylovani
malych stromd, ket a bylin (Michener 2007). Také znacna ¢ast lidmi domestikovanych plodin je zavisla
na opylovani v¢elami (Klatt et al., 2014). Opylovaci sluzby, které nam vcely poskytuji, jsou ¢aste¢né
v ohrozeni v kombinaci disledkil antropogennich vlivi. Clovék svymi aktivitami ovliviiuje populace
opylovacu tcelové, naptiklad pouzivanim pesticidii (Goulson et al. 2015). Zaroven ale clovék nevédomée
ovliviiuje populace prostiednictvim rozsifujici se urbanizace, krajinnych zmén, zmén klimatu, letecké

dopravy, ¢i rozsifovanim véelich chorob (Potts et al. 2010).



2 Vcely

2.1  Fylogeneze vcel

Nadceled” Apoidea je fylogeneticka skupina, kterd je tvotena skupinami Anthophila, Ammoplanidae,
Psenidae, Pemphredonidae, Philanthidae, Bembicidae, Crabronidae, Mellinidae, Sphecidae, Astatidae
a Ampulicidae (Sann et al. 2018).

Véely jsou fazeny do fylogenetické skupiny Anthophila, kterd obsahuje ptes 20 tisic popsanych
druhti (Ascher a Pickering, 2014). Vznik ptivodni v¢eli korunové skupiny je datovan do doby pted cca
120 miliony lety (Smith et al. 2010), kdy zaroveii doslo k expanzi, nebo vzniku vyssich dvoud€loznych
rostlin, které jsou znacn€ zavislé na opylovani v€elami. Zaroven se pfedpoklada dilezita uloha vcel pii
diverzifikaci téchto rostlin, které v dneSni dobé piedstavuji pies 75 % existyjicich druhi
krytosemennych rostlin (Cardinal Sophie a Danforth Bryan N., 2013). V¢ely délime na 7 ¢eledi, a to
Melittidae, Apidae, Andrenidae, Colletidae, Stenotritidae, Megachilidae a Halictidae, které se ve vétSing
piipadti vyskytuji i v Cesku. Diive byly &eledi seskupovany podle morfologie na skupinu véel
»kratkojazyCnych®, kam patii ¢eledi Andrenidae, Colletidae, Stenotritidae, Halictidae a Melittidae
a na skupinu v¢el ,,dlouhojazyénych, kam patii zbylé dvé ¢eledi Megachilidaec a Apidaec (Michener
2000). Dnesni fylogenetické molekularni analyzy podporuji morfologické rozd€lni téchto
monofyletickych skupin na ,kratkojazycné“ a ,,dlouhojazyéné* vcely kromé celedi Melittidae, ktera
je sesterskou skupinou vSech ostatnich celedi véel (Cardinal et al. 2018; He et al. 2018).

Celed’ Melittidae je jednou z druhové chudsich &eledi, které se fadi do skupiny Anthophila.
Obsahuje pouze néco malo ptes 200 popsanych druht (Murray et al. 2018). Spolecny predek vsech vcel
byl s nejvetsi pravdépodobnosti oligolekticky druh, coz znamena specializaci na maly okruh kvetoucich
rostlin patficich vétSinou do jedné celedi (Milet-Pinheiro et al. 2015). Pro Melittidae, naptiklad pro véely
rodu Rediviva, to znamena modifikaci pfednich koncetin, které této Celedi slouzi ke sbéru oleju
z hlubokych kvéti (Murray et al., 2018; Pauw et al., 2017). Celed’ Melittidae se nasledovné déli do ti
podceledi, a to Melittinae, Meganomiinae a Dasypodainae (Michez et al., 2009).

Dalsi celedi, ktera zahrnuje kolem 2900 dosud popsanych druhu je ¢eled” Andrenidae (Ascher a
Pickering, 2014). Ta zahrnuje jak druhy oligolektické, tak polylektické. Polylektické druhy se zivi
pylem, ktery pochazi od vice ¢eledi kvetoucich rostlin. Druhy ¢eledi Andrenidae miizeme rozdélit do tii
podceledi. Podéeled” Andreninae tvofi sesterské odvétvi ke skupindm Panurginae a Oxaeinae (Larkin et
al., 2008; Murray et al., 2018). Centrum biodiverzity ¢eledi se nachazi na zapadnim pobiezi Severni
a Jizni Ameriky, a také v Palearktu. Jeji zastupce mizeme naleznout na vSech kontinentech kromé
Australie (Danforth et al. 2013).

Colletidae je celed’, ktera je druhové podobné bohata, jako vySe zminéna Celed” Andrenidae,
a zastfeSuje vice nez 2500 druhd (Ascher a Pickering, 2014). V¢ely této ¢eledi maji rozmanité velikosti
a lisi se 1 mirou ochlupeni. Zakladnim znakem pro rozeznani jedincu této Celedi od jinych celedi véel
je dvoulalo¢ny jazycek (glossa). Tato ¢eled’ vykazuje nejvetsi miru druhové diverzity na jizni polokouli

(Almeida a Danforth, 2009; Danforth et al., 2013).



Jedina Celed’, ktera nema zadného evropského zastupce, je celed” Stenotritidae a nachazi se pouze
v Austrdlii. Je to nejméné druhové pocetnd celed’ a zahrnuje pouze 21 popsanych endemitickych
zastupcti (Ascher a Pickering, 2012). Existuje né¢kolik teorii pro jeji fylogenetické zatazend,
které zarazuji ¢eled’ Stenotritidae jako sesterskou skupinu ¢eledi Oxaeinae, dale jako sestersku skupinu
pro vSechny ostatni celedi v¢el, ale nejvice podporovanou teorii je sestersky vztah k ¢eledi Colletidae
(Danforth et al. 2006; Danforth et al. 2013).

Celed Halictidae je druhou nejvétsi eledi obsahujici pes 4300 popsanych druhd, kterd se déli
do 4 podceledi, Rophitinae, Nomiinae, Nomioidinae a Halictinae (Ascher a Pickering, 2014). Tato celed’
je velmi pestrd z pohledu zivotnich strategii. Jeji zastupci se zivi jako generalisté, specialisté,
kleptoparazité i socidlni parazité a chovani jejich zastupcti mize byt solitérni, komunalni, semisocialni
i eusocialni. Pfes vSechny rozdily strategii a socidlniho chovani fylogenetické analyzy podporuji
monofyletické uspotradani skupiny Halictidae (Danforth et al. 2008; Danforth et al. 2013).

Celed Apidae je jednou znejvice rozmanitych skupin vramci Zivotnich strategii. Apidae
zahrnuje druhy, které jsou solitérni, na rtznych urovnich sociality, a obsahuje také fadu
kleptoparazitickych druhd. I ptes vSechny rozdily v Zivotnich strategiich jsou monofyletickou skupinou
(Cardinal et al. 2010), ktera je tvofena vice nez péti tisici popsanymi druhy (Ascher a Pickering, 2014).
Apidae Ize dle fylogenetické analyzy rozclenit na Apinae, ktera je jednou z nejodvozenéjSich celedi
a sesterskou skupinou pro Eucerinae a Xylocopinae, které maji spolecného ptredka. Sesterskymi
podceledémi uvedenych skupin jsou Anthophorinae a Nomadinae, které maji navzajem sestersky vztah
(Bossert et al. 2019).

Posledni skupinou, ktera se tadi do ,,dlouhojazycnatych® vcel je Celed Megachilidae, ktera
obsahuje pfes 4 tisice popsanych druhil. Jejich chovani je vétSinou solitérni, Casto kleptoparazitické
a jen vzacn€ komunalni (Litman et al. 2013). Fylogenetickd analyza celedi Megachilidae podporuje
monofyletické uspofddani u podceledi Lithurginae, Pararhophitinae a Megachilinae a mozna
parafyletické uspotradani podceledi Fideliinae vici ostatnim tfem podceledim (Litman et al. 2011;
Danforth et al. 2013). Casto jsou pro jejich snadny chov vyuZivany jako modelové organismy

pro vyzkum vztahli mezi opylovaci a rostlinami (Williams 2003).

2.2 Ohrozeni a ubytek véel

V poslednich padesati letech byl zaznamenan pokles poc¢etnosti fady druhli véel a u nékterych jejich
populaci dokonce i extinkce. V Severni Americe byl zaznamenan az 50% pokles u populaci Apis
mellifera (Apidae) (Kraus a Page, 1995). Tento problém se tyka jak vcel, tak i dal$ich hmyzich
opylovacu. Pri¢iny poklesti populaci 4. mellifera i jinych druht véel jsou velice rozmanité. V mnoha
krajiny, nebo pokles diverzity populaci, parazité a onemocnéni v¢el, vyuzivani pesticidl i klimatické
zmény (Potts et al. 2010).

Pro véely je velice dulezity dostatecny zdroj pylu. Rostliny maji své kvetouci obdobi, které
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je druhové a klimaticky specifické. Existuje synchronizace mezi Zivotnim cyklem vcel a kvetoucim
obdobim téchto rostlin (Kudo 2014). Nékteré solitérni druhy maji kratSi obdobi, ale pro néekteré
eusocidlni druhy Zzijici v tropickych oblastech mtize obdobi sbéru dosahovat délku az jednoho roku
(Goulson et al. 2015). Proto je ztrata habitatu jednou z velmi vaznych pti¢in poklesu druhové diverzity.
U poklesu populaci zapfi¢inéného ubytkem habitatu hraje zasadni roli, zda jsou dané druhy potravni
generalisté, Ci specialisté a v neposledni fad¢ také jejich télesna velikost (Clavel et al. 2011). V tomto
ohledu byl zaznamenan nejvétsi dopad na populace, které jsou generalistické a dosahujici mensi
velikosti (Bommarco et al. 2010).

Pesticidy jsou vyuzivany k ochrané zemédélskych plodin a tim ke zvySeni produktivity
zemédelstvi. Negativni efekty vyuzivani pesticidii se odrazi nejen na poklesu populaci vcel, ale
na poklesu populaci v§ech opylovact (Stokstad 2013). Je znamo, Ze na poklesu populaci se nepodili
pouze vyuzivani insekticidl, které maji zabranit hmyzim $ktidcim ptred znehodnoceni jejich trody, ale
také pouziti fungicidii (Michaud a Grant, 2003). Z insekticidd se pro véely v posledni dobé ukazalo
nejvice kritické vyuziti neonikotinoidd. Tyto latky ptisobi na nervovou soustavu hmyzu. Dochazi
k nadmérné stimulaci nikotinovych acetylcholinovych receptor( a postupné k paralyze a smrti jedince
(Tomizawa a Casida, 2004). Fungicidy jsou vyuzivany k zabranéni §ifeni houbovych onemocnéni,
které se nejcastéji objevuji v obdobi destl. Jejich vyuziti se zda zasadnéjsi, a to hlavné diky nacasovani
jejich aplikace. Insekticidy jsou ve vétsing pripadl pouzivany az po odkveteni, zatimco fungicidy jsou
vyuzivany jesté pred vykvetenim vegetace (Park et al., 2015).

Za dalsi aspekt ibytku populaci povazujeme parazity a onemocnéni véel. Mnoho studii se zabyva
parazity A. mellifera, (Apidae), ale uz mnohem mén¢ studii se zabyva vcelami ,,samotatskymi‘. Mezi
Casté timrti v larvalnim stadiu a u dospélcii se projevuje deformaci kiidel, mohutnéjs$im, ale zkracenym
abdomenem a zménou barvy jedince (de Miranda a Genersch, 2010). DalSim parazitem je Nosema
ceranae (Microsporidia, Fungi), ktera napada epitelialni vrstvu Zaludku a stfedniho stieva vcel a tim
znacn¢ zkracuje délku Zivota jedince (Higes et al., 2006). Mezi dalsi parazity, ktefi jsou vice naro¢ni
ve vybéru svého hostitele, patii Crithidia bombi Léger, 1902 (Euglenozoa, Trypanosomatidae).
Crithidia bombi je jeden z nejCastéjSich endoparazitli napadajicich ¢meldky. Nemoc zpisobend timto
prvokem sniZuje schopnost véely rozeznat, ktera rostlina ma a ktera nema nektar, to vede k vyhladovéni
a celkovému ubytku populaci (Goulson et al., 2015; Imhoof a Schmid-Hempel, 1999).

V pribéhu stoleti dochazi ke klimatickym zménam, které méni podminky a obyvatelnost riiznych
prostfedi. Od roku 1970 byl v Severni Americe naméfen nartst pramérné teploty pfiblizné o 1,4 °C
(Bartomeus et al. 2011). Dochazi k migraci druhi v¢el do vyssich nadmotskych vysek pravé v dusledku
zvySovani primérné teploty (Giannini et al. 2012). Dal§im problémem je nartstajici poptavka
po opylovacich. Tento problém se USA snazi vyfesit zakladanim novych 0ld, jejichz pocet se od roku
2006 zvysil o 45 %, ale stale neni dostateény vuci zvySeni vysazovani zeméd¢lskych plodin, které se

za tuto dobu zvysily o 300 % (Aizen a Harder, 2009). Napftiklad v Brazilii predpokladaji obrovské
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vcelich specialisti (Giannini et al. 2012).

Posledni ze zminénych pfi€in je urbanizace a krajinné zmény. Studie ukazuji predpokladany
negativni vliv na populace tamnich vcel zptisobené zpevnénim piidy, coz znacné ztézuje jejich hnizdéni
(Jha a Kremen, 2013a). Také byla zjiSténa preference vySsi biodiverzity potravnich zdroju, kterd
systémech, kde dochazi k prevladani rostlinnych monokultur v okoli farem a zemédélskych pid
(Kennedy et al. 2013). S témito poznatky bychom méli pfi rozsifovani mést a zemedélskych ptad brat

v tvahu potteby opylovact a chranit jejich biodiverzitu (Jha a Kremen, 2013a).



3  Populacni genetika

3.1 Vnéjsi vlivy pasobici na genofond populace

Populacni genetika je védecké odvétvi zabyvajici se zménami zastoupeni riznych alel v populaci.
Studuje genetickou variabilitu populace a evolu¢ni jevy, které ovlivituji genetickou variabilitu, mezi
které patii naptiklad mutace a migrace, selekce a geneticky drift (Snustad a Simmons, 2009).

Mutace je hlavnim zdrojem genetické variability, kterou mtizeme pozorovat u vSech zivych
organismu od bakterii po ¢loveéka. Rozumi se jimi jakdkoli dédicnd zména v genetickém materialu, mezi
kterou fadime translokaci, inverzi, pfeuspofadani hmoty chromozomii nebo zména v sekvenci
nukleotidl jednoho genu (Gillespie 2004). Nejjednodussi mutaci je substituce, coz je mutace bodova,
pti které dochazi k zaméné€ jedné sekvence DNA za druhou. Tato mutace obvykle nema bud’ zadny,
anebo velmi maly efekt. Dal$im typem je inzerce a delece nukleotidovych bazi, jejichz pfic¢inou jsou
transposony neboli pohyblivé elementy. Tato mutace jiz mize mit vétsi disledky na fenotyp, jelikoz
muize zpusobit zménu Cteciho ramce genetického kodu. Poslednim typem mutaci jsou inverze
a translokace, které fadime do chromozomalnich aberaci. Tento typ mutace mize zplisobovat velké
fenotypové zmény, u kterych je také dulezita skutecnost, zda byly geny poruSeny pieusporadanim
(Gillespie 2004). Je dulezité si také uvédomit, Ze geny mutuji velmi pomalu. Jejich typické rozpéti
je 10 az 10°° mutaci na jeden gen za jednu generaci a ve velkych populacich je vyskyt nové mutace
minimalni (Snustad a Simmons, 2015).

Migrace mutacim poskytuje zplsob rozsiteni do dal§ich subpopulaci. V populacni genetice
je charakterizovana jako pohyb jedinci mezi populacemi, coz mulze zplsobit tok genu,
ktery je dan pohybem genu mezi populacemi. Genetickou strukturu populaci ovliviiuji oba sméry
migrace, jak imigrace, tak emigrace. Migrace miizeme v ramci populacni genetiky povazovat za obdobu
mutace, jelikoZz pfindsi potencionalné nové alely do populace. Stupeit migrace mezi subpopulacemi
v ramci druhu je také mnohonasobné ¢astéjsi nez stupent mutace genu (Gillespie 2004).

Selekeni tlak urcuje, zda je dand mutace vyhodnd, ¢i nevyhodna pro fitness jedince. Selekce
samotna je sila, kterd v populaci zvySuje, nebo snizuje frekvenci alel. Pfi Slechténi je tato sila vyuzivana
jako hlavni nastroj zamérného zlepSovani kultivovanych rostlin a domestikovanych Zivocichu
s cilenim na zménu genového slozeni, které je vyhodné pro Slechtitele. Selekce putisobi jak
na kvalitativni, tak kvantitativni znaky. U kvalitativnich znakti mizeme dtsledky pozorovat na zménach
frekvenci alel a genotypt, zatimco u kvantitativnich znaki sledujeme vysledky selekce pomoci posunu
pramérné fenotypové hodnoty (Snustad a Simmons, 2015). Zvyhodnéni ¢i znevyhodnéni urcitého
genotypu vici ostatnim charakterizuje hodnota fitness (w). Ta vypovida, kolik maji potomki oproti
jedincum s rozdilnym genotypem, tedy jakou mirou pfispivaji jedinci s timto genotypem do genofondu
populace. Hodnota fitness je uvadéna v procentech a nabyva hodnot od 0 do 100 (Gillespie 2004).

Geneticky drift v ramci genofondu dané populace mizeme charakterizovat jako nahodné posuny
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frekvenci alel. Prakticky to znamena, Ze zmény frekvenci zavisi vylozen€ na nahod¢ pii vzniku gamet
a zygot a nepodléhaji selekci (Gillespie 2004). V urcitych ptipadech miize nékdy dojit k fixaci jedné
alely a zaroven uplného vymizeni druhé alely, ¢emuz fikdme kumulativni zmény. Geneticky drift
se nejvice uplatiiuje v relativng malych populacich. Cim mensi je populace, tim vét$i miize byt chyba
(Snustad a Simmons, 2015). Situaci, kdy dochazi k plynulé zmén€ genové frekvence vlivem imigrace
a emigrace ve velkych populacich, je genovy tok. Genovy tok miize byt omezovan pravé migraci,

fyzickymi bariérami nebo naptiklad pohlavnim vybérem (Roderick 1996).

3.2  Genetické mechanismy evoluce

Mezi genetické mechanismy evoluce patfi mutace, dale genovad duplikace, selekce a genovy drift.
Genova duplikace je zdvojeni Giseku genetické informace, které miize probéhnout na malém useku DNA
a v urCitych ptipadech dochazi i k polyploidizaci neboli zvétSovani celého genomu (Gillespie 2004).
Tento mechanismus ma ve vétsiné piipadl negativni U¢inky pro svého nositele, ale v populacnim
mefitku je to jeden ze zpisob, jak se v evoluci zlepSuji ptivodni funkce geni. Prvni genové duplikace
a jejich vlivy byly studovany Bridgesem na ovocnych muskach Drosophila melanogaster Meigen,1830
(Diptera, Drosophilidae), kdy mély genetické zasahy vliv na velikost o¢i u musek D. melanogaster
(Bridges 1936).

Dalsim genetickym mechanizmem evoluce je selekce, coz je typicky mechanismus evoluce (Darwin
a Wallace, 1958). Existuji tfi typy selekce a to normalizujici, balancujici a direkcionalni. Normalizujici
selekce zachovava soucasny stav populace, kdy jsou vylouceny odchylky od normalu. Balancujici
selekce v populaci udrzuje urcity polymorfismus a direkciondlni selekce se nejvice uplatituje pti zmeéné
podminek, kdy je potiebné adaptace fenotypu (Gillespie 2004).

Poslednim mechanismem je genovy drift, coz je d&j, pfi kterém dochazi k nahodnym zménam
frekvenci alel v urcité populaci. Tyto alely se mohou zafixovat, a nebo mtze dojit k jejich eliminaci
(Masel 2011). Geneticky drift se muze uplatnit prostfednictvim efektu zakladatele, ktery

je charakterizovan vznikem nové populace z velmi malé skupiny jedinct (Gillespie 2004).

3.3 Hardy-Weinbergav zadkon

V roce 1908 britsky matematik G. H. Hardy a némecky fyzik Wilhelm Weinberg nezavisle na sob&
objevili pravidlo dnes nazyvané Hardy-Winbergtiv zakon, nékdy také oznaCovany jako Hardy-
Weinbergova rovnovaha. Poprvé se podatilo propojit genotypovou frekvenci s geny (Hardy, 1908;
Weinberg, 1908). Toto je rovnice popisujici rovnovahu,
p’+2pq+q’=1

u niz predpokladame, Ze v populaci existuji pouze dvé alely sledovaného genu, které oznacujeme, jako
dominantni (A) a recesivni (a). Frekvence téchto alel znacime pro A jako p a pro a jako ¢ (McMurran
2010).

Tento zakon ma pouze teoretickou platnost, které musi spliiovat nékolik podminek. Organismy
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podléhajici tomuto zakonu musi byt diploidni, rozmnoZovani probiha pouze sexualng€, generace v ramci
jedné populace se neptekryvaji, populace ma nekone¢né mnoho jedincti a parovani probihd ndhodné,
frekvence alel jsou rovnomérné rozdéleny mezi obé pohlavi a pro splnéni posledniho pravidla nesmi
populace podléhat selekci, migraci, mutaci a nesmi dochéazet ke genetickému toku (McMurran 2010;
Namipashaki et al. 2015). Pokud dojde k poruseni téchto podminek, mize u vysledki dojit
k neocekavané odchylce. Nasledky se 1isi podle miry poruseni podminek. Naptiklad pfi nendhodném
parovani muze dojit k inbreedingu, jehoz nasledkem je homozygotni stav vSech alel nebo pii malé
velikosti populace dochdzi ke zméné€ frekvenci alel vlivem genetického driftu. Tento jev nabyva
na dulezitosti s klesajicim poctem variant alel. Dalsi jevy, které maji vliv na frekvenci alel jsou

napiiklad i selekce, kterd je zdsadni na rozdil od migrace a mutace (Hartl a Clark, 1989).

34 Metody a programy vyuzivané v popula¢ni genetice vel

3.4.1 Statistickd analyza

Mezi metody matematické analyzy fadime napiiklad metodu AMOVA, neboli analyza molekularniho
rozptylu, ktera byla inspirovana metodou ANOVA. Tato metoda byla vytvofena v 90. letech 20. stoleti
Laurentem Excoffierem, Peterem Smousem a Josephem Quattrem a slouzi k detekci diferenciace
populace s vyuzitim molekularnich markerti (Excoffier et al. 1992). Po vytvoteni AMOVA byl
na prelomu 20. a 21. stoleti vytvofen Exoffierem program pro zpracovani této analyzy Arlequin
(Excoffier et al. 2005). V prubéhu dalsich let nasledovaly dalsi programy, napiiklad Info-gen (Balzarini
a Di Rienzo, 2004), ktery je pro studenty dostupny zdarma a Genalex (v6.5; Peakall a Smouse 2012),
ktery se vyuziva na AMOVA, ale také na vypocty dalsich statistickych analyz (Peakall a Smouse, 2006).

Dalsi metodou, kterd se vyuzivd k analyze dat je Monte Carlo metoda, ktera vyuziva
pseudondhodnych c¢isel k urceni stfedni hodnoty veliCiny, kterd je vysledkem urc¢itého nahodného déje
(Doucet et al. 2013). Metoda Monte Carlo se vyuziva i v dalSich oborech kromé¢ populacni genetiky,
jako naptiklad v matematice, fyzice, vypocetni technice a ma velky potencial v budoucim fesSeni
statistickych, finan¢nich a inzenyrskych problémt (Kroese et al. 2014). V biologii se vyuziva Monte
Carlo podle Markovova fetézce k simulovani modelti jednotlivych populaci, jejichz model obsahuje
pouze jeden parametr. Také k simulovani multipopulacnich modelti neboli model ostrova, u kterého
dochazi k vyméné genli mezi konstantnimi populacemi, na které ma nejvétsi vliv velikost populaci
a migrace. A dale se pouziva k simulovani modelt rozd€lujicich se populaci, pro které je typicka
speciace. Kdyz zahrneme rozdélovani populaci do multipopula¢niho genetického modelu mutzeme
propojit modely fylogenetické s populaéné genetickymi (Hey a Nielsen, 2007). Ke grafickému
vytvoreni téchto fylogenetickych stromii miizeme vyuzit programy MrBayes 3.2 (Ronquist et al. 2012),
Phylobayes 3 (Lartillot et al. 2009), nebo také Migration (Beerli a Felsenstein 2001; Beerli 2002)
a Lamarc 2.02 (Kuhner et al. 2005), které také odhaduji parametry populaci, jako je mira migrace

a rekombinace, velikost populace a riist populace (Bertorelle et al. 2009 May).



3.4.2 Fylogeneticka analyza

Jednou z hojné vyuzivanych metod pro rekonstrukci pfibuzenskych vztahli je metoda maximalni
veérohodnosti, které je vhodné pro snadné a zdroven rychlé a piesné zpracovani velkého mnozstvi dat
(Guindon a Gascuel, 2003). Tato metoda se zakladd na vytvoreni pravdépodobnostniho modelu,
u kterého nasledovné ovétujeme shodu se skutecnosti na zakladé nami ziskanych dat. V praxi tento
model funguje za pfitomnosti programd, které generuji molekuldrni sekvence, které jsou porovnavany
s realnymi molekuldrnimi sekvencemi. Ty slouzi jako podklad, ktery ma nejpravdépodobné&jsi
spravnost, pro zobrazeni fylogenetického stromu a samostatnych ptibuzenskych vztahii (Huelsenbeck a
Crandall 1997; Shimodaira a Hasegawa 1999). Pro statistické urceni vyznamnosti alternativnich
topologii se vyuzivad Shimodaira-Hasegawa test (Shimodaira a Hasegawa, 2001), Zharkikh-Li test (Li a
Zharkikh, 1995), bootstrap probability test (Basawa et al. 1991), Approximately unbiased test
(Shimodaira 2002), piipadné Kishino a Hasegawtiv test (Ota et al. 2000), ktery je vyuzivan i v praktické
roviné. Pti¢inou nepravdivych vysledki muze byt piehlizeni selekce topologie s nasledkem prehnané
divéryhodnosti ve Spatny fylogeneticky strom. (Shimodaira 2002)

Dalsi z analyz je Bayesovska analyza, ktera je zaloZena na urceni relativni pravdépodobnosti
u dvou nebo vice alternativnich moznosti. Pravdépodobnost hypotéz vypocitdvame pomoci hodnot
apriorni pravdépodobnosti, podminéné pravdépodobnosti, celkové pravdépodobnosti a aposteriorni
pravdépodobnosti. U apriorni pravdépodobnosti je pfedem piedpokladano, Ze je kazda hypotéza
spravna, zatimco u podminéné, je pravdépodobnost omezena urlitym faktorem. Celkova
pravdépodobnost je vysledkem apriorni a podminéné pravdépodobnosti, zatimco aposteriorni
pravdépodobnost stavi obé celkové pravdépodobnosti do opozice (Nussbaum, 2004). Ve fylogenetické
analyze se ve vétSin€ piipadl vyuziva aposteriorni pravdépodobnost, u které plati, ze se zvysujici se
aposteriorni pravdépodobnosti se zvysuje i spravnost fylogenetické analyzy (Huelsenbeck, 2001;
Huelsenbeck a Ronquist, 2001). Jednou z dalSich metod vyuzZivanych pro Batesovskou analyzu
je metoda Monte Carlo pomoci Markovova fetézce, kterd je zaloZena na principu vzorkovani
pravdépodobnostniho rozdéleni (Cowles a Carlin, 1996). Vyvoj této metody byl také zdsadni pro vyvoj
snadnéjsich vypocta hierarchickych modeld, jako je naptiklad potieba pro vypocet fylogenetického
stromu, vyzadujicich stovky az tisice interakci neznamych parametrG (Coburn 2007). Dalsimi dfive
vyuzivanymi metodami je naptiklad metoda maximalni parsimonie, fenetickd metoda neighbor joining,
metoda minimum evolution a Fitch-Margoliash metoda (Saitou a Imanishi, 1989), kterymi se z divodu
nevyuziti v této praci nebudeme zabyvat.

Pro vizualni zpracovani fylogenetickych analyz vyuzivame programy, které jsou vicetcelové,
ale 1 programy, které jsou specialné urcené pro fylogenetickou analyzu. Jednim z programt, ktery
je vyuzivan i pro demografickou a statistickou analyzu v popula¢ni genetice je program Arlequin
(Excoffier et al. 2005), DnaSP (Rozas et al. 2003), GDA (Lewis a Zaykin 2000) , GENETIX (Belkhir
et al., 2004), MEGA (Tamura et al., 2013), MSA (Dieringer a Schlotterer, 2003) a SPAGeDi (Hardy a
Vekemans X., 2002). Program MRBAYES (Ronquist et al. 2012) je ve fylogenetické analyze vyuzivan
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pro Bayesovu analyzu, tak pro metodu maximalni veérohodnosti. Mezi programy, které jsou
specializované na fylogenetickou analyzu a jsou vyuZzivané, jak pro Bayesovskou analyzu, tak
pro metodu maximalni vérohodnosti, patii RaxML (Stamatakis 2014), Garli (Zwickl, 2006), IQtree
(Nguyen et al. 2015), PAML (Yang 2007) a dalsi.

3.4.3 Biogeograficka analyza

Jiz od dob Charlese Darwina je znam piedpoklad, ze fylogenetické vztahy by ndm mohly poskytnout
informace o geografickém rozsifeni a ptivodu druhti (Darwin 1907). Biogeografie je zkoumana pomoci
¢tyt zdkladnich modeld, a to difuzni, ostrovni, hierarchické modely variance a sitové modely. Difuzni
model je pfedevS§im vyuzivan pro fylogenetickou analyzu. Na zaklad¢ téchto Ctyf modeld je mozné
pouzit statistické metody, jako je metoda maximalni vérohodnosti a Bayesovska statistika (Ronquist a
Sanmartin, 2011).

Pro testovani scénari se vyuziva Piiblizny Bayesovky vypocet (ABC), ktery miize byt idealnim
nastrojem k odvozeni slozitych modeld (Pritchard et al. 1999). Ptiblizny Bayesovky vypocet se vyhyba
vypo¢tim pravdépodobnosti vyuzitim statistik a simulaci. Tento vypocet ma kofeny v algoritmu
pro odmitnuti, ktery spociva v simulaci velkého poctu dat pod zadkladem hypotetického evolucniho
scénafe. Ziskané informace se redukuji pomoci souhrnné statistiky. V poslednim kroku je hodnocena
nepiesnost parametrti vzhledem k pozorovanym statistikam (Csilléry et al. 2010).

,Discriminant analysis of principal components®, neboli DAPC je pfistup, ktery umoziuje
vybirat informace z genetickych dat a diky tomu pfitazovat jedince, ke skupinam. Pokud chybi
informace o spolecnych predcich zkoumanych skupin, tato analyza vyuzije k priméru k vytvoteni
modelu na zaklad€ genetickych klastri (Jombart et al. 2010).

Pro biogeografickou analyzu jsou vyuzivany hlavné programy DIVA (Ronquist, 1996),
SIMCOAL (Laval a Excoffier, 2004), MaCS (Laval a Excoffier, 2004), PopABC (Lopes et al. 2009)

a dalsi.

3.5 Demografické analyza

Znacné mnozstvi studii zabyvajicich se demografickou a biogeografickou analyzou zkouma
historické i recentni rozsifeni urcitych druht, prolinani a rozdéleni populaci. Biogeografie se celkové
zabyva rozdélenim biodiverzity v ¢ase a prostoru, které jsou ¢asto vysvétlitelné pomoci historickych
faktorl, za které pokladame extinci, speciaci, pohyb kontinentd, ¢i klimatické zmény zapfi¢inéné
zalednénim (Brown 2009). Nejvice vyuzivané metody demografické a biogeografické analyzy jsou
analyzy nazyvané ,,Bayesian skyline plot* a ,,mismatch distribution*, diky kterym mutzeme ziskavat
informace o rustu, ¢i poklesu populaci.

Jednou z poslednich zminénych metod vyuZivanych pro demografickou analyzu je test
neutrality. Za predpokladu selektivni neutrality je pfedpokladan pocet mutaci na vnéjSich vétvich

genealogie roven theta = 4Ne. Efektivni velikost populace je znaCena Ne. Platnost této rovnice neni
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zavisla na velikosti vzorku. Pokud dojde k selekci, dojde k odchyleni poctu vné&jsich mutaci
od neutralniho oCekavani. Pro vnitfni mutace to bude znamenat mensi ovlivnéni. Studiem vnitfnich
a vnéjsich mutaci byla odvozena veliCina theta. Odvozeni veli€iny theta nasledné umoznilo vyvin
novych statistickych testli k testovani hypotéz za piedpokladu, ze jsou vSechny mutace v lokusu
neutrdlni (Ramos-Onsins a Rozas, 2002). Je dokdzano, ze homozygozitu ovliviluje ptitomnost
Skodlivych alel a dalsi vlivy, které ji odchyluji od neutrality (Watterson 1978). Ta mtze byt ovlivnéna
prave populacni historii, ale i pfirozenym vybérem. VétSina studii vyuzivajicich test neutrality se zabyva
historickymi posuny velikosti populaci a také slouzi jako podpora pro fylogenetické analyzy (Grant,

2015; Ramos-Onsins a Rozas, 2002).

3.5.1 Bottleneck analyza

Tato analyza je dulezita pro zjisténi hetrozygozity v populaci, ktera zavisi hlavné na mife ristu populace
probihajiciho po botllenecku, ale také na samotné velikosti bottlenecku (Nei et al. 1975). Pii bottlenecku
jsou v nekterych ptipadech nejvice eliminovany vzacné alely, diky ¢emuz dochazi nejen k poklesu
heterozygotnosti jedincti v populaci, ale také k vyssimu vyskytu inbreedingu a ztrat¢ genetické variace.
V nékterych piipadech dochazi dokonce k fixaci vzacné se vyskytujicich alel, které byly schopny
»prezit® bottleneck. Pravé diky t€émto faktorim se zvySuje moznost vymieni populace (Cornuet a
Luikart, 1996; Leberg, 1992).

Pro bottleneck analyzu se v nékterych ptipadech vyuzivaji dva hlavni modely. Prvnim modelem
je takzvany Infinite alleles model. Tento model pracuje s daty, které analyzuji kolisani rychlosti mutaci
mezi proteinovymi lokusy a néasledné€ jsou vytvoreny vzorce pro vypocet podilu polymortnich lokusi,
genetické vzdalenosti, distribuce vzdalenosti alel, rozptylu a dalSich informaci (Cornuet a Luikart, 1996;
Nei et al., 1976). Druhym modelem je takzvany Stepwise mutation model, ktery odvozuje vzorec pro
rovnovazné rozdéleni alelickych kmitoctl v konecné populaci (Valdes et al. 1993). Dal§im zminénym
modelem je Kimura-Crow model, neboli Model nekone¢né mnoha alel, ktery neni dodnes zcela vyfesen
(Kimura a Crow, 1964).

Vsechny tyto modely jsou dale zpracovany pomoci statistické analyzy vykonu, takzvané statistic
power analysis, ktera za urCitych podminek ulehcuje detekei bottleneckti. Tato analyza ndAm umoziuje
urcit pravdépodobnost detekce efektu dané velikosti s uréitou trovni spolehlivosti v ramei velikostné
omezeného vzorku. Jsou dany ¢tyfi veli¢iny, které maji velice blizky vztah a v pfipadé absence jedné
veli¢iny je mozné ji pomoci ostatnich tii dopocitat. Témito veli¢inami je velikost vzorku, velikost efektu,
hladina vyznamnosti a sila, ktera je definovana jako pravdépodobnost nalezeni nami o¢ekavaného efektu

(Cornuet a Luikart, 1996).
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4  Populacni genetika vcel

4.1 Pii¢iny poklesu populaci a zmén genetické diverzity populaci vcel

Za posledniho vice nez ctvrt stoleti byl zaznamenan rapidni pokles 1étajiciho hmyzu, kam fadime
1 vSechny druhy vcel. V tomto obdobi kazdoro¢né vymielo primérné kolem 2 % hmyzu bez ohledu na
typ stanovisté nebo krajiny (Hallmann et al. 2017: 75). Pokles populaci byl zaznamenan na vSech
kontinentech (Kluser a Peduzzi, 2007). Nejvice studii vSak poukazuje na popula¢ni zmény na tzemi
zapadni Evropy, ale i dalSich casti Evropy, nebo napfiklad Jizni Ameriky, kde jsou druhy rodu
Euglossina lokalné ohrozeny potencialnim vymiranim (Nemésio 2011; Ollerton et al. 2014). V této praci
se budu snazit podat piehled vlivii na snizeni genetické diverzity nebo divodil §ifeni urCitych druhd.

Ve vétsing pripadi byvaji diivodem zmén velikosti populaci kombinace rtiznych pficin.

4.1.1 Vv klimatu a zmény prfirodnich podminek na populace véel

Na Uizemi jizni a severni Ameriky byly v prub&hu nékolika desitek let zaznamenany klimatické zmény,
které zasahuji floru a faunu (Barnosky a Lindsey, 2010). V jizni Americe a Evropé se prepoklada
zvyseni prumémé teploty o 2 az 6 °C do konce 21. stoleti (Christensen a Christensen, 2007; Salazar et
al., 2007). Vyssi teploty zapticini vy$si miru evaporace, ktera bude mit v celkovém métitku za nasledek
delsi obdobi sucha a postupné rozsifeni oblasti savan az o 30 %, a to by mohlo prob&éhnout do konce 21.
stoleti (Salazar et al. 2007 May 16). Zména klimatu se ovSem netyka pouze budoucnosti. V minulosti
dochazelo ke zméné klimatickych podminek, kterd méla za nasledek zménu v diverzité a celkovém
zastoupeni druhil zivo€icht i rostlin (Maes et al. 2010; Groom et al. 2014). K porovnani si mizeme udat
priklad populaci Pleistocénu, kdy byly klimatické podminky nestabilni, a to hralo roli pfi diverzifikaci
neotropickych opylovact. Ze studovanych druhti véel byl v Pleistocenu zna¢né rozsiteny druh Eulaema
cingulata (Fabricius, 1804) (Apidae, Euglossini), ale i pfesto tento druh zaznamenal jeden z nejvétSich

populacnich poklesti na uzemi dnes$ni Jizni Ameriky. Pokles pocetnosti populaci E. cingulata byl

%

2014).

Na uzemi Atlantského lesa, jednoho z jihoamerickych biomi neotropické oblasti, byla studovana
zavislost poctu druhti a §ite niky, kterou je mozné vysvétlit fenoménem, ktery je nazyvan jako vztah
hojnosti a velikosti rozptylu (Gaston et al. 1997). Ve studii, kde byly vyuzity mikrosatelitové markery,
byla zjisténa vysoka geneticka diverzita u vSech studovanych populaci druhu FEufiiesea violacea
(Blanchard, 1840) (Apidae, Euglossini). Mezi vSemi populacemi E. violacea byla na zakladé¢ alelickych
frekvenénich rozdili namétena stfedni az nizka Groven genetické diferenciace, ktera byla zaznamenana
pomoci ®sr analyzy. Dy analyza prokazala jeSt€¢ o néco vySsi roven genetické diferenciace,
coz naznacuje omezeni toku genu mezi populacemi riznych stanovist Atlantského lesa. Na izemi
Atlantského lesa nebylo zaznamenan pokles genetické diverzity, ktery by mohl ohzit populace druhu

E. violacea (Freiria et al. 2012).
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Dalsi studie z brazilské oblasti Atlantického lesa a savany, pii které byly vyuzity markery
mikrosatelitl, allozymt a nahodnych amplifikaci polymorfni DNA (RAPD), se zabyvala véelami druhu
Melipona rufiventris Lepeletier, 1836 (Apidae, Meliponini). VEely druhu M. rufiventris hraji velkou roli
v opylovani brazilskych voln€ rostoucich rostlin. V1iv na M. rufiventris nemaji pouze klimatické zmény,
ale také odlesiiovani. Byla zaznamenéna nizkd geneticka heterogenita, kterou mizeme vysvétlit nizkym
genovym tokem a ptsobenim selek¢nich sil. Selekéni sily pisobily na subpopulace, které obyvaji rizna
stanovisté a vedou k diferenciaci populaci M. rufiventris (Tavares et al. 2007). K diferenciaci populaci
M. rufiventris mtize ptispivat i omezeni aktivniho $ifeni, které je kolem nékolika set metrti (Engels a
Imperatriz-Fonseca, 1990) a fragmentace stanovist’ (Brown a Albrecht, 2001), které vytvaii genetickou
variabilitu subpopulaci. Snizeni genetické diverzity a inbreeding mohl mit také vliv na zmenSeni
populaci M. rufiventris, ktera je v dne$ni dob¢ poklddana za ohrozeny druh. Genetické analyzy
M. rufiventris naznacuji, ze by se mohlo jednat o dva nezavislé druhy, a to M. rufiventris a M. mondury,
u kterych by se mélo zamezit piesunu obou populaci, prostfednictvim antropogennich sil, pro udrzeni
alel specifickych pro oblasti Atlantického lesa a savany (Tavares et al. 2007).

Na tzemi Brazilie, Kolumbie a Panamy byla sledovana frekvence diploidnich trubcti nékolika
druhti rodu Euglossa, Eulaema, Eufriesea a Exaerete (orchideové veely; Apidae, Euglossini). Vysledky
z jejich taxonomicky Sirokého vybéru ukazuji extrémné nizkou frekvenci diploidnich trubciti, coz
naznacuje vysoky tok genli mezi populacemi a vyssi efektivni velikost populace. Z toho vyplyva,
ze populace orchidejovych véel na uzemi Brazilie a Kolumbie neni zatiZena inbreedingem, ani ztratou
genetické diverzity (Souza et al. 2010). Ve studiich vcel tribu Euglossini na uzemi Peru, byly
zaznamenany opacné vysledky. Malé populace vcel tribu Euglossini vykazovaly vysokou troven
produkce diploidnich trubct, ktera je indukovana nizkou efektivni velikosti populace druhu Euglossa
imperialis Cockerell, 1922 (Apidae) (Zayed et al. 2004). Ke stejnému zavéru, a to ke klesani genetické
diverzity u zastupcii tribu Euglossini, dosly i starSi publikace z Panamy a Kolumbie (Roubik et al. 1996;
Loépez-Uribe et al. 2007). Mozna chybovost, kterd se mohla vyskytnout u vyzkumii v Peru a Kolumbii,
muze byt zalozena na chybovosti analyz naloZzenych na allozymech, kde mohlo dojit k nadhodnoceni
produkce diploidnich trubctl u orchidejovych vcel (Souza et al. 2010). Priklanim se tedy k tvrzeni, které
ukazuje vyssi genetickou diverzitu populaci vcel tribu Euglossini, které miize byt dano genovym tokem
na pevningé. Ovsem nemlzeme vyloucit, ze v budoucnosti nemohou nastat problémy v genetické
diverzite, vzniklé zvySujicim se vlivem antropogennich zasahii. Kolumbijské nizZinné lesy jsou zatizené
fragmentaci, rozsahlym chovem dobytka, zemédélstvim, vysazovanim palmovych plantdzi, ilegalni
tézbou a dal§imi zplsoby niCeni tamnich habitatd, kvuli kterym je tato oblast povazovana za jednu
z nejohrozenéjsich ekosystémi v neotropické oblasti (Etter et al. 2006; Ramirez et al. 2015).

Zména piirodnich podminek mize pfinést zanik populaci, ale v nékterych piipadech také rozvoj
malych populaci, které byly dfive konkuren¢né utlacovany jinymi druhy. Pro dal$i populace nastava
moznost prizpusobeni se novym podminkam, zména Zivotni strategie, zmenSeni velikosti populace,

nebo v krajnich ptipadech podlehnuti nové nastolenym podminkam a nasledné vymieni (Hinterding et
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al. 1997). Také byl vypozorovan geograficky vzorec, ktery byl charakterizovan niz§im nardstem srazek
a teplotami, které kazdoro¢né stoupaly od 0,02 do 0,04 °C. Na tizemi Norska byl zaznamenan rist teplot
zapadnim smérem. [ pfes nardst teplot a pomalejSi nartst srdzek (www.met.no, dostupné na:
ftp://ftp.met.no/projects/klimagrid) je zde mozna existence néjakého dalSiho neznamého faktoru, ktery
mohl tyto populace ovlivnit (Fourcade et al. 2019). Na tuzemi Severni Ameriky, v oblasti
severozapadniho Pacifiku, byly zkoumany druhy Bombus sylvicola Kirby, 1837, B. melanopygus
Nylander 1848, B. flavifrons Cresson, 1863, B. mixtus Cresson 1878 (Apidae, Bombini). Druh
B. sylvicola je omezen hlavné na biotopy s vysokou nadmotskou vySkou. Druhy B. melanopygus
a B. flavifrons jsou rozSifeny nad vyskovy gradient lesa a jsou také potencialné méné omezovany
pfirozenymi a antropogennimi bariérami pro tok gent. Na rozdil od B. melanopygus a B. flavifrons
je tok genl druhu B. mixtus omezen pfirodnimi bariérami, v tomto pfipadé vodnimi toky (Koch et al.
2017). V souvislosti s klimatickymi zménami jsou nejcitlivéjsi pravé druhy alpskych ekosystému
(Miller-Struttmann et al. 2015). Oba druhy B. melanopygus a B. flavifrons jsou rozsifené nad vyskovym
gradientem lesa, ale na zakladé dat z AMOVA analyzy studie naznacuje relativné vysoky tok genti
mezi populacemi. Zaroven byla pozorovana mald geneticka diferenciace, coz predpovida schopnost
prezit globalni klimatické zmény a pravdépodobnost rozptylu na pfizniva stanovi$té pro druhy
B. melanopygus a B. flavifrons (Koch et al. 2017).

Jednim zdruhti, u kterych dochazi k morfologickému pfizptisobeni, jsou dlouhojazy¢nati
B. balteatus Dahlbom, 1832 a Bombus sylvicola, jejichz ptirozenym prostiedim je alpinskd oblast
pensylvanskych hor. V zavislosti se zménou klimatu ztraci druhy B. balteatus a B. sylvicola zdroj
potravy. Kvuli klimatickym zménam dochazi k ubytku vegetace v nizSich nadmotskych vyskach
a zaroven dochazi k ubytku rostlin, pro které bylo mozné ziskani nektaru hmyzem s dlouhym ustnim
ustrojim, jako maji zminéné druhy vcel (Miller-Struttmann et al. 2015). Ve studii z Velké Britanie byl
zaznamendn vztah mezi zménami klimatu v kombinaci se snizenim potravnich zdroji na druhy
B. distinguendus Morawitz, 1869 a B. sylvarum (Linnaeus, 1761) (Williams et al., 2007). Kombinace
vlivu klimatu se snizenim potravnich zdroji byla zaznamenana i u populaci ¢meldkd v Norsku
(Klanderud a Birks, 2016). Latitudialni posun rozsiteni cmelakd (Bombus spp.) byl popsan celosvétove
(Kerr et al. 2015).

V lokalitach, kde byl zaznamenan vétsi narust teploty nebo srazek byl pozorovan pokles druhové
bohatosti (Rusek 1998). Dalsi u¢inek klimatickych zmén, ktery miizeme pozorovat, je zmena vegetace.
Zména vegetace mohla hrat roli v lokalnim vyhynuti populaci, které jiz nebyly nahrazeny novymi
populacemi stejného druhu. Ve studii Chen et al., 2011, ktera shrnuje a uvadi zaznamy o poklesu, jsou
informace z Evropy, Severni Ameriky a Chile a v ni je zaznamenan pokles druhové bohatosti,
ktery zasahl vice oblasti. Zménou klimatu dosSlo k posunu nizinnych druhti do horskych pasem,
coz celkové zvysilo druhovou diverzitu v oblastech vyssich nadmotskych vysek (Chen et al. 2011).
Podobné posuny populaci znizinnych oblasti do vysSich nadmotskych vySek byly zaznamenany

i v Italii u druhu B. alpinus (Linnaeus, 1758) (Biella et al. 2017) a v Severni Americe u n¢kolika druht
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¢melaka B. appositus Cresson, 1878, B. frigidus Smith, 1854, B. balteatus, B. sylvicola (Pyke et al.
2016). Naptiklad i u nizinného druhu Melipona subnitida Ducke, 1911 (Apidae, Meliponini) se do roku
2050 ptedpokladé posun do vysokohorskych stanovist’ a zaroveii izolace vzniklych populaci. Nizky tok
(Giannini et al. 2017). Tento pfedpoklad je dan zménou klimatickych podminek v kombinaci s krajinnou
izolaci. Vyrazné sezonni vykyvy produkce kraloven a trubcii a celkove nizka hustota populace mohou
vést k pafeni navzjem ptibuznych jedinci a zvysit pozorovanou trovei inbreedingu. Také byla zjisténa
prostorova autokorelace zavislosti mezi ptibuznosti populaci a vzijemné vzdalenosti, kterd byla
pozitivni az do vzdalenosti 300 km. Tento poznatek by mohl pomoci v ochrané nizinnych a horskych

populaci (Jafté et al. 2019).

4.1.2  Vliv urbanizace na populace véel

Narust urbanizace miize mit na populace v¢el jak negativni, tak pozitivni vliv. Hlavnim negativnim
jevem je ovlivnéni lokalniho i regionalniho toku genti u ptivodnich populaci véel (Jha a Kremen, 2013b).
U nejvice urbanizovanych oblasti byla zjisténa az desetinasobné zvysena hodnota inbreedingu oproti
normalnim hodnotam (Lopez-Uribe et al. 2015). Pokud se ale zaméfime na lokalni malé populace
ve méstech, existuji ,,ostrivky®, které se vyznacuji zvySenou druhovou i genetickou diverzitou (Fortel
Na tyto kvétiny se nasledné mohou zaméfit dalsi druhy vcel, nékdy i neptivodni (Matteson et al. 2008),
které by za normalnich podminek nenasly zdroj své potravy nebo idealni hnizdni stanovisté v dostatecné
vzdalenosti od jiného nejblizsiho zdroje (Salisbury et al. 2015). 1 v evropskych studiich byl zjistén
pokles populaci druhiti vcel, ktery byl vyrazné ovlivnén urbanizaci a erozi, ktera zasahovala
do pfirozeného habitatu. Populace druhu Colletes floralis Eversman, 1852 (Colletidae, Colletini) jsou
kvali témto vlivim ve Velké Britanii znacné izolované a nemize mezi nimi ani na malé vzdalenosti
probihat geneticky tok (Davis et al. 2010). V jedenacti méstech statu Sao Paula (Brazilie) byl pomoci
mikrosatelitll a allozymli zkouman vliv urbanizace na genetickou diverzitu druhu Euglossa cordata
Linaeus, 1758 (Apidae, Euglossin) (Cerantola et al. 2011). Tato studie odhalila velkou genetickou
rozmanitost a zaroven vykazuji nizkou strukturu populace se vzacnym vyskytem diploidnich trubct.
Z ¢ehoz u populace E. cordata vyplyva vysoky geneticky tok a velka efektivni velikost populace. Nizky
pocet heterozygotll v populacich Sao Paula nebyl zptuisoben selekénim tlakem, ani ¢lenénim populaci
E. cordata. Pokud jsou vysledky spravné, pfedpokladaji se genetické a historicky demografické faktory,
které heterozygozytu samcu ovlivnily (Cerantola et al. 2011). Stejné jako urbanizace zpusobuje
fragmentaci zivotniho prostiedi (Suzuki et al. 2010), je o¢ekavano, ze bude i u méstskych populaci tribu
Euglossini vykazovana snizena efektivni velikost populace a zaroven bude probihat siln€jsi geneticky
drift (Cook a Crozier 1995). Data, ktera vyplyvaji ze studie o E. cordata vykazuji neo¢ekavanou
genetickou odolnost vuci predpokladanym Skodlivym antropogennim vliviim (Cerantola et al. 2011).

V oblastech, kde dasledkem intenzivni urbanizace doSlo k neprostupnosti tzemi, a tim
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k ovlivnéni genetického toku v populaci, byly zaznamenany znamky inbreedingu druhu volné Zzijicich
vcel Bombus vosnesenskii Radoszkowski, 1862 (Apidae, Bombini) (Jha a Kremen, 2013b). Existuje také
souvislost mezi vetsi velikosti téla vel a vyssi frekvenci genetického toku mezi populacemi. Geneticka
struktura populaci souvisi s velikosti téla danych populaci, kdy vétsi druhy maji zdroveii vyhodu delsiho
doletu, a tedy vétsi uzemi pro sbér potravy a hnizdéni (Lopez-Uribe et al. 2019 Jan 22). Pro zvySeni
genetické variability hraje velkou roli obvykla mira migrace vcelich kradloven pro nalezeni nového
hnizda, které muize byt vzdalené i vice nez 9 km. Samci stejného druhu jsou schopni migrovat
ve vzdalenosti o néco vetsi a existuji i ptipady, kdy jedinci vétSich velikosti, naptiklad rodu Bombus,
tuto hranici prekracuji (Jha a Kremen, 2013b). Pozitivni korelaci mezi velikosti druhti a migraci mtizeme
potvrdit i v ndvaznosti na studii, kterd udava nejvétsi druhovou bohatost vcel v idedlni vzdalenosti
od lesnich a luc¢nich oblasti, které jsou piimo propojeny s ptiméstskymi oblastmi. Pro malé véely je tedy
Cibicka et al. 2016). Pro preziti jednotlivych druhli v méstském prostiedi je zasadni, jak zdroj jejich
potravy, tak optimalni podminky pro hnizdéni. Na urcitych méstskych oblastech miizeme pozorovat
hustou podrostovou vegetaci, nadmérné zastinéni a velkou vlhkost. VSechny tyto faktory znesnadnuji
stavbu hnizd a snizuji hustotu populaci (Banaszak-Cibicka et al. 2016).

Brazilska studie se zabyvala vlivem urbanizace na tfi druhy ¢melakd B. bellicosus Smith, 1879,
B. pauloensis Friese, 1913 a B. morio Swederus, 1787 (Apidae, Bombini) (Martins a Melo, 2010).
Nejvyssi genetickou diverzitu vykazoval druh B. morio. Nasledné B. pauloensis, u kterého ale v obdobi
let 1946 az 2012 geneticka variabilita vyznamné klesala. Bombus pauloensis je pokladan za stabilni
(Martins a Melo, 2010), proto vdusledku této studie je predpokladan vliv urbanizace,
kterd u B. pauloensis zplUsobuje zranitelnost. Pro posledni studovany druh B. bellicosus nebyl
v dtsledku omezené populacni velikosti nasbiran dostatek informaci (Maebe et al. 2018). V posledni
sezoné vyzkumu se bohuzel nepodarilo nasbirat zadné vzorky, coz mlize byt zptisobeno celosvétovym
ubytkem vcel, nebo Castymi boutkami s intenzivnimi srazkami. Po boufich v Kostarice v roce 1997
az 1999 bylo zaznamenano pomalejsi kveteni rostlin, které jsou klicovym zdrojem pro vcely a péci
o jejich hnizda (Frankie et al. 2005).

Neéekolik studii také zkoumalo druhovou diverzitu populaci v piiméstskych oblastech, které jsou
tvofeny zelenymi plochami a obytnymi domy se zahradami, ty pro véely poskytuji zdroj potravy
a misto na hnizdéni. Druhovou diverzitu populaci v pfiméstskych oblastech je mozné pftirovnat
k diverzité populaci uvniti rozsahlého lesa (Winfree et al. 2007; Fetridge et al. 2008). Je tedy nadé&je,
ze urbanizace zachovava uréitou biodiverzitu diky botanickym zahradam a parkiim ve méstech, a také
diky ptimé&stskému zahradnictvi. Zahrady sice nemaji pozitivni vliv na oligolektické druhy a biotopové
specialisty, pfesto umoznuji vyskyt druhii s hnizdénim v zemi a také druhiim kleptoparazitickym

(Fetridge et al. 2008).
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4.1.3 VIiv zemédélstvi a pastvy na populace vcel

Zemedélstvi je Cinnosti, ktera je zasadni pro obzivu lidské populace. Jeji intenzifikace snizuje
rozmanitost a hojnost ptiivodnich druhil v€el (Kremen et al. 2002). Snizovani druhové diversity je dano
dvéma hlavnimi d@vody, a to nizkou riznorodosti kvetoucich rostlin, ktera negativné koreluje
s druhovou rozmanitosti v€el (Holzschuh et al. 2006), ale také vyuzivani herbicidi a pesticidil
v zemédélstvi. Pokles v diisledku malé diverzity rostlinnych zdroji miize byt feSen neosazovanim
okraji pole zemédélskymi plodinami, vysazenim smési osiva, které by zvySilo kvétové bohatstvi
a nasledné i bohatost opylovacii (Pywell et al. 2005). Némecka studie se zabyva vztahem ¢meldka druhu
B. pascuorum (Scopoli, 1763) k zemédélskému vyuziti pidy (Herrmann et al. 2007). V této studii
na nékterych izemich Némecka korelacni koeficient hodnot inbreedingu negativné koreloval s velikosti
populaci. Zaroven byla nalezena pozitivni korelace mezi mnozstvim kvetoucich rostlin a velikosti
populaci B. pascuorum. U populaci B. pascuorum, kde byly naméfeny vyssi hodnoty inbreedingu,
byl zaznamenan nedostatek heterozygotlia mala relativni velikost populace. Na tzemi, kde byla
u populaci B. pascuorum zjisténa vétsi velikost populace, je predpokladan silny pozitivni vztah
s dostupnosti potravnich zdroji, a to ke druhu Brassica napus (Brassicaceae) (Herrmann et al. 2007).
U nékterych populaci druhu B. pascuorum byly naméteny vysoké hodnoty inbreedingu (Herrmann et
al. 2007), coz je v rozporu se studiemi z Velké Britanie (Darvill et al. 2004). Populace B. pascuorum,
kde byl naméfen niz§i stupenn heterogenozity, vykazovaly malou popula¢ni velikost nez populace
s vy§8im stupném heterogenozity. Rozhodné nemtizeme vyloucit inbreeding jako ddvod ztraty
heterozygozity v populacich pravé v zavislosti na vysoké hodnoté inbreedingu (Gerloff a Schmid-
Hempel, 2005). Dalsi moznosti, ktera mlize vysvétlit negativni korelaci mezi velikosti populaci
a zvySenou hodnotou inbreedingu je snizena produkce d€lnic a tim i sniZena reproduk¢ni schopnost.
U neotropického druhu B. atratus Franklin, 1913, bylo zjisténo zpomaleni ristu populaci zpiisobené
produkeci diploidnich trubct. Je také pravdépodobné, ze prostorové rozsiteni plodin ovlivnilo velikosti
kolonii v nasledujicim roce (Herrmann et al. 2007).

Pesticidy jsou latky, které slouzi k ochrané¢ zemédélskych plodin a svym chemickym slozenim
na urcité Skiidce a nemoci, naptiklad fungicidy, aficidy, insekticidy, herbicidy, arborocidy a dalsi (Gevao
et al. 2000). Vyuzivaji se hlavné pro zvyseni efektivity zemédélstvi, ktera neustale stoupa, ale prave
stoupani produkce plodin a potencialni pokles opylovacti by mohl zpisobit problémy lidské populaci
(Popp et al. 2013). Jednim z mnoha pesticidd, které jsou vyuzivany pro kontrolu bylozravych hmyzich
§kadcd, jsou neonikotinoidy. Tyto latky se aplikuji na semena plodin pro ochranu vyristajici rostliny,
ale jsou to latky perzistujici v pudé, vodé a sedimentech, a tak pusobi znecistény povrchové vody.
Ta je pohlcena nejen hospodaiskymi rostlinami, u kterych jsou nasledné tyto latky obsazeny v pylu
a nektaru a maji vliv na populace véel (Woodcock et al. 2017). Ve §védské studii byla zjisténa spojitost
mezi nizkou hustotou samotaiskych i socidlnich véel a pouzitim systemickych neonikotinoidd. Dal§im

zjisténim byla negativni korelace insekticidd s tvorbou hnizd solitérnich véel. Na polich, kde byly
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v prub¢hu hnizdni sezony pouzity neonikotinoidy, bylo nalezeno 6 z ptivodnich 8 vytipovanych hnizd
opusténych (Rundlof et al. 2015 5). Diivod neschopnosti veel stavét hnizda jesté neni plné€ vytesen,
ale predpoklada se ovlivnéni nervové soustavy pesticidy, které zpisobi naruSeni paméti, navigacnich
schopnosti (Gill a Raine, 2014), i schopnosti starat se o potomstvo (Crall et al., 2018). Ttetim zjiSténim
byla negativni korelace s riistem kolonii a reprodukci ¢melaka Bombus terrestris Linnaeus, 1758
(Apidae). U tohoto druhu byl pozorovan snizeny ptirtistek hmotnosti larev, ktery je ov§em zasadni pro
nasledujici produkci kradloven a samcti (Whitehorn et al. 2012). Nejspise prave diky této skutecnosti byl
zaznamendn 85% pokles v reprodukci (Rundlof et al. 2015 5). Ve studii na vcele medonosné
(A. mellifera) byl zjistovan vliv nenikotinoidi na genetickou variabilitu populaci. Jako zasadni ¢innosti
pro zdravou populaci je zde brano uspésné pateni kralovny s trubci. Pafeni vSak miize byt ovlivnéno
neonikotinoidy. Ty ovliviiuji prostorovou orientaci kralovny, coz je dilezité pro uspé$né nalezeni
trubcll. Ztrata orientace a neuspésnost pareni nasledné snizuje rist populace kralovny, ktera je ovlivnéna
neonikotinoidy. Pfedpoklada se, ze bude redukce rastu kolonie v hnizdech ovlivnéné kralovny nasledné
pretrvavat az do jeji smrti (Whitehorn et al. 2012). Existuje také rozdil u populaci v¢el mezi staty, které
se specializuji na péstovani riznych plodin. Napiiklad v Mad’arsku a ve Velké Britanii, kde je jako zdroj
picnin vyuzivana Brassica napus, byl zjistén vyssi vyskyt nemoci v tlech (Woodcock et al. 2017).
Dalsim ptikladem je hromadné vymirani vcel na izemi Némecka, Italie, Slovenska a Francie, kde doslo
k sadbé kukufi¢nych semen. Seci stroje vytvorily oblak toxického prachu, kde byly vcely vystaveny
smrtelné davce neonikotinoidi (van der Sluijs et al. 2013). Zaroven musime brat v ivahu rozdilnost
reakce na tyto pesticidy u volné Zijicich druht v€el a v€ely medonosné. Citlivost na tyto toxické latky
pro jednotlivé druhy vcel neni zcela vyfesena. V nékterych ptipadech je vysvétlena rozdilnou primérnou
télesnou hmotnosti jednotlivych druht, kdy vét§i druhy vykazuji nizsi citlivost vici tomuto typu
pesticidli (Cresswell et al. 2014). Zjisténi téchto faktd vedlo k vyznamnému omezeni pesticidii v Evropé
a vroce 2018 byl Evropskou Unii vydan zédkaz pouzivani neonikotinoidi v zem&délstvi (nafizeni ¢.
1107/2009/EU). Mizeme brat tento zdkaz jako vyznamny krok vpied k uvédoméni dileZitosti
opylovaci pro lidskou populaci.

Mezi dalsi antropogenni ¢innosti, které ovlivituji populace vcel je pastva zeméde€lskych zvirat.
Tato ¢innost ukazala u vétSiny studii jednotny trend, a to pokles abundance, ktery se odvijel od zvyseni
intenzity pastvy (Kimoto 2010). Predpoklada se, Ze hlavni souvislosti mezi zménou hojnosti a druhové
rozmanitosti ¢melakut je dopad pastvy na rostliny rostouci na danych stanovistich. Musime tedy studovat
i vliv pastvy na druh rostliny preferovany urcitym druhem véely. Napiiklad byl zjistén hojn&jsi rist
rostlin Hedysarum Linné, 1753 (Fabaceae) a Saussurea Lipsch, 1964 (Asteraceae) v nasledujici sezoné
v oblastech, kde byla pastva v 1ét€ predeslého roku zastavena (Xie et al. 2008). Existuji 1 studie, které
zvyseni druhové diverzity nezaznamenaly (Mayer 2005). Velky vliv na zvySeni druhové rozmanitosti
melo zastoupeni taxonti. Dlllezita byla rozdilnost citlivosti viici ubytku vegetace. Jednim z taxont, ktery
je velmi citlivy, je naptiklad rod Bombus (Goulson et al. 2008; Banaszak-Cibicka et al. 2016). Pro

nékteré druhy byla dokonce hojnost pastvy pozitivné spojena s hojnosti v¢el. Druhy, které na této
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¢innosti profitovaly, tvofi zemni hnizda a samotnou pastvou doslo ke zvySeni hnizdnich pftilezitosti
(Vulliamy et al. 2006). Vliv pastvy na druhovou a genovou diverzitu neni jeste zcela vyfesen a z hlediska
genetické diverzity bohuzel ani zddné studie neexistuji. Existuji vSak studie, které hodnoti pastvu
hospodaiskych zvitat jako negativni pro populace vcel (Franzén a Nilsson, 2008; Minckley, 2014; Xie
et al., 2008), ale také studie, které ji shledavaji pozitivni (Carvell 2002; Morandin et al. 2007).

4.1.4 Vliv parazitd, parazitoidu a patogenu na populace vcel

Dalsim zkoumanym faktorem, ktery ovlivituje populace vcel, jsou parazité, parazitoidi a patogeny.
Mnoho studii je zaméfenych na A. mellifera, jako je to naptiklad u vlivu Varroa destructor Anderson &
Trueman, 2000 (Acari), ktery v n€kterych pfipadech slouzi jako vektor pro RNA viry, které jsou
nasledn¢ prenaSeny nejen na 4. mellifera, ale i na voln¢ zijici druhy vc¢el. Dal§i nejvice zminovanou
skupinou, hned po véele medonosné, jsou ¢melaci. Studie s tématikou vlivu patogeni a parazitli na voln¢
zijici veely se vyskytuji velice ziidka a je celkov€é znamo velmi malo informaci. Apis mellifera je
pro nas v této tématice velice dllezita. Je pokladana za vektor, ktery dale prenasi nakazy z komeréné
vyuzivanych populaci na ¢melaky a dalsi volné¢ zijici véely (Manley et al. 2019).

V¢éela medonosna neni jediny druh, ktery je komeréné vyuzivan v zemédelstvi. Ke komerénimu
opylovani jsou vyuzivany rizné druhy ¢melaki, nejcastéji B. terrestris, u kterych se bézné objevuji
patogeny (Colla et al. 2006). Napftiklad trachealni rozto¢ Locustacarus buchneri Stammer, 1951 (Acari)
roztoCem, coz vede ke snizeni efektivity pro nalezeni potravniho zdroje u ¢melakl. Dalsi parazit,
ktery ma stejny efekt na vceli hostitele, je sttevni prvok Crithidia bombi, kvuli které véely primérné
navstivi o 12 % méné kvétl, nez neinfikované vcely (Otterstatter et al. 2005). Tito ¢melaci a 4. mellifera
mohou zpisobit §ifeni patogend mezi volné Zijici populace a druhy vcel (Woolhouse et al., 2001).
Napftiklad v Ontariu byla zaznamenédna az 75% infikovanost divokych ¢melakd, zptisobena prenosem
z komeréné vyuzivanych druhti rodu Bombus. Pfenos patogenli byl zdvisly na ro¢nim obdobi
a promofenost patogenem klesala se vzdalenosti od sklenikil, kde byly chovani komeréné vyuzivani
¢melaci (Otterstatter a Thomson, 2008). Crithidia bombi je sttevni prvok, ktery snizuje fitness hostitele
a ovlivituji vyvin ovarii, coZ ohrozuje produkci nasledujici generace kraloven a trubcti (Imhoof a
Schmid-Hempel, 1999). V Severni Americe byl v prubéhu nékolika desitek let zaznamenan rapidni
pokles populace u volné zijicich ¢melaki. Je predpokladano, ze béhem poslednich 20 let doslo ke sniZeni
relativniho zastoupeni B. occidentalis Greene, 1858, B. pensylvanicus (De Geer, 1773), B. affinis
Cresson, 1863 a B. terricola Kirby, 1837 (Apidae, Bombini) az 0 96 % a jejich geografické rozsifeni
bylo redukovano o 23 az 87 % (Cameron et al. 2011). V Chile také zaznamenali vyznamnou zménu
v diverzité populaci ¢melakl. Pivodni druhy B. dahlbomii Guérin-Méneville, 1835 byl zcela vytlacen
nepuvodnim B. terrestris. Jeho §ifeni je odhadovano na 200 km za rok. Potlaceni ptuvodnich druhd
je kromé silného konkurenéniho tlaku pfipisovano také vlivu paraziti C. bombi a Nosema bombi

Fantham & Porter, 1914 (Microsporidia) (Schmid-Hempel et al. 2014).
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Dalsim problematickym patogenem je Nosema ceranae Ingemar Fries, 1996 (Microsporidia),
ktera byla v dtsledku transportu rozsifena i do Evropy a Ameriky, kde se ji velmi dafi. Jeji prevalence
v studovaném prostiedi byla rovna az 21 % (Meeus et al. 2011). Tento patogen je snadno pienosny
z A. mellifera mezi volné zijici vCely a v nékterych ptipadech plsobi jedinci nekterych druhti ¢meldki
jako distributofi tohoto prvoka, aniz by byli sami nakazeni (Folly et al. 2017). Diikazem pfenosu tohoto
patogenu je i zaznamenany vyskyt N. cernae nejen u divokych ¢melaka Zijicich v Evropé, Ciné a Jizni
Americe (Plischuk et al. 2009; Graystock et al. 2013), ale také u solitérnich vcel v Evropé (Ravoet et al.
2014). Dramaticky pokles populaci druhit B. occidentalis, B. pensyllvanicus, B. affinis a B. terricola
v USA v pritbéhu ne€kolika desitek let byl na mnoha mistech predpokladén, ale zdaleka ne v tak zna¢ném
rozsahu. Na fad¢ mist se staly tyto druhy vzdcnymi (Cameron et al., 2011; Williams a Osborne, 2009).
Na odtivodnéni tohoto poklesu existuje n€kolik teorii. Jednou z nejvice podporovanych je rozsireni
nakazy druhu N. bombi, které puvodné zasahlo pouze komeréni kolonie, ale nasledné se rozsitilo
i do divokych populaci (Colla et al. 2006; Cox-Foster et al. 2007). Tuto teorii podporuje i vySe zminéna
studie (Cameron et al. 2011), kterd u klesajicich populaci druhti rodu Bombus potvrdila zvySenou
prevalenci N. bombi, ale pro potvrzeni pfimého spojeni druhem Bombus terresris a invazivnosti nakazy
je doporucen geneticky screening a dal$i zkoumani jak N. bombi, tak dalSich moznych patogend
(Cameron et al. 2011). Pii studiu populaci B. auricomus (Robertson, 1903) byla zjisténa zavislost
roz§ifeni infekce na kastach. Nejvy$si miru infekce vykazovali trubci, nasledovala kasta délnic
a nejmensi miru infekce vykazovala kralovna a kasta budoucich kraloven (Chu a Cameron, 2017).
pesticidli, ztrata habitatu, nebo napiiklad niz§i genetickd rozmanitost u B. occidentalis
a B. pensyllvanicus (Szabo et al. 2012). Mala efektivni velikost populace v kombinaci se zvySenym
potencidlem inbreedingu a genetického driftu mlize zvySovat Sanci nakazeni populace N. bombi.
Byla také zaznamenana vysoka mira genetického toku, ktera dava nadéji moznym doplnénim diverzity
disperzi pfi ztrat¢ diverzity pii genetickém driftu (Zayed 2009; Cameron et al. 2011). Dalsi studie
ze Severni Ameriky zkoumala vliv N. bombi na druhy B. occidentalis a B. moderatus (Linnaeus, 1761).
Infekce druhu B. occidentalis patogenem N. bombi dosahovala az 44 %, za to u druhu B. moderatus
byla znatelné niz$i. Stejné jako u nékazy stfevnim prvokem C. bombi, i zde byla zjiSténa negativni
korelace mezi nizkou genetickou diverzitou a rozSifenim infekce u populaci Bombus occidentalis
a Bombus moderatus (Koch a Strange, 2012).

Ve Velké Britanii byla zkoumana 0spé$na invaze ¢melaka B. hypnorum (Linnaeus, 1758),
ktery unikl z pevniny od konkurenc¢niho tlaku. Ani vysoka prevalence C. bombi a dalSich parazitd
neomezuje §iteni populaci B. hypnorum po Velké Britanii (Jones a Brown, 2017). Piedpoklada se,
ze britska populace B. hypnorum vznikla za pomoci maximalné¢ dvou nékolikanasobné oplozenych
kraloven.Ve studii druhu B. hypnorumbyla vypoétena prevalence C. bombi vydélenim poctu vSech
kraloven poctem nakazenych kraloven. Bombus hypnorum vykazoval vys$Si prevalenci patogenti

C. bombi nez nativni druhy véel. Nejvétsi vliv na preziti kraloven druhu B. hypnorumbyla méla praveé
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vysoka prevalence a vyssi citlivosti vli¢i patogentim. Pfes vysokou prevalenci parazitii a jejich vliv na
populace B. hypnorum nezabrénil rychlému rozsiteni po Velké Britanii. Jednim z faktord, ktery mohl
potencialné ptispét k tomuto tispéchu v siteni B. hypnorum, je potravni generalismus tohoto druhu, ktery
je dobte prizpisoben na méstské podminky. Dal§im faktorem je bivoltinnost B. Aypnorum, coz ptispiva
k jeste rychlejsimu popula¢nimu ristu (Jones a Brown, 2017). Jelikoz nedochazi k hibernaci krélovny,
muze kralovna najit partnera a ihned zalozit kolonii. Ztrata hibernace je moznym divodem zabranéni
infekce Sphaerularia bombi Dufour, 1837 (Nematoda) pro populace B. hiypnorum. Posledni moZznosti je
Brown, 2017). Studie na Hebridenskych ostrovech (Whitehorn et al. 2011) potvrzuje negativni korelaci
prevalence stievniho parazita C. bombi spoklesem genetické heterozygozity u populaci druhu
B. muscorum (Linnaeus, 1758). Nizka imunokompetence mtize byt zptisobena nizkou heterozygozitu,
coz ma za nasledek zvySenou citlivost k infekci. Dalsi moznosti je selekce u populacich vcel
v kombinaci s nizkou geneticku diverzitou, kterd vede k rychlej§imu Sifeni C. bombi v populaci.
U inbrednich populaci véel, kde byla vyssi infekce C. bombi, bylo zjisténo nizsi rozsifeni populaci,
coz by mohlo odrazet neschopnost inbrednich populaci pfezit vysoké urovn¢ infekce (Whitehorn et al.
2011).

DalSim parazitem, ktery napadl evropsky druh Bombus terrestris, u kterého probehla invaze
do Tasmanie, je rozto¢ Kuzinia laevis Zachvatkin, 1941 (Acaridae). Kuzina laevis byl pfitomen az na
80 % jedinct z populace, a to v poctu 350 az 400 jedincl K. laevis na jednoho jedince B. terrestris.
U nativnich rodd vcel se ovSem objevuje az 800 K. laevis na jednoho jedince nativnich vcel. Pro
B. terrestris to znamena malé genetické zatizeni, presto byla naméfena mald genetickd diverzita
tasmanské populace B. ferrestris. To ovSem populaci nemusi negativné ovlivnit. V Tasmanii

v

nejSkodlivejsi paraziti chybi, a tak je K. laevis jediny paraziticky stresor.

4.2 Historickd demografie véel

K $ifeni populaci dochazi ve vétsing piipadi tfemi zplsoby. Diky lidmi zprostiedkovanému transportu,
kdy je Sifeni netimysIné, umysiné Sifeni za ucelem komercniho opylovani, nebo z divodu meénicich
se podminek, které dané druhy vede ke zméné¢ stanovisté (Lopez-Uribe et al. 2014). V této ¢asti se budu
zaobirat hlavné klimatickymi vlivy na populace vcel.

Jednou ze studii, ktera zaznamenava neumyslné rozsifeni druhu véely, je studie o druhu Ceratina
smaragdula (Fabricus, 1787) (Apidae, Ceratinini) na Havaj (Shell a Rehan, 2017). Tento druh je
na téchto ostrovech povazovdn za neplvodni, ale béhem néckolika let doslo k rozsahlé expanzi,
kdy se C. smaragdula rozsifila napfi¢ ostrovem Maui ve velkém rozsahu nadmoiskych vysek.
Nebezpeci druhu C. smaragdula tkvi i ve stejné hnizdni strategii, jako mé ptivodni druh rodu Hylaeus a
to hnizdéni ve stoncich rostlin (Ali et al. 2016). To pro ptivodni endemicky druh pfinasi konkurencni
tlak, ktery jim snizuje reprodukéni tspéch (Magnacca 2007). Genetickd homogenita hawajskych

populaci naznacuje kratkou genetickou izolaci nativniho druhu C. smaragdula, ktery byl zaznamenan
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pred 40 lety od druhotné kolonizovaného druhu C. smaragdula, kterou kromé molekularnich studii
podporuji i historické zdznamy (Ali et al. 2016). V neposledni fad¢ se spekuluje o vlivu neptivodniho
druhu rodu Ceratina na celkovy ekosystém Hawaijskych ostrovil. Piisobi zde jako opylovac invazivnich
druhii krytosemennych rostlin a zapficiiiuje tlak na ptivodni druhy vcel (Pleasants a Wendel, 2010).

Nejcastéjsim typem rozSiteni u hmyzu je ,Island hopping“, rozptyl na veliké vzdalenosti
a antropogenné usnadnény transport. Rozptyl na velké vzdalenosti neni podporovéan kvili ocednskym
a vzdusnym proudim, které zabraiuji letu a raftingu do této lokace (Tabata 1975). V ptipadé rozsifeni
druhu C. smaragdula na hawajské ostrovy je nejvice podporovana posledni moznost (Shell a Rehan,
2017). Stejny typem rozsiteni vyuzil i druh Ceratina dentipes Friese, 1914 (Apidae), ktery kolonizoval
do jihovychodni Asie. V jihovychodni Asii byla porovnavana genetickd diverzita C. dentipes s trasami
antropogenniho transportu (Shell a Rehan, 2019). Ceratina dentipes ptivodné pochézi z Afriky. Casovy
ramec ptichodu C. dentipes odpovida prichodu lidi do Indonésie a je odhadovan do doby pied 70 tisici
lety (Westaway et al. 2017).

Dalsim typem je cilené Sifeni pro hospodaiské ucely, kdy byly japonské populace druhu
Anthophora plumipes (Lepeletier, 1841) pragmaticky rozsifeny v Severni Americe pro opylovani
zemédélskych plodin. Analyza, zalozena na 11 mikrosatelitovych lokusech a caste¢né sekvenci
cytochrom oxidazy c, byla vyuzita na studium solitérnich vcel rodu Anthophora (Apidae, Anthophorini)
(Cerna et al. 2017). Druh Anthophora plumipes se nachazi v Evropé, severni Africe a na Stiednim
vychod¢ Bond a Kirby, 1999). Dtive byl povazovan za jeden druh spole¢né s druhem Anthophora
villosula Smith, 1854, ale pomoci nuklearnich a mitochondrialnich markert byla zjiSt€na geneticka
diferenciace od A. plumipes. Haplotypy populaci A. plumipes v Recku, Izraeli a Spanélsku také
naznacuji urcity stupen diferenciace a endemismu. Tato diferenciace mize byt dana fragmentaci krajiny
po konci doby ledové. Analyzy, které se zaméftili na britskou populaci, odhalily nizkou efektivni velikost
populace a asymetricky tok genti ze zapadni Evropy (Cerna et al. 2017). Dalsim druhem je Lasioglossum
leucozonium (Schrank, 1781) (Apoidea, Halictidae), ktery byl do Severni Ameriky zavlecen pted zhruba
sto lety. Populace L. leucozonium vykazuji nizkou hodnotu heterozygozity a kolem 30% samcti
je diploidnich, a tedy neplodnych (Zayed et al. 2007).

Jednou z pfic¢in pohybu populaci opylovaci jsou také klimatické zmény, které nepisobi pouze
zmény velikosti populaci, ale také méni ptirodni podminky habitatu. Zménou pfirodnich podminek
dochazi bud’ k velmi pomalému pfizptisobeni, nebo migraci za podobnymi pfirodnimi podminkami.
V disledku progresivni zmény klimatu v Australii do§lo u druhu Ceratina australensis (Perkins,1912)
(Apidae) k posunu populaci smérem k pobteznim oblastem (Dew et al. 2019). Populace jizni Australie
zahrnuje pouze jeden haplotyp, coz je mozné vysvétlit nedavnym vznikem populace, kdy nebyl
dostate¢ny ¢as pro vznik novych haplotypi (Dew et al. 2016). Do budoucnosti je v subalpinskych
a vysokohorskych oblastech pfedpokladan nardst chranéné zony obyvané druhem C. australensis
o témét 4 %, coz potvrzuje domnénky o zvySeni efektivnosti populace po glacialnim maximu posledni

doby ledové (Dew et al. 2016). Se zménou klimatu a zvySovanim aridifikace by mél ptijit celkovy nardst
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potencidlnich stanovist, ktery je pro druhy adaptované na sucho idedlni. Australska vcela druhu
Exoneurella tridentata (Huston, 1976) (Apidae, Allodapini), kterd je také prizpiisobena suchym
podminkdm, maze byt vice zranitelnd vic¢i zméné klimatickych podminek v dasledku potravni
specializace na druhy stromti pochazejici z ¢eledi Sapindaceae a Fabaceae (Silva et al. 2018). Ceratina
australensis ma jako zéstupce potravnich generalistd vyhodu v travnaté krajing, kterd je ochuzena
o stromovity porost (Hall et al. 2019). Pokud budou klimatické zmény pokracovat, potencialni stanoviste
tohoto druhu budou zasahovat do oblasti, které jsou v Australii nejvice obydlené a dojde ke kontaktus
vlivy urbanizace a zemédélsky vyuzivanou pidou. Ani tyto podminky ale nemusi vést k poklesu
populaci. Jak jsme vySe zmiflovali, tento druh je zvykly na podminky, které jsou v ur€itém sméru
podobné méstskym podminkdm (Dew et al. 2019).

Dalsi oblast, ktera zaziva klimatické zmény, je Brazilie, ktera je domovem orchidejové véely druhu
Euglossa iopoecila Dressler, 1982 (Apidae, Euglossini). Geneticka struktura tohoto druhu byla utvarena
udalostmi, které tento druh orchidejovych vcel diverzifikovali do 3 populaci na tomto uzemi. Kromé
klimatickych zmén nemizeme vyloucit vliv selekéniho tlaku, ktery mohl také ovlivnit genetickou
a fenotypovou rozmanitost. Bylo nalezeno pravdépodobné centrum pavodu tohoto druhu,
které se nachazi v koridoru biologické a genetické rozmanitosti (Frantine-Silva et al. 2017).
Je predpokladano, Ze diferenciace E. iopoecila na dne$ni 3 populace je zptisobena izolaci jednotlivych
populaci a zarovenn mnohonasobnym vyhynutim a rekolonizaci populaci zptisobenou kolisanim klimatu
na daném uzemi (Carnaval a Moritz, 2008). Vysledky SMD, které se soustiedily na stfedni holocén,
naznacuji velké propojeni populaci E. iopoecila podél pobiezi Atlantického pralesa. Tento scénar mize
usnadnit disperzi samct a vysvétlit vyssi uroveinl toku gentl, cozZ ma za nasledek nedostatek genetické
struktury mezi odlisnymi klastry (Penha et al. 2015). Na zdkladé dvou hypotéz bylo nalezeno izemi,
které lze povazovat za klimaticky stabilni, coz bylo historicky potvrzeno. V refugiich Bahnia
a Pernambuco prevlada stabilni klima jiz 130 tisic let, coz by mohlo byt zasadni pro pteziti druhd
za kritickych podminek (Carnaval a Moritz, 2008). V Atlantickém lese zaroven neprobihd dostatecna
ochrana, kterd by omezovala antropogenni vlivy a tim i prohloubeni klimatickych zmén, coz ma
za nasledek nizkou uroven genetického toku mezi ttemi populacemi E. iopoecil (Frantine-Silva et al.
2017). Vyse jsme se zajimali o potravni generalisty, ktefi jsou méné€ limitovani zdrojem své potravy.
Melitta nigricans Alfken, 1905 a M. tricincta Kirby, 1802 (Melittidae, Melittini) jsou druhy potravnich
specialistl, které jiz za dobu své existence pocitily klimatické zmény spolu s blizce pfibuznym druhem
M. leporina (Panzer, 1799). Melitta leporina se specializuje na rostliny rodu Fabaceae, které jsou
v Evropé hojné (Michez et al. 2008). U druhu M. leporina byla zjisténa neobvykle vysoka troven
polymorfismu. Sice se pifedpoklada, ze generalisté maji vyssi genetickou variabilitu (Habel et al. 2009),
ale v hodnoté, ktera byla zjisténa v této studii u specializovaného druhu, ji je mozné vysvétlit vice
zpasoby. Pro udrzeni tak vysoké urovné genového polymorfismu mohla hrat roli velikost populace,
vysoka integrovana rekombinace, nebo vyvazeny vyber ptisobici na dva lokusy (Dellicour et al. 2015).

Tyto 3 studované druhy se diky své blizké ptibuznosti podobaji vzajemnou morfologii a ptivodem
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(Greenleaf et al. 2007), ale jsou mezi nimi i genetické rozdily, které vyplyvaji z velikosti populaci.
Zatimco je u M. leporina ziejmé velkd efektivni velikost populace, kterd trva jiz delSi dobu,
u M. nigricans se predpoklada nedavny rapidni populaéni rist z malé populace (Dellicour et al. 2015).
Dalsi znak, ktery mize odraZet genetickd rozmanitost téchto druhil, je dynamika jejich populaci.
Ta mtze byt ovlivnéna nizsi hojnosti a rozsifenim potravniho zdroje, coz by teoreticky u specialistt
mohlo zptsobit nizsi genetickou diverzitu, ktera je viditelna u druhu M. tricincta. Pro druh M. nigricans
ovSem neexistuje vzorec, ktery by lehce vysvétlil jeho genetickou variabilitu. VSechny tyto déje
nemohou byt vysvétleny pouze zménou klimatu (Taberlet et al. 1998). Jelikoz by tyto vlivy musely
pusobit na vSechny druhy stejnym zptsobem. Zde je nutné zohlednit zpiisob Zivota, specializaci na
potravni zdroje a jejich hojnost (Dellicour et al. 2015). Mizeme ptredpoklédat ti¢inky kombinace faktort
nedavného rozsifeni a nardstu populace, které probéhlo pred zhruba 2000 lety a malé dostupnosti
potravniho zdroje.

Jednou z nejzranitelngj$ich ¢asti Afriky z hlediska klimatickych zmén je fauna ,,winter rainfall
area“. Dnes je africky destny prales omezena na tizemi, které pokryva 150 000 km? (Kuhlmann et al.
2012). V dusledku zvySovani teplot byly zaznamenany nejvétsi druhové ztraty zivocichii na vychodni
stran¢ ,,winter rainfall area®, coz odrazi zvySovani gradientu aridity (Arenas et al. 2012). Byl zjistén
pokles potravnich zdroji pro opylovace az o 50 %, v disledku fenologickych posuni vyvolanych
klimatickymi zménami (Arenas et al. 2012). Mistni druhy vcel vSak nevykazuji velkou miru
synchronizace se svymi hostitelskymi zdroji (Aizen et al. 2009). Pravdépodobnéjsi moznosti, ktera
vysvétluje druhovy pokles 1épe nez snizeni potravnich zdroji, je zména klimatu. Nejvetsi citlivost
na zmeény teploty a pozdni nastup zimnich destd vykazuji rostliny rodu Oxalis. Coz by mohlo ovlivnit
druhou stranu tohoto vztahu, sniZzenim reprodukce rostlin a zménou struktury vegetace (Parmesan 2006).
Teplota a faktory prosttedi neovliviiuji pouze demografii, ale také troven sociality primitivne socialnich
véel. Znamky sociality se ve vétsiné piipadi objevuji v niz§ich nadmotskych vyskach a teplejsim
klimatickém prostiedi (Soucy 2002).

Klima neni jedinym vlivem, ktery miZze zapficinit Sifeni, stup a pfesun populaci. Jednim z vlivi
muze byt nasledovani potravniho zdroje, coz je typické pro potravni specialisty. Prave tuto hypotézu
podporuje i nedavna studie ze Spojenych stati Americkych, kde Peponapis pruinosa (Say, 1837)
(Apidae, Eucerini) expandovala z oblasti sttedni Ameriky do mirného pasu Severni Ameriky (Lopez-
Uribe et al. 2016). VétSina hmyzem opylovanych rostlin neexpanduje do jinych podnebnych past,
a nebo expanduji, ale nejsou nasledovany svymi specifickymi opylovaéi (Kim a Sappington, 2006).
Proto je tato studie jedine¢na. Pomoci DAPC analyzy byly odhaleny tfi geneticky rozdilné klastry, které
s nejvetsi pravdépodobnosti zlstavaji izolované a bez zaznamenané migrace. VSechny tyto populace
nasledovaly jejich rostlinného hostitele Cucurbita foetidissima Say, 1837 (Cucurbitaceae). Pomoci
koalescen¢ni analyzy byly odhadnuty demografické parametry. Tato analyza prokazala nizkou
genetickou variabilitu oddélenych populaci, které zaroven odolavaji, jak negativnim G¢inktiim nizké

genetické variability, tak tlaku intenzivniho zeméd¢lstvi a ztraté habitatu (Lopez-Uribe et al. 2016).
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5 Zavér

Pochopeni faktort, které ovlivituji populacni genetiku vcel, miize pomoci k ochran€ nejen ohrozenych
druhii véel, ale k celkové ochrané hmyzich opylovact. Jak ukazuji v této bakalarské praci, metody
populacni genetiky ndm jsou schopny ukazat faktory, které ovliviiuji populace vcel. Pro ziskani znalosti
o opylovacich, kteti jsou dileziti pro pestovani zemédélskych plodin, je nutné zabyvat se touto
tématikou globalné.

S ménicimi se klimatickymi podminkami mize dojit ke zvySeni genetické diverzity u druht,
které jsou lépe prizptisobené teplejsim podminkdm nebo suchu. Dale muize dojit k migraci
za vyhovujicimi podminkami nebo k zanikd druht, které nejsou schopny rychlého ptizplsobeni.
Pfirozené¢ suché a teplé podminky ve méstech mohou nékterym druhim vyhovovat. U populaci,
které se v méstském prostiedi ispéSné mnozi, a probiha plynuly geneticky tok, je zaznamenana vysoka
genova diverzita. Klimatické zmény a antropogenni ¢innost jsou ale spise pro véely negativni. Naptiklad
v Alpinskych oblastech se se zvySujici teplotou posouvaji populace chladnomilnych druhit do vyssich
nadmofiskych vySek. Druhiim Bombus balteatus a B. sylvicola, které tuto oblast obyvaji, se zmensuje
jejich ptirozeny habitat a zaroven se snizuje zdroj potravy a prostor na hnizdéni. V dusledku poklesu
velikosti populaci druhlt B. balteatus a B. sylvicola a zaroven jejich izolaci, by mohlo dochazet
ke zvySovani inbreedingu a poklesu genetické diverzity.

Zeméedélské plodiny se mohou zdat jako velky potravni zdroj pro hmyzi opylovace,
ale vyuzivané pesticidy tento zdroj znehodnocuji. Insekticidy a fungicidy vcely bud’ ptimo zabiji,
nebo snizuji jejich reprodukéni uspéch. Dalsim piikladem antropogenni hrozby je Sifeni patogeni,
které se pomoci komercné vyuzivanych opylovacti mohou dostavat do volné Zijicich populaci vcel.
Dale bych chtéla poukazat na mozné zpusoby Siteni studovanych vcel. Prvnim zptsobem je samovolné
Siteni, kdy dochazi k expanzi druhu za jeho potravnim zdrojem. Dal$im zptisobem je cilenym pfenosem
lidmi za ucelem opylovani, jak tomu bylo u druhu Anthophora plumipes, nebo nezamérné zavlecent,
jako u druhu Lasioglossum leucozonium. Populace obou druhti vykazuji velmi nizkou genetickou
diverzitu. Presto jsou zavleCené druhy Uspé$né a mohou vytvafet problémy pivodnim druhiim,
jako naptiklad vcela Ceratina smaragdula, ktera na hawajskych ostrovech ohrozuje ptivodni endemické
druhy rodu Hylaeus.

Mnoho studii popula¢ni genetiky véel se zabyva pouze véelou medonosnou (4. mellifera).
Nemizeme ovSem kategorizovat poznatky antropogennich vlivi na populacni genetiku vdcel,
které obyvaji jak rizna klimaticka pasma a maji rizné potravni, socialni a hnizdni strategie, na zakladé
zkoumani pouze jednoho druhu, navic ¢asto uméle chovaného ¢lovékem. Z divodu malého poctu studii
na téma populacni genetiky volné Zijicich véel neni mozné vytvofit Gplny obraz vlivu klimatu,
zemédelstvi, urbanizace ani patogend na tyto populace. Pro budouci vyzkum bych doporuéila zkoumani
nejen genetické diverzity a fylogeneze jednotlivych rodt a druhti vcel, ale také sledovani podrobnych
dopadi na jejich populace. Budouci ziskané informace by nam mohly ukazat nejCastcjsi pticiny poklesu

populaci opylovacii, a tedy mozna feSeni problému.
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