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Abstrakt

Diky velkému rozvoji novych metod a mnozstvi a dostupnosti molekularnich dat se
v ptedchozich letech vyrazn¢ ménil nazor na fylogenezi mnoha skupin véetné vcel. Diive se
k ur€eni ptibuznosti mezi jednotlivymi taxony vyuzivala morfologicka data. Dnes se
pouzivaji prevazné data molekularni, ktera se ptipadné kombinuji s morfologickymi znaky.
Diky vyuziti technik molekuldrni biologie miizeme s vétsi presnosti urcit vztahy mezi
jednotlivymi taxony.

V této bakalarské praci jsou shrnuty soucasné nazory na ptribuznost véel a rizné
moznosti klasifikace s ohlédnutim na historii klasifikace a evoluci nékterych znaki, jako
napftiklad specializace na druhy hostitelskych rostlin a dalsi. Také je zde rozebrana pozice vcel

v nadceledi Apoidea.

Klic¢ova slova: Fylogeneze, Anthophila, Apoidea, bazalni ¢eled’, evoluce

Abstract

As a result of a new methods and a mount and availability of molecular data, we
changed our understanding of phylogeny of many groups, of course the phylogeny of bees
too. In the past, only the morphological data were used to find out the relationships between
taxa. Today, we use molecular data, which can be combined with morphological knowledges.
Because of using the molecular biology methods, we can solve the relationships among taxa
more precisely.

This work summarizes present view on phylogeny bees with a look at history of bee
classification and evolution of some characters, for example host plant specialization and

more. The position of bees in the superfamily Apoidea is also described in this work
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1 Uvod

V¢ely jsou velmi pocetna skupina, ktera patii do fddu Hymenoptera (blanoktidli).

V soucasnosti je uznavano sedm celedi, ve kterych je popsano vice jak 20 000 druht (20 230)
(Ascher & Pickering, 2017).

Jsou to jedni z nejdulezitéjsich opylovact krytosemennych rostlin a ekonomicky
medonosna (Apis mellifera). V¢ely vznikly nékdy ve stiedni kiid€, piiblizn€ pred 120 miliony
lety, coz koresponduje s dobou, kdy vznikaly také kvetouci rostliny, v jejichz rozvoji
pravdépodobné sehraly vcely velkou roli (Cardinal & Danforth, 2013; Grimaldi & Engel,
2005). Nejstarsi geologicky nélez vcely se datuje pfiblizné¢ do doby ptfed 100 mil. let a
poskytuje nahled na morfologii nejrannéjsich vcel (Poinar & Danforth, 2006). Prakticky
vSechny vcely jsou zavislé na kvetoucich rostlinach, jejichz produkty (pyl, nektar, rostlinné
oleje) potiebuji ke své vyzivé, nebo k vyziveé svych larev. Rostliny mohou byt véelami
vyuzity také jako sexudlni atraktanty, nebo pfi stavbé hnizd (Minckley & Roulston, 2006). Je
velmi zajimavé, sledovat, zda a jak souvisi vyvoj véel s vyvojem kvetoucich rostlin.

Klasifikace organismi se da vytvofit mnoha riznymi zpusoby. Pfi jejim vzniku by vSak
vzdy mély byt brany v potaz veskeré informace o fylogenezi. Je ovSem velmi tézké, sestavit
uceleny ndhled na fylogenezi a to hlavné diky tomu, Ze je spousta rizné starych studii, z nichz
kazda je navic zaloZend na jiném principu, pfipadné se zajima o $ir$i, nebo uzsi okruh
organismu. V poslednich nékolika desitkach let navic vzniklo a vznika spousta novych
zpisobtl, jak zjistovat ptibuznost a tudiz na ni také vzniklo mnozstvi novych nazort.

Cilem této bakaléaiské prace je shrnuti dosavadnich nazort na zékladni klasifikaci vcel a

umisténi vcel v systému blanoktidlého hmyzu.
2 Definice pojmi
Nasledujici pojmy byly pievzaty z knihy ,, The bees of the world*“ (Michener, 2007).
Fylogeneze: Historicky proces, pii kterém vznikaji nové druhy. SnaZi se zjistit ptibuzenské
vztahy mezi jednotlivymi organismy nebo skupinami organismi.

Taxon: Oznaceni jakékoliv systematické skupiny organismi na libovolné urovni klasifikace.

Apomorfie: Znak, ktery neni odvozen od spole¢ného piedka, ale vznika v dané skupiné¢ de



novo.

Synapomorfie: Je to apomorfie spole¢na dvéma a vice taxoniim a fikéd nam, Ze tyto taxony
mély pravdépodobné spolecného predka, po kterém dany znak zdédily.

Sesterské taxony: Jsou si vzajemné piibuznéjsi nez s kteroukoliv jinou skupinou nebo
druhem v dané skuping.

Plesiomorfie: Forma znaku, kterd je u dan¢ho znaku piivodni.

Parafyleticka skupina: Je to skupina, ktera ma spolecného predka, ale nezahrnuje vSechny
jeho potomky. Bere se proto jako uméla skupina.

Monofyleticka skupina: Obsahuje spole¢ného predka a vSechny jeho potomky. Na rozdil od
skupiny parafyletické je to pfirozena skupina.

Polyfyleticka skupina: Oznaceni taxonu jako polyfyleticky, nebo také difyleticky, znaci, ze
jeho rozliSovaci znaky vznikly nehomologicky ve vice taxonech.

Fylogeneticky strom: PouZziva se k vyznaceni fylogenetické ptibuznosti. Jeho grafickému
znazornéni se fika kladogram. Pokud zohlediiujeme spiSe mnozstvi podobnosti a

rozdilnosti, nez fylogenetickou ptibuznost, vznika tzv. ,,fenogram*.

3 Fylogeneze

Zakladem pro charakterizaci fylogenetickych vztaht je najit kofen fylogenetického
stromu (Brady et al. 2011). To znamena najit bazalni skupinu.

Dftive se k sestavovani fylogenetickych stromt a uréovani piibuznosti pouzivaly
morfologické znaky (napt. Michener 1944). Dost ¢asto ovSem dochazelo k situacim, kdy
neslo rozhodnout, zda je dany znak synapomorfii, nebo zda vznikl konvergentné (coz
znamena, Ze neurcuje pribuznost, ale vznikl jako ptizplisobeni se podobnym podminkam, ve
kterych se dany druh nachazi). Nov¢jsi studie ovSem zacaly pro urceni piibuznosti vyuzivat
sekvenovani genil a genom a stale dostupnéj$i molekularni data (napt. Danforth et al. 2006b;
Hedtke et al. 2013). Tato data se dale mohou kombinovat s morfologickymi poznatky (napf.
Danforth et al. 2006b). Diky tomu se dost ¢asto zménila pozice nékterych druhi, rodi atd.

Fylogenetické studie se snazi vytesit naptiklad otazku pozice vcel v nadceledi Apoidea
a fesi ptibuzenské vztahy mezi véelami. Studium molekularnich dat ndm také miZze pomoci
s feSenim evoluce socidlniho chovéni a parasitismu u véel, specializace v¢el na urcity druh
hostitelské rostliny a jejich koevoluci (Danforth et al. 2012).

Ke zjednoduSeni pohledu na fylogenezi pomohlo mnozstvi dat ze skupiny jadernych



gent s jednou kopii. Detailni fylogeneze zalozené na vice genech dnes existuji pro vétSinu

véelich Celedi a pod¢eledi (Danforth et al. 2012).

3.1 Nejcastéji pouzivané geny pro studium fylogeneze vcel

Ze zacatku se pro studium fylogeneze hojné vyuzivaly mitochondridlni geny jako
napiiklad 12S a 16S (Cameron & Williams, 2003), cytochrom b (Koulianos et al. 1999) a
cytochrom oxidaza I a IT (Ramirez et al. 2010). Osekvenovani celého mitochondridlniho
genomu je velmi narocné a mitochondrialni geny jsou vhodné pro urceni vztaht na nizsich
taxonomickych tirovnich (Downton et al. 2009). Pro uréeni vztahti na vy$$ich taxonomickych
urovnich jsou idedlni jaderné geny kodujici proteiny, jelikoz kédujici oblasti mohou byt
jednoznacéné pritazeny v Siroké skale organismti (Cardinal & Danforth, 2013). Z téchto genii
se asi nejCastéji pouziva paralog F2 elongacniho faktoru la (EF-1a F2) (naptiklad Michez et
al. 2009; Cardinal et al. 2010), dale gen wingless nebo dlouhovinny rhodopsin (LW R#)
(Cameron & Williams, 2003; Pilgrim et al. 2008; Michez et al. 2009; Cardinal et al. 2010).
Ascher et al. (2001) zkousi vyuziti LW Rk u tzv. kosickatych vcel celedi Apidae (corbiculate
Apidae). JelikozZ vysledky neodpovidaly jasné danym vztahiim na vyS$Sich taxonomickych
urovnich, udava, ze je vhodnéjsi ho vyuzit spise pro urceni vztahil na niz§ich urovnich.

Casto se pouziva také Na-K ATP4za a RNA polymeraza II (Michez et al. 2009;
Ramirez et al. 2010).

Z jadernych ribosomalnich gentli se vyuziva napiiklad 18S a 28S (Danforth et al. 2012;
Michez et al. 2009; Cardinal et al. 2010).

Danforth et al. (2006a) zkousi pouziti genu CAD a RNA polymerazy II ve vyssi
klasifikaci v€el. Tvrdi, ze v kombinaci s 28S se jevi jako vhodné pro déleni v¢el. BohuZzel gen
CAD nesel vyuzit u vSech druhii v¢el, u kterych to zkouseli, i1 pfes to ho nakonec shledavaji
jako vhodny pro uréovani vztahti u vcel a blanokiidlého hmyzu.

V nékterych studiich jsou pouzity tzv. ,,UCE* (Branstetter et al. 2017), coZ jsou
segmenty gentl, které jsou vysoce konzervované (Bejerano et al. 2004). Branstetter et al.
(2017) dale pouziva tzv. sekvenovani nové generace (anglicky ,,next generation sequencing* -
NGS), coz je metoda, kterd umoziniuje rychle a levné osekvenovat cely genom, piipadné jeho

Cast, ktera nas praveé zajima (Behjati & Tarpey, 2013).



4 Vcely - Anthophila

4.1 Bionomie véel

Obecné nejvetsi rozmanitost veel je na suchych a teplych stanovistich (Michener, 2007).

Velka ¢ast druhti véel je oligolektickych. Naptiklad Fideliini (Megachilidae),
Emphorini a Eucerini (Apidae), Panurginae a Andreninae (Andrenidae), Paracolletinae
(Colletidae), a Rophitinae (Halictidae) (Patiny et al. 2008). Oligolektické v¢ely se zaméfuji na
maly okruh hostitelskych rostlin, ¢asto v ramci jedné ¢eledi nebo rodu. Bud’ se mohou
zamétovat primo na jeden druh rostliny (1zka specifita, monolektie), nebo na blizce ptibuzné
druhy, ptipadné na jednu celed’ (Sirsi specifita). Tyto vcely se oznacuji jako tzv. specialisté
(Miiller, 1996). Oligolektie se vyskytuje u vSech vcelich ¢eledi, ovS§em v nékterych liniich
ptevazuje (napiiklad: Fideliinae, Andreninae, Melittinae) a v n€kterych naopak témet chybi
(naptiklad Xylocopinae) (Michener, 2007).

Opakem je druh polylekticky: neni zaméfeny na jeden hostitelsky druh nebo celed’
rostlin, ale sbir4 pyl z riznych, neptibuznych druht. Jsou to tzv. generalisté na kvéty
hostitelskych rostlin (Michener, 2007).

Dlouhou dobu se udavalo, ze polylektie je pivodni stav. Podle novéjsich poznatk je
ale primitivni stav oligolektie. A. Miiller (1996) zkoumal u 72 druhi véel z tribu Anthidiini
(Megachilidae) polylektii a oligolektii v zavislosti na fylogenezi. Nasel celkem Sest pfechodil
mezi polylektii a oligolektii, ¢tyfi z nich od oligolektie k polylektii a dva z nich neznamého
sméru. Ani jeden jasny posun opacného smeéru. Podle toho je tedy u tribu Anthidiini
plvodnim stavem oligolektie.

Michez et al. 2008 studoval specifitu na hostitelské rostliny u ¢eledi Melittidae, kde se
nachazi velky pocet oligolektickych druhti. Tato ¢eled’ je bazalni celedi vcel, coZ naznacuje,
ze by oligolektie mohla byt u v€el piivodni znak. Stejné jako Miiller (1996) nachazi vice zmén
ve sméru od oligolektie k polylektii. V jejich analyze vychazi u nékterych rodi oligolektie
jako plesiomorfie, u nékterych bohuZzel nebyli schopni rozhodnout.

Nékteré druhy vcel si nestavi sva vlastni hnizda a nesbiraji rostlinné produkty pro své
potomstvo. Jsou to druhy, u kterych se vyvinul parazitismus. Parazitismus se u v¢el miize
vyskytovat ve dvou zakladnich formach — kleptoparazitismus a socidlni parazitismus.
Kleptoparazitismus je druh parazitismu, kdy samice kradou zasoby jinému druhu vcel a

uloupenou kofist pak vyuzivaji jako potravu pro své potomstvo. Takové vcely si nestavi



hnizda ani nesbiraji pyl, namisto toho kladou své vajicka do hnizd jinych vc¢el (Westrich, 1989
v Sedivy et al. 2013). Kelptoparazitismus se vyvinul nékolikrat nezavisle na sobé u ¢tyt
celedi v¢el: Colletidae, Halictidae, Megachilidae a Apidae (Michener, 2007).
Kleptoparazitické vcely jsou velmi Casto ptibuzné svym hostiteltim (Wilson, 1971 v Sedivy et
al. 2016). Pii socidlnim parazitismu vyuziva parazit délnice n¢jakého socialn€ zijiciho druhu
k péci o své potomky a Casto také nahrazuje kralovnu hostitelského hnizda (Gibbs et al.
2012). Sociélni parazitismus se vyvinul u primarn¢ eusocialnich druhti. Tito parazité nevytvari
dé¢lnickou kastu (Michener, 2007).

Vétsina veelich druhti zije samotarsky (solitern¢), coz je pravdépodobné ptivodni
chovani (Danforth et al. 2013). Jednou z nejzajimavéjSich a hodné studovanych forem
chovani je eusocialita. Zatimco spolecné hnizdéni najdeme u vétSiny celedi, eusocialita se
vyskytuje pouze v Celedich Apidae a Halictidae (Danforth et al. 2013). Podle Brady et al.
(2006) vznikla eusocialita u Halictidae ve tfech na sobé nezavislych liniich.

Véely si nejcastéji vyhrabavaji sva hnizda v zemi, ale samoziejmé se u nich vyvinula
dlouha skala riznych typti hnizdéni. Mohou hnizdit v dutych stoncich trav, ve dievé, piipadné
vyuzivat jiz vzniklé chodby po dfevokazném hmyzu. Mohou si vytvafet i hnizda z riiznych
materiali (vosk, hlina, pryskyfice), kterd jsou zavésena na vétvich stromt, skalach, nebo
v riznych dutinach (Straka et al. 2007).

Rizné druhy také vyuzivaji rizné materidly pro tvorbu komurek v hnizd¢€. Nejcastéji je
vyuzivana hlina smichané s vodou nebo nektarem, ale mohou byt vyuZivany i riizné Casti
rostlin, rostlinné oleje (Straka et al. 2007). Colletidae vyuzivaji produkt Dufourovy a slinné

zlazy, ktery je podobny celofanu (Michener, 2007).

4.2 Zarazeni véel

V¢ely jako skupina nemaji Zadny systematicky nazev. Né€kdy jsou tedy neformalné
oznacovany jako ,,Apiformes. Dnes se pouziva spiSe oznac¢eni Anthophila, které bylo
zavedeno diive nez oznaceni Apiformes a bylo velmi ¢asto pouzivano v prabehu 20. stoleti
(Grimaldi & Engel, 2005). N¢kde se 1ze setkat se zafazenim vSech vcel do jedné celedi, a to
Apidae. V takovém piipad¢ takto vzniklé podceledi odpovidaji tradi€n€ uznavanym celedim,
podceledim je dan status tribu. Toto ¢lenéni 1épe odpovida klasifikaci, kterd se pouziva u
ostatnich Aculeat (Melo & Gongalves, 2005).

V¢ely patii do fadu Hymenoptera (blanokitidli) a podiadu Apocrita, ktery se déli na
dve skupiny a to Aculeata (kam patii vCely) a Parasitica (Sharkey, 2007). Vcely se spolu



s n¢kterymi ¢eledémi kutilek fadi do nadceledi Apoidea (Melo & Gongalves, 2005). Do této
skupiny patii ¢eledi Heterogynaidae, Ampulicidae, Crabronidae a Sphecidae a véely -
Anthophila (Danforth et al. 2012; Debevec et al. 2012). VEely se vyvinuly z parafyletické
skupiny, ktera je oznaCovana jako ,,apoid®, ,,sphecoid nebo ,,spheciform wasps*, nebo také
»Spheciformes® (kutilky) (Michener, 2007). Morfologické studie vétSinou fadi véely jako
sesterskou skupinu ¢eledi Crabronidae (naptiklad Michener, 2007). Jejich blizkou ptibuznost
zdiraziuje 1 Michener (2007) na nékterych morfologickych znacich, které Crabronidae a
vcely sdileji. Michener (2007) také uvadi, ze v€ely mohly vzniknout z podceledi
Pemphredoninae. VéEtSina kutilek totiz piipravuje do komurek pro larvy jako potravu méné
kust vétsi kofisti, kterd neni sladka, zatimco tyto kutilky chystaji velky poc¢et mensich kusi
sladké kofisti (obsahuje medovici). To by mohlo byt brano jako piedstupen pro piipravu pylu
a nektaru, jako to délaji v€ely. Podle néj to ale neni Gplné presvédcivy dikaz. Pozdéji bylo
dokazéano, ze Pemphredoninae (jesté spolu s pod¢eledi Philanthinae) jsou pro vcely sesterskou
skupinou (Branstetter et al. 2017, Debevec et al. 2012). V nejnovéjsich molekularnich
studiich se uvadi, ze vCely vznikly uvnitt parafyletického taxonu Crabronidae (Pilgrim et al.
2008; Branstetter et al. 2017).

Brothers (1975) rozdéluje Apoidea na Spheciformes (kutilky) a Apiformes (vcely).
Jejich ptibuznost byla dokazovana mnoha morfologickymi podobnostmi, které¢ jsou ovsem
casto konvergentniho ptivodu a nemohou byt tedy brany jako synapomorfie (Lanham, 1980).
Nékteré dalsi studie fikaji, ze v tomto vztahu jsou Spheciformes jasné parafyleticka skupina a
toto rozdéleni také zavrhuji (Melo, 1999). Dnes se Apoidea rozdéluji na Heterogynaidae,
Ampulicidae, Sphecidae, Crabronidae a jednotlivé celedi vcel (Melo & Gongalves, 2005,
Branstetter at al. 2017) (Obrazek 1).

Obrazek 1: Déleni nadceledi Apoidea podle Branstetter et al. (2017).
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N¢ekde se 1ze setkat se zatazenim vSech vcel do jedné Celedi (Melo & Gongalves,
2005). V nadceledi Apoidea pak vzniknou dvé celedi a to Sphecidae a Apidae sensu lato.
V tomto smyslu jsou ovSem Sphecidae parafyletickym taxonem, a proto je lepsi rozdélit

Apoidea na jednotlivé celedi (Michener, 2007).

4.3 Klasifikace vcel

V¢ely jsou uznavany jako monofyleticka skupina (Alexander a Michener, 1995;
Michener, 2007; Danforth et al. 2006a; Brothers, 1999). Neexistuje zadna skupina organismd,
ktera by znacila, ze se ze vcel vyvinula (Michener, 2007).

Moderni klasifikace véel byla zavedena Michenerem (1944) v jeho praci zalozené na
morfologickych znacich, kde rozeznaval 6 celedi véel — Melittidae, Megachilidae,
Andrenidae, Apidae, Colletidae a Halictidae. Dale mezi ¢eledi pfibyla jesté celed’
Stenotritidae (McGinley, 1980), ktera se diive tadila naptiklad mezi Andrenidae (Smith, 1853
v McGinley, 1980), pozdéji pak mezi Colletidae (Cockerell, 1920 v McGinley, 1980). Rozen
(1965) pridava dalsi celed’ a to Oxaeidae, kterou Alexander a Michener (1995) opét fadi jako
podceled’ Andrenidae.

Celed Colletidae byla dlouhou dobu na zakladé morfologickych dat oznadovana za
bazalni skupinu vcel (tzn. sesterskou pro vSechny ostatni véely). Jednim z diikazti je podobna
morfologie glosy (sosdku) s kutilkami — ta se vSak s nejvétsi pravdépodobnosti vyvinula
konvergentné, kvili aplikaci latky, pro stavbu komirek v hnizd€. Podle novéjsich
molekularnich dat je vSak bazélni skupinou ¢eled’ Melittidae (Danforth et al. 2006a; Brady et
al. 2011; Hedtke et al. 2013, Branstetter et al. 2017). Z4dna z molekularnich studii
nepodporuje nazor, ze by ¢eled’ Colletidae mohla byt bazalni skupinou véel (Danforth et al.
2012).

Fylogenetické vztahy na trovni eledi jsou v soucasnosti zda se vyfeseny. Celed’
Megachilidae a Apidae jsou sesterské skupiny, které spolecné vytvaii monofyletickou
skupinu, které se anglicky fika long-tongued bees (L-T bees) (Roig-Alsina & Michener, 1993;
Hedtke et al. 2013), ¢esky dlouhojazyéné veely. Nazev skupiny je odvozen od toho, Ze se u ni
vyvinul relativné dlouhy sosak (Straka et al. 2007). Tato skupina je charakteristicka
prodlouzenim prvnich dvou segmenti labialnich palp, které jsou zplostélé a spolu s galeou

tvofi pouzdro na prodlouzenou glosu slouzici k nasavani nektaru (Roig-Alsina & Michener,
1993).
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Druhou skupinou jsou tzv. kratkojazyéné vcely, anglicky short-tongued bees (S-T bees).
Ta je parafyleticka a je tvofena celedémi Andrenidae, Halictidae, Stenotritidae, Colletidae a
Melittidae (Alexander a Michener, 1995; Michener, 2007).

L-T bees jsou podle morfologickych i molekularnich dat monofyletickou skupinou (Roig-
Alsina & Michener, 1993). Rozd¢leni na dlouhojazy¢né a kratkojazy¢né neni GipIlné vhodné,
nebot’ existuji S-T bees s dlouhou glosou a L-T bees s kratkou (Roig-Alsina & Michener,
1993).

Alexander a Michener (1995) se snazili urcit vztahy mezi jednotlivymi ¢eledémi a urcit
bazalni skupinu vcel. U vétSiny ¢eledi se jim podatilo podpofit hypotézu o monofylii
(nepotvrdili jednoznacné monofylii napiiklad u Melittidae a Colletidae), ale nebyli schopni
jednoznaéné urcit vztahy mezi jednotlivymi ¢eledémi. Z jejich vyzkumu vysly dvé teorie.
Prvni, ze bazalni ¢eledi jsou Colletidae a druh4, Ze bazalni jsou Melittidae a L-T bees.
Danforth et al. (2006a) pouzili pro uréeni vztahti na vyssi trovni geny CAD a RNA
polymerazu II, které v kombinaci s dal$imi, jiz zkoumanymi geny podava dobry report o
fylogenetickych vztazich mezi véelami. Vysledky silné podporuji sestersky vztah mezi
Stenotritidae a Colletidae (sestersky vztah mezi nimi podporuji i Almeida & Danforth, 2009)
a monofylii Colletidae (coz vylucuje, ze by Stenotritidae vznikly uvnitt Colletidae). Vysledky
jejich studie siln¢ podporuji druhou teorii Alexandera a Michenera (1995) o tom, Ze bazalni
jsou Melittidae a L-T bees.

Jako bazalni skupina recentnich vcel jsou na zdklad€ molekularnich studii udavany
Melitiidae (Danforth et al. 2006a). Diive na zakladé morfologickych studii byla jako bazalni
¢eled uvadéna celed Colletidae a to hlavné diky tomu, Ze jejich ustni Gstroji je podobné jako
u kutilek. Tato morfologicka podobnost je ov§em konvergentniho ptivodu (Danforth et al.
2006a, Danforth et al. 2013).

Z analyzy Hedtke et al. (2013) vychdazi ¢eled’ Colletidae jako sesterska celedi
Stenotritidae a pro skupinu téchto dvou eledi je sesterské ¢eled” Halictidae. Celed’

Andrenidae je sesterska pro skupinu (Halictidae + (Colletidae + Stenotritidae)) (Obrazek 2).
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Obrazek 2: Soucasna klasifikace vcel zalozena na vice zdrojich (Danforth et al. 2006a;
Hedtke et al. 2013, Branstetter et al. 2017).

CELED

Melittidae

Apidae
Dlouhojazycné
e veely (L-T bees)

Megachilidae

Andrenidae

Halictidae

Colettidae

Stenotritidae

4.3.1 Nekteré synapomorfie, které podporuji monofylii vcel

1. Vcely maji rozvétvené chloupky, coz ostatni Hymenoptera nemaji (maji chloupky
jednoduché). Pravdépodobné to neni kvili sbéru pylu, protoze na nékterych mistech
na té€le, kterymi pyl sbiraji, maji chloupky jednoduché, a naopak na nékterych mistech,
kde nikdy pyl nesbiraji, maji chloupky vétvené. Vétvené chloupky vznikly
pravdépodobné kvili zabranéni prehfivani a ztraté¢ vody (Michener, 2007).

2. Larvy vcel jsou na rozdil od ostatnich Hymenopter bylozravé. Ovsem existuji

vyjimky. Nekteré kutilky ptipravuji pro své potomstvo pyl a nektar (Grimaldi &
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Engel, 2005). V¢eli larvy se zZivi pylem smichanym s nektarem nebo rostlinnymi oleji,
nebo vymésky dospélcti, ktefi se zivi pylem a nektarem. Vcely jsou fytofagni, existuje
ale vyjimka, a to tfi druhy véel z rodu Trigona (celed’ Apidae), které se zivi mr§inami.
Také nékteré kleptoparazitické véely pravdépodobné poziraji vajicka hostitelského
druhu (Michener, 2007).

3. Dalsi synapomorfii vcel je to, ze se dospélci zivi pylem. Mandibuly larev jsou bud’
jednoduché, nebo se vétvi na dva zuby. U ostatnich Aculeat se vétvi na tfi a vice zubti.
Je to asi proto, ze se larvy vcel zivi nektarem a pylem (Michener, 2007).

4. 7 kazdého spermatocytu u vcel se vyviji pouze jedna spermie, zatimco u kutilek
vznikaji z jednoho spermatocytu buiiky ¢tyfi. Tento znak byl v§ak zkouman u tak
malého mnozstvi taxontl, Ze nemtze byt povazovan za plnohodnotnou synapomorfii
(Michener, 2007).

5. Vcelam chybi strigil — struktura na basitarsu (bazalni ¢ast chodidla) zadniho paru
koncetin. Sklada se z tibialni ostruhy a kartacku z kratkych chloupkt. U kutilek slouzi
k ¢isténi zadnich nohou (Michener, 2007).

6. Ptedni nohy si vcely Cisti tak, Ze je protahuji ohnutym prostfednim parem nohou.

Tento pohyb u ostatnich hymenopter neni (Michener, 2007).

Toto jsou nékteré piiklady synapomorfii, které véely maji a diky kterym muizeme fict, Ze
vcely jsou monofyletické skupina. Navic nezndme Zadnou jinou skupinu, kterd by se ze vcel

vyvinula (Michener, 2007).

4.3.2 Historie Kklasifikace vcel

Historicky prvni vyznamnéjsi soupis vcel n€jaké oblasti podal v roce 1802 Kirby, ktery
rozdéloval véely na dvé skupiny: Melitta a Apis (v Michener, 2007). Dalsi krok ve
vyvoji rozdéleni v¢el ucinil Lepeletier (1835 a 1841 v Michener, 2007). Ten odd¢lil socialni
véely (Bombus, Melipona, Apis) do samostatné skupiny a zbytek vcel rozdé€lil na parazitické a
solitérni. Rozd¢leni na parazitické a neparazitické, kde 1 blizce pfibuzné druhy byly
v odd¢lenych skupinach, se drzelo v¢el dlouhé roky. Az Thomson (1872 v Michener, 2007) a
Robertson (1904 v Michener, 2007) spravné umist'uji parazitické vcely do skupin vedle jejich
neparazitickych ptibuznych. I ptes to se ale jesté dlouhou dobu rozdéleni na parazitické,
neparazitické a socialné zijici druhy pouziva (Michener, 2007). Podle Tkalct (1972 v
Michener, 2007) parazitické vcely niky nemély sbéraci aparat a vyvinuly se z kutilek
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nezavisle na ostatnich vcelach.

S dal$im rozdé€lenim vcel ptisel Robertson (1904, v Michener, 2007). Ten rozd€luje
vcely na Pygidialia a Apygidialia podle pfitomnosti a neptitomnosti pygidialni desticky.
Oznacil tak vcely za polyfyleticky taxon. Toto rozdé€leni by vsak platilo pouze pro vcely
z vychodu Severni Ameriky, kde Robertson ptisobil, nikoliv pro cely svét. Pozdéjsi studie
oznacuji pygidialni desticku u vcel za plesiomortfii, kterd u nekterych véel druhotné zmizela
(Michener, 2007).

Jednim z prvnich, kdo zacal vCely rozdélovat do skupin podle velmi drobnych
morfologickych znaka, byli podle Michenera (1944) Bischoft (1934) a Griitte (1935). Ti si
zacali v§imat znak, jako jsou naptiklad Svy pod tykadly.

Dlouhou dobu bylo zvykem, porovnavat véely na zaklad¢ ustniho ustroji (na rozdil od
jinych hymenopter). Proto se v¢ely zacaly rozdélovat na S-T a L-T bees (viz nize) uz
minimalné od zacatku 19. stol (Michener, 2007). Toto rozd¢leni se stale pouziva, i kdyz uz jen
jako informativni.

Jednim z prvnich, kdo vytvofil moderni klasifikaci v¢el, byl Michener (1944), parazitické

druhy rozdéloval pfirozengji a navic se snizil pocet ¢eledi (Melo & Gongalves, 2005).

5 Jednotlivé Celedi vcel

Véely jsou v soucasnosti uznavany jako monofyleticka skupina (viz vyse) a déli se do
Sesti Celedi: Andrenidae (piskorypkoviti), Apidae (véeloviti), Colletidae (hedvabnicoviti),
Halictidae (ploskocelkoviti), Megachilidae (Calounicoviti), Melittidae (pilorozkoviti) a

Stenotritidae.

5.1 Melittidae — Pilorozkoviti

Melittidae je pomérné mala skupina, jedna z nejmensich vcelich Celedi a obsahuje
velké mnoZstvi vzacnych a geograficky omezenych druht (Michez et al. 2009). Je popsano
ptiblizné 200 druhti (Michez et al. 2007; Ascher & Pickering, 2017), které jsou rozdéleny do
tfi podceledi: Meganomiinae, Melittinae, a Dasypodainae. Michener (2007) rozdé€luje
podceled’ Dasypodainae na tfi triby a to Dasypodaini, Promelittini a Sambini. Michez et al.
(2009) s vyuzitim molekuldrnich dat zménil rozd€leni této ¢eledi. V podceledi Dasypodainae

rozeznéva triby Dasypodaini a Hesperapini a pod¢eled” Melittinae rozdéluje na Macropidini a
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Melittini.

Melittidae nalezneme je v mirnych, mediterannich a suchych oblastech, v mirnych
podminkach severni polokoule a v Africe. Nejvice zastupct zije v suchych a teplych
oblastech, hlavné v jizni Africe, kde Ziji zastupci vSech tii pod¢eledi. Nenajdeme je v Jizni
Americe, Australii, Indii a JV Asii (Michener, 2007). VSechny tyto v¢ely hnizdi v zemi
(Michez et al. 2007 a 2009).

Melittidae jsou jednoznaéné uznany za bazalni ¢eled’ recentnich vcel (Danforth et al.
2006a, Hedtke et al. 2006). Diive na zakladé¢ morfologickych studii byla jako bazalni ¢eled’
uvadéna Celed’ Colletidae (napt. Michener, 1944; Grimaldi & Engel, 2005). Bazalni skupinou
se podle Danforth et al. (2006a) zdaji byt Dasypodainae.

V porovnani s jinymi ¢eledémi, jsou mezi Melittidae hojné zastoupeny oligolektické
druhy, nebo alespoil hodné¢ vybiravé druhy co se ty¢e druhu hostitelskych rostlin (Michez et
al. 2008). To, Ze Melittidae jsou jednoznaéné urceny jako bazalni skupina v¢el, je jeden
z duvodu, proc je hostitelska specifita u véel urCena jako pivodnéjsi (Michez et al. 2008).
Neékteré druhy z podéeledi Melittinae - Macropis a Rediviva (Michener, 2007) - sbiraji
rostlinné oleje, coz by mohl byt také znak starobylosti (Michez et al. 2009). To je odvozeno
z objevu nejstarsi fosilie vCely, kterd je z Celedi Melittidae a pochazi z eocénu. Tato fosilie je
morfologicky podobna pravé véelam sbirajicim oleje (ma na nohéach chloupky pro sbér
rostlinnych olejt, typické pro rod Macropis). Vzhledem k tomu, Ze nejrannéjsi vétve této
Celedi obsahuji pfevazné africké linie, usuzuje se, ze puvod véel je pravé v Africe (Danforth et
al. 2006b).

Fylogeneze ¢eledi Melittidae neni zcela jednoznacna. V nékterych studiich, ve kterych
je zkouména morfologie jak larev, tak dospélcti neni nalezena jedina synapomorfie, ktera by
znacila, Ze tato celed’ je monofyleticka (naptiklad Roig-Alsina a Michener, 1993). Také
v nékterych dalSich studiich zaloZenych na velmi rozsdhlych molekularnich 1 morfologickych
datech nelze monofylii u Melittidae urcit zcela jasné (napiiklad Danforth et al. 2006a). Podle
Michenera (2007) a Brotherse (1999) jsou Melittidae parafyleticka skupina ze které vznikly
L-T bees, zatimco Branstetter et al. (2017) udava tuto celed’ jako monofyletickou. V novéjsich
studiich bylo zjisténo, ze Melittidae jsou sesterskou ¢eledi pro vSechny ostatni véely, tedy
celed, ze které se ostatni véely vyvinuly (naptiklad Hedtke et al. 2013; Branstetter et al.
2017).
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5.2 Megachilidae — ¢alounicoviti

Celed’ Megachilidae patii mezi dlouhojazyéné véely a &ita vice jak 4000 druhti (Ascher
muzeme najit od suchych oblasti az po tropy na vSech kontinentech mimo Antarktidy
(Gonzalez et al. 2012). Jsou zajimavé velkou rozmanitosti ve zplisobu stavby hnizd.
Vyuzivanim riznych materialii, jako naptiklad blata, listl (celych i rozzvykanych), stérku
nebo rostlinné pryskytice (Danforth et al. 2012; Gonzalez et al. 2012). Né&které vcely z tribu
Anthiidini vytvari komirky pro larvy, které vypadaji jako vIna a jsou vyrobeny z rostlinnych
trichomii (Gonzalez et al. 2012). Prave vlastnost vyuzivat pii stavbé hnizda razné cizi
materialy je pravdépodobné jednim z faktort, ktery dal vzniknout velké rozmanitosti této
celedi (Litman et al. 2011). Dalsi vytvaii hnizda ve stoncich rostlin, prazdnych ulitdch
hlemyzd’ti, nebo v prazdnych chodbach hmyzu a mohou stavét i nechranéna hnizda na
kamenech apod. (Miiller et al. 1997 v Litman et al. 2016).

Jednim ze znakti Megachilidae je, ze maji sbérac¢ek na pyl na bfise, zatimco ostatni
vcely jsou takzvané ,,nohosbérné* - sbiraji pyl pomoci chloupkt na tfetim paru koncetin
(Straka et al. 2007).

Najdeme zde také kleptoparazitické veely, které jsou zastoupeny v tribech Dioxyini,
Anthidiini, Osmiini a Megachilini (Sedivy et al. 2013). Dokonce vSichni zastupci tribu
Dioxyini jsou paraziticti (Gonzalez et al. 2012).

Tato Celed’ je uznana jako monofyleticka (Danforth et al. 2006a), ovsem fylogenetické
vztahy v této Celedi nejsou Gplné jasné vyteSeny (Gonzalez et al. 2012). Tato Celed’ se
tradi¢né¢ délila na dvé podceledi — na druhy nepocetnou podéeled’ Fideliinae a Megachilinae
(Roig-Alsina & Michener, 1993; Michener, 2007). Fideliinae se tak déli na dve linie a to
Pararophitini a Fideliini. N&které nov¢jsi studie rozd€luji Megachilidae na étyti podéeledi:
Megachilinae, Fideliinae, Pararhophitinae a Lithurginae (naptiklad Gonzalez et al. 2012;
Engel, 2005). Michener (2007) tedy rozliSuje dvé podceledi a osm tribl (v€etné jiz vymielého
tribu Protolithurgini). Zahrnuje Pararhophitini do podceledi Fideliinae, ale udava, ze by to
také mohly byt dvé samostatné podceledi. Tribus Lithurgini je podle néj sestersky tribu
Megachilinae. Engel (2004) upravuje podc¢eled’ Fideliinae a rozd€luje ji na dva triby: Fideliini
a novy tribus Neofideliini.

Gonzalez et al. (2012) rozdéluje Megachilidae na Ctyfi jiz zminované podceledi.

V podceledi Lithurginae rozliSuje tribus Lithurgini a Protolithurgini (vymfely tribus) a

v podc¢eledi Megachilinae rozliSuje triby Anthidiini, Osmini, Ctenoplectrellini (vymiely
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tribus), Dioxyini, Glyptapini (vymfely tribus), Megachilini a novy tribus Aspidosmiini. Na
rozdil od Engel (2004 a 2005) nerozeznava v podceledi Fideliinae triby Fideliini a
Neofideliini. Packer et al. (2017) tribus Neofideliini opét uvadi a dokonce podle vysledkt
molekularnich dat ho urcuje jako sesterskou skupinu pro ostatni Megachilidae (Obrazek 3).
Lithurginae, Pararhophitinae a Megachilinae vytvaii podle této studie jasné monofyletickou
skupinu. Po kombinaci molekularnich dat s morfologickymi, se jevi podceled’ Fideliinae jako
sesterska pro tii zbyvajici podceledi (Obrazek 4). Z vysledki nelze rozhodnout o tom, ktera

z verzi (Obrazek 3 a 4) je ptijatelné;si.

Obrdazek 3: Déleni Celedi Megachilidae podle vysledkt analyzy molekularnich dat podle
Packer et al. 2017

MOLEKULARNI ANALYZA

Neofideliini

FIDELIINAE
Fideliini

Lithurginae
Pararhophitinae
Megachilinae

Obrazek 4: Déleni ¢eledi Megachilidae podle vysledki analyzy molekularnich dat
v kombinaci s morfologickymi daty podle Packer et al. 2017

MOLEKULARNI ANALYZA + MORFOLOGIE

Neofideliini
FIDELIINAE

Fideliini

Lithurginae
Pararhophitinae
Megachilinae
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5.3 Apidae — vceloviti

Apidae je nejvétsi veeli Celed’, Citajici pres 5800 druhti (Ascher & Pickering, 2017).
Jejich hlavni vyskyt je soustfedén ve Stfedni a Jizni Americe a v orientdlni oblasti. Do této
celedi patii vcela medonosna (Apis mellifera), ktera je hlavnim opylovacem vyuzivanym
lidmi.

Spolu s Megachilidae se fadi mezi L-T bees. Apidae maji jen jeden znak ktery je
charakteristicky pro vSechny zastupce této Celedi a to pocet ovariol v ovariu u samic a tubuli
v testis samcl. U Apidae jsou Ctyfi a vic (n€kdy dokonce patnact), u vSech ostatnich vcel jsou
tt1 (Michener, 2007).
jak soliterni, tak vysoce socialni druhy s rozdélenim na kasty. Najdeme zde i velky pocet
parazitickych druhti, dokonce jednu celou podceled, jejiz vSichni zéstupci jsou kleptoparazité
a to Nomadinae, tzv. kukac¢i véely (Michener, 2007; Straka & Bogusch, 2007).

Kleptoparazitismus se podle vyzkumu na larvalnich znacich u Apidae vyvinul
pravdépodobné Sestkrat (Straka & Bogusch, 2007), podle novéjsi molekularni studie dokonce
jen ctyfikrat (Cardinal et al. 2010). Pravé kleptoparazitické véely zptisobovaly problémy
v ur¢ovani vztaha uvnitt Apidae pomoci morfologickych znak a to kviili sklonu
parazitickych druhti k vytvaieni podobnych (ovSem konvergentnich) struktur.

Roig Alsina & Michener (1993) rozd¢luji na zakladé morfologickych znakl dospélct
Apidae do tfi podceledi: Xylocopinae, Nomadinae a Apinae. V praci uvadi, Ze se nékteré
znaky parazitickych druhii zfejmé vyvinuly konvergentné. Pro ur€eni vztahi na nizsich
urovnich fylogenetického stromu (triby, rody) je vhodné pouzit morfologické znaky larev
(Straka & Bogusch, 2007). Cardinal et al. (2010) vytvoftili molekularni studii, ve které mimo
jiné urcili, ze cela podcéeled Nomadinae a vétSina kleptoparazitickych skupin Apinae (coz
déla z Apinae jasné parafyletickou skupinu) vytvari monofyletickou skupinu, kterd zahrnuje
99 % kleptoparazitickych druhii z ¢eledi Apidae. Jediné kleptoparazitické vcely z Celedi
Apidae, které nejsou do této skupiny zahrnuty, jsou Aglae a Exaerete z tribu Euglossini a
Ctenoplectrina z tribu Ctenoplectrini. Této parazitické skupiné ptifazuji jako sesterskou
skupinu tribus Anthophorini (Apinae). Ostatni Apidae rozd¢luji na tii celky, 1. celek tvofi tzv.
kosickaté vcely Celedi Apidae (corbiculate Apidae) (kam patii triby Meliponini, Bombini,
Euglossini a Apini) a pro né sestersky tribus Centridini, 2. celek tvoii tribus Ctenoplectrini a
tzv. ,linie Eucerini (Silveria, 1993 v Danforth et al. 2013), kam patfi triby Exomalopsini,

Emphorini, Tapinotaspidini, Ancylini a Eucerini. Posledni celek je tvofen rodem Tetrapedia
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(Apinae) a podceledi Xylocopinae (Obrazek 5).
Celed’ je uvadéna jako monofyleticka skupina (Danforth et al. 2006a).

Obrazek 5: Rozdéleni ¢eledi Apidae na skupiny podle Cardinal et al. 2010.

KLEPTOPARAZITICKA SKUPINA

Nomadinae NOMADINAE

kleptoparazitické Apinae

Anthophorini

APIDAE ,corbiculate Apidae”

Centridini APINAE

Ctenoplectrini

Llinie Eucerini”

Tetrapedia

Xylocopinae XYLOCOPINAE

5.4 Andrenidae — piskorypkoviti

Andrenidae je celkem rozsahla celed’ Citajici skoro 3 tisice druhii (Ascher & Pickering,
2017). Vyskytuji se na vSech kontinentech mimo Austrélie a téméf nejsou v tropické Asii a
obecné v tropickych oblastech je vyskyt vzacnéjsi, pouze par druhti Zije v subsaharské Africe
(Michener, 2007). Hodn¢ druhti nalezneme v mirnych a suchych oblastech zdpadni polokoule,
hlavné v Severni a Jizni Americe. Rod Andrena najdeme v mirnych oblastech na severu témét
vSude (Michener, 2007).

Vsechny rody z této ¢eledi hnizdi v zemi a jsou solitérni. Vajicka kladou na

pfipravenou potravu. Maji hodné ochlupenou hrud’ a zade¢ek. Hodné druht je oligolektickych
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(Michener, 2007), coz dé¢la z téchto vcel skvély objekt pro studium koevoluce véel a
kvetoucich rostlin.

Nejvyraznéjsi znak, ktery odliSuje Andrenidae od ostatnich véel jsou dva Svy vedouci
pod kazdym tykadlem. Pouze par mexickych druhii ma pouze jeden subantenalni Sev a u
nékterych druht je diky zbarveni $patné rozeznatelny (Michener, 2007; Straka et al. 2007).

Celed’ Andrenidae je v soucasnosti uvadéna jako sesterska &eled’ pro skupinu
zahrnujici Halictidae, Stenotritidae a Colletidae (Danforth et al. 2006b; Hedtke et al. 2013).
Ale naptiklad v Debevec et al. (2012) se Andrenidae jevi jako sesterska celed pro celed’
Melittidae, nebo jako sesterska pro vSechny ostatni véely (mimo Melittidae). Tyto vysledky
vSak nemaji silnou podporu.

Michener (2007) déli tuto ¢eled’ na podceledi Alocandreninae, Andreninae, Panurginae
(Tu rozdeluje jeste na 7 tribil) a Oxaeinae. Dnes se dé€li na podceledi tii (Alocandreninae se jiz
mezi podceledi nefadi) (Hedtke et al. 2013). Oxaeinae jsou tak odlisné od ostatnich podceledi,
ze byly s oblibou fazeny mezi jiné v¢ely (napiiklad mezi Colletidae, kterym jsou podobné),
nebo jsou fazeny na uroven celedi (Rozen, 1965). Podle Alexandera a Michenera (1995) patii
Oxaeinae mezi Andrenidae, ackoliv v n¢kterych analyzach vychazi i Stenotridiae jako jejich
soucast.

S fylogenezi Andrenidae byvaji problémy, a to hlavné proto, ze Andreninae jsou podle
Alexandera a Michenera (1995) parafyleticka skupina, ze které vznikly Oxaeinae a

Panurginae.

5.5 Halictidae — ploskocelkoviti

Je to druha nejvétsi veeli Celed’ Citajici vice jak 4400 druhti (Ascher & Pickering,
2017). Jsou to jedny z nejbéznéjsich vel, mimo Antarktidy je najdeme na vSech kontinentech
(Danforth et al. 2008)

Vytvarteji si hnizda v zemi, nékdy v tlejicim dieveé. Zplsob stavby hnizda a chovani
jsou rtizné v ramci kazdé podskupiny (Michener, 2007). Nalezneme zde i oligolektické druhy
(Danforth et al. 2008). U velké ¢asti druhli se vyskytuje néjaky druh parazitismu (Danforth et
al. 2008; Gibbs et al. 2012). Halictidae jsou zajimavi pro svou rozmanistost v rdmci
socidlniho chovani. Najdeme zde jak solitérni druhy, tak druhy, které hnizdi spole¢n¢, semi-
socialni 1 eusocialni, a proto jsou vhodnou ¢eledi pro vyzkum evoluce socialniho chovani
(Danforth et al. 2008).

Déli se do ¢tyt podceledi: Halictinae, Rophitinae, Nomioidinae, Nomiinae (Danforth
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et al. 2004; Michener, 2007; Danforth et al. 2008). Bazalni skupinou této celedi je podceled’
Rophitinae, kde je velka ¢ast druhii oligolektickych (Patiny et al. 2008). Nomioidinae se
nékdy fadili jako tribus Halictinae (Peshenko, 1999; Engel, 2005). Halictidae jsou uznany
jako monofyleticka celed’ (Alexander & Michener, 1995; Danforth et al. 2006a) v¢etné vsech
ctyt podceledi (Danforth et al. 2004; Peshenko, 1999). Patiny et al. (2008) zavadi v podceledi
Rophitinae 4 triby (Penapini, Conanthalictini, Xeralictini a Rophitini). Zatimco Michener
(2007) rozde€luje podceled Halictinae na dva triby (Halictini a Augochlorini), Danforth et al.
(2004) k nim za pomoci molekularni analyzy piidava dalsi téi (Thrinchostomini,

Caenohalictini a Sphecodini).

5.6 Colletidae — hedvabnicoviti

Celed ¢&itajici vice jak 2600 druhti (Ascher & Pickering, 2017) je morfologicky velmi
rozmanita a prevazné se vyskytujici na jizni polokouli, hlavné v mirnych ¢astech Australie a
na jihu Jizni Ameriky (Almeida & Danforth, 2009), pomérné mélo zastoupend je ve vlhkych,
tropickych ¢astech svéta (Michener, 2007).

Maji hodné znakd, které je odliSuji od ostatnich v¢el. Synapomorfii Colletidae je latka
kterou vyuZzivaji na tvorbu komtirek v hnizd¢, ktera je podobné celofanu (Michener, 2007;
Almeida & Danforth, 2009). Tato latka je spoleénym produktem Dufourovy zlazy (kterd Usti
na zadecku) a slinné zlazy (Straka et al. 2007). Dal$i synapomorfii je unikatni intron v F1
kopii elonga¢niho faktoru la, ktery u Colletidae objevili Brady & Danforth (2004). Také
zjistili, Ze tento intron se nevyskytuje v zadné dalsi jiné skupiné vcel, coz podporuje
monofylii Colletidae a zaroven vylucuje z této Celed’ Stenotritidae, ktera byla casto mezi
Colletidae fazena.

Michener (2007) d€li tuto ¢eled na 5 podcCeledi, zatimco Almeida & Danforth (2009)
davaji dvéma Michenerovym tribiim (Paracolletini a Scraptrini) statut tribu a dé€li Colletidae
do sedmi pod¢eledi: Diphaglossinae, Colletinae, Euryglossinae, Hylaeinae, Paracolletinae,
Scrapterinae, a Xeromelissinae. Jedina podéeled’ rozdélena do tribl jsou Diphaglossinae. Déli
se na Caupolicanini, Diphaglossini a Dissoglottini (Almeida & Danforth, 2009). Na zékladé
morfologie, chovani a rozséhlych molekularnich dat je zjisténo, Ze tato celed’ je
monofyletickéd (Danforth et al. 2006a; Almeida & Danforth, 2009; Danforth et al. 2012).
Almeida & Danforth (2009) podporuji monofylii 1 u vSech uznavanych podceledi, mimo
Paracolletinae - proto zvazuji oddéleni skupiny Callomelitta do samostatné podceledi.

Plvodné se tyto vely fadily mezi Paracolletinae, v tomto ptipadé by se z nich stala sesterska
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skupina podceledi Paracolletinae. Almeida et al. (2012) pouziva pro zastupce podceledi
Paracolletinae nazev podceledi Neopasiphaeinae (mimo Paracolletes — ty ziistavaji
samostatné jako sesterské Diphaglossinae).

Dftive byla tato Celed’ povazovana za bazalni skupinu vcel (Michener, 1944), mimo
jiné diky tomu, ze samice a vét§ina samct ma rozvétvenou glosu (Danforth et al. 2006b), coz
je znak, ktery sdili Colletidae s kutilkami. Tento znak ovSem vznikl pro aplikaci latky
podobné celofanu (Danforth et al. 2012). Jedna se tedy o konvergentni znak, tudiz ho nelze
vyuzit pro urceni piibuznosti. Pokud by byly bazalni skupinou Colletidae, znamenalo by to,
ze vCely maji ptivod v Australii nebo v Jizni Americe a ze pivodné byly castecné
oligolektické a ¢astecné polylektické (Danforth et al. 2006b). Hypotézu, ze tato ¢eled’ neni
bazalni ¢eledi, podporuji naptiklad Hedtke et al. 2013.

Alexander a Michener (1995) tadi jako bazalni skupinu éeledi Colletidae pod¢eled
Diphaglossinae. Hylaeinae a Xeromelissinae jsou podle nich sesterské skupiny. Nékdy se
k nim jesté fadi Eurygossinae a nékdy Scraptrini z podceledi Colletinae (dnes samostatna
podceled’). Euryglossinae maji néteré synapomorfie s Hylaeinae, coz naznacuje jejich
ptibuznost. Z nékterych analyz vychazi Euryglossinae jako bazalni skupina ¢eledi Colletidae,
které byly oznacovany dokonce za bazalni skupinu uplné vsech véel, coz podporuje napiiklad
omezeni jejich vyskytu na Australii, to, Ze jim chybi scopa a maji neobvykle kratky sosak.
Nekteré morfologické znaky jsou podobné kutilkam, coz podporovalo domnénku, ze
Euryglossinae jsou bazélni skupinou vcel (Michener, 2007). Michener (2007) tvrdi, ze kratky
sosdak je pfizplsobeni australské kvétené a chybé&jici scopa je synapomorfie s Hylaeinae.
Podceled’ Hylaeinae, kterd diky tomu, Ze je podobna kutilkdm, byla taktéZ povazovéana za

primitivni (Michener, 2007).

5.7 Stenotritidae

Nejmensi celed’, ve které je znamo pouze 21 druhi (Ascher & Pickering, 2017) ve
dvou rodech - Stenotritus a Ctenocolletes (Michener, 2007; Danforth et al. 2013). Vyskyt této
celedi se omezuje na Australii (Michener, 2007). Patii mezi S-T bees.

Jsou to robustnéjsi, hodné chlupaté vcely, které hnizdi v zemi a ziji soliterné. Larva
nelze morfologicky odlisit od larev nékterych Colletinae (Michener, 2007). Specializuji se
vyhradné na Celed’ myrtovité (Myrtaceae).

Monofylii této Geledi je podporuje napiiklad Hedtke et al. (2013). Celed’ Stenotritidae

byla bézné fazena mezi Colletidae, jako sesterskd Oxaeinae (Andrenidae). Michener (2007)
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ika, ze je klidn¢ mozné, ze tato Celed’ je bazalni skupinou vcel. Podle Alexandera a
Michenera (1995) jsou tyto vely natolik odlisné od vSech ostatnich vcel, Ze neni diivod je
radit do blizkosti jakékoliv jiné vceli ¢eledi. Novéjsi studie jasné podporuji jejich
samostatnost (napiiklad Alexander a Michener, 1995; Danforth et al. 2006a; Hedtke et al.
2013). Stenotritidae se fadi mezi S-T bees a jsou sesterskou skupinou celedi Colletidae

(Hedtke et al. 2013).

6 Zavér

Pro urcovani fylogenetickych vztahti mezi véelami se v poslednich desetiletich velmi
Casto vyuzivaji analyzy molekularnich dat. Na jejich zédkladé mizeme Iépe odhadnout
napiiklad biogeograficky ptivod vcel, ktery je pravdépodobné na uzemi dnesni Afriky. To
proto, ze za bazalni skupinu vcel se udava celed’ Melittidae, kterd ma ptivod praveé tam.

V dobé, kdy byla vyuzivana pouze data morfologicka, ptevladal nézor, Ze bazalni skupinou
jsou Colletidae a ze tedy maji v¢ely plivod v Australii nebo v Jizni Americe.

Molekularni data v kombinaci s fosilnimi zdznamy ndm mohou pomoci urcéit, jak vcely
puvodné vypadaly a tedy ktera vlastnost je u nich ptivodni, a ktera odvozend. Napiiklad zda je
puvodnim stavem u vcel oligolektie (coz je nazor, ke kterému se dnes spise ptiklanime), nebo
zda byly piivodné generalisté na kvéty hostitelskych rostlin.

DalSim udajem, ktery je podporovan spoustou studii je samostatnost celedi Stenotritidae a
jeji sestersky vztah s ¢eledi Colettidae, se kterou tvoii nejodvozenéjsi skupinu recentnich vcel.
V roce 1995 Alexander a Michener vraci ¢eled’ Oxaeidae zpét na troven podceledi a od té
doby panuje shoda ve vyctu sedmi celedi vCel. Nazor na vztahy mezi jednotlivymi ¢eledémi
se s vyuzitim molekularnich dat také nijak vyrazné nemélnil. Jako bazalni skupina je uvadéna

Shoda panuje i na umisténi véel v nad¢eledi Apoidea a v jejich pivodu v ¢eledi

Crabronidae.
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