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Abstrakt

Zarode¢né chromozomy (GRC) jsou unikatnim typem chromozomii, které se nachazeji pouze
v zarodecné linii. Béhem rané embryogeneze dochazi procesem programované DNA eliminace
k jejich odstranéni ze somatické linie. Zarode¢né chromozomy nezavisle na sobé vznikly u
nékolika Zivocisnych skupin, a to u tfech Celedi dvoukiidlého hmyzu (Diptera), sliznatek a
mihuli patiicich do kruhoustych (Cyclostomata) a dale také u pévcii (Passeriformes). Zarodecné
chromozomy se mohou znacné liSit v poctu, genetickém obsahu, zplsobu eliminace ze
somatické linie, ptivodu i dédi¢nosti nejen mezi danymi skupinami zivocicht, ale nékdy takeé i
mezi ptibuznymi druhy nebo dokonce i mezi konkrétnimi jedinci daného druhu. Ackoliv byly
prvni zérode¢né chromozomy popsany jiz na zacatku 20. stoleti, mnohé o nich stile jesté
zlUstava zahadou a vyzkum v této oblasti je stale velmi aktuédlni a nutnou zalezitosti. Tato prace
ptedstavuje unikatni souhrn dosavadnich znalosti o zdrode¢nych chromozomech u vSech dosud
objevenych skupin zivocichl.

Kli¢ova slova: zirodecné chromozomy, programovana DNA eliminace, somaticka linie,
zarodecna linie, evoluce genomu, dédicnost



Abstract

Germline-restricted chromosomes (GRCs) are a unique type of chromosomes, which are found
only in the germline. They are removed by a process of programmed DNA elimination from
the somatic lineage during the early embryogenesis. Germline-restricted chromosomes evolved
independently in several animal groups, namely three insect families of flies (Diptera), in
hagfishes and lampreys belonging to Cyclostomes (Cyclostomata) superclass, and in passerine
birds (Passeriformes). Germline-restricted chromosomes can vary significantly in copy number,
genetic content, mechanism of elimination from the somatic lineage, origin and inheritance as
well, not only between given groups of animals, but sometimes also between related species or
even between specific individuals of a given species. Although first germline-restricted
chromosomes were described at the beginning of the 20th century, much about them still
remains unknown, and research in this area is still very topical and necessary matter. This thesis
represents a unique summary of the current knowledge of germline-restricted chromosomes in
all animal groups discovered up to this date.

Key words: germline-restricted chromosomes, programmed DNA elimination, chromosome
elimination, somatic lineage, germline, genome evolution, inheritance
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1 Uvod

Jednim z hlavnich znakii eukaryotickych organismi je pravé jadro. Pravé v tomto jadie se
nachazi vétsina genetické informace ve formé chromozomii. U vétSiny zivocicht se stejna sada
chromozomu nachazi jak v télni (somatické) linii, tak i v zarodecné (germinalni) linii bunék.
Zajimavé ale je, ze nékteré organismy maji urCité chromozomy navic, které jsou omezené pouze
na zarodecnou linii. Tyto zarodecné chromozomy (germ-line restricted chromosomes, GRC)
jsou eliminovany ze somatické linie procesem nazyvanym programovana DNA eliminace
(Wang & Davis, 2014), naopak pretrvavaji v zarode¢né linii bun¢k. Zarodecné chromozomy
byly zatim objeveny pouze u nckolika malo skupin zivocichtl, které si jsou v nékterych
ptipadech pouze velmi vzdalené ptibuzné (Hodson & Ross, 2021; Smith et al., 2021).

K objevu zarode¢nych chromozomii doslo zatim pouze u tfech celedi dvoukiidlého hmyzu
(Kahle, 1908; Metz, 1925; Bauer & Beermann, 1952), také u sliznatek (Kohno et al., 1986),
mihuli (Saraceno et al., 2024; Timoshevskiy et al., 2016) a pévca (Pigozzi & Solari, 1998). A
ptestoze se zarodecné chromozomy vyskytuji pouze u n¢kolika mélo skupin zivocichd, jejich
opakovany a Castokrat nezavisly vznik v prib¢hu evoluce naznacuje, ze by mohly existovat
selekéni tlaky podporujici jejich vznik a udrzeni (Bryant et al., 2016; Itoh et al., 2007, 2009;
Torgasheva et al., 2019; Vontzou et al., 2023). Pfi sekvenovdni genomii a také pii
cytogenetickych studiich se vétSinou zkoumaji pouze télni bunky. Objev zarodecnych
chromozomu a zarodecné DNA byl tedy spiSe ndhodou. To naznacuje, ze vyskyt GRC nemusi
byt omezen pouze na tyto skupiny zivocichd, ale ze mohou existovat zivoc¢ichové, u kterych
zatim nebyly tyto chromozomy objeveny.

O pivodu, dédicnosti, genetickém obsahu a zplisobu eliminace ze somatické linie toho u
zarodecnych chromozomt zistava stale mnohé zdhadou. Muzeme ale fici, ze zarodecné
chromozomy se mohou zna¢né liSit v poctu, genetickém obsahu, zplsobu eliminace ze
somatické linie, pivodu i dédi¢nosti nejen mezi riznymi skupinami Zivo€ichi, ale nékdy také
mezi ptibuznymi druhy, a i konkrétnimi jedinci a buitkami (Hodson & Ross, 2021; Smith et al.,
2009; Sotelo-Muiioz et al., 2022). Hypotéz popisujicich moZzny evolu¢ni vyznam zarodecnych
chromozomt je také nékolik. Podle n€kterych by byla exprese urcitych gent v somatické linii
Skodliva a nebezpecna a proces programované DNA eliminace by tento problém mohl vyfesit.
Naopak jiné geny by zase mohly byt prosp€sné pro zarode¢nou linii (Smith et al., 2012). Dalsi
hypotézy zase naznacuji, ze zarode¢né chromozomy se vyvinuly z parazitickych B
chromozomu, které si az pozdé&ji ziskali zasadni funkci, a proto 1 nadale pretrvavaji v populacich
(P. Borodin et al., 2022; Johnson Pokorna & Reifova, 2021; Camacho et al., 2000).

Ve své bakalafské praci bych rdda shrnula dosavadni poznatky a novinky o zarodecnych
chromozomech u dvouktidlého hmyzu, sliznatek, mihuli a pévcl. Zaméfim se predevSim na
jejich geneticky obsah zplisob eliminace ze somatické linie, dédicnost a také na jejich ptivod a
evoluci. Podkapitoly vénované pévetim budou Casto rozsahlejsi nez kapitoly ostatni, protoze se
této skupin€ hodlam vénovat ve své navazujici diplomové praci. A protoZe toto téma neni jeste
pln€ prozkoumané, rada bych také svou bakalarskou praci objevila mezery a nedostatky ve
znalostech a navrhla budouci smér vyzkumu.



2 Zarodefné chromozomy a programovana
DNA eliminace

Zarode¢né chromozomy (germline — restricted chromosomes, GRC) jsou typ chromozomd,
které se nachazeji vyhradn¢ v zdrode¢né (germinalni) linii bunék, tedy v buiikach podilejicich
se na prenosu genetické informace do dalsi generace. Jedna z
P b gk -~ ) g o i DRUHY S PROGRAMOVANOU DNA ELIMINACI
se nejen o bun ametické (spermie a oocyty), ale i o
e e e Lo Ml i
primordidlni zarode¢né bunky. U nékterych skupin

zivocichit dochdzi jiz v ranych stadiich vyvoje k eliminaci e SpEnms
urcitych chromozomul nebo jejich Casti ze somatickych HH'“HI"
bun¢k (Obrazek 1). Tento jev zahrnuje bud’ celé zarode¢né > s
chromozomy nebo jejich fragmenty a souhrnné se IIIIH""II
oznacuje jako eliminace zarodecné DNA (Wang & Davis,
2014).
eIir?'lli\ln‘Zce

Zarode¢né chromozomy byly zatim objeveny pouze u /
nékolika skupin zivocicht. Celé zarodecné chromozomy
se svelkou pravdépodobnosti nachazi u pévcl IHH"H“I = "" nh
(Passeriformes) (Kinsella et al., 2019; Torgasheva et al., N I M1, epigeneticke
2019). Kromé pévci se celé zarodecné chromozomy dale migrace Sy

proliferace

vyskytuji u tiech ¢eledi z fadu Diptera (Kahle, 1908; Metz, i
1925; Bauer & Beermann, 1952) a celé chromozomy nebo  totipotence l
chromozomové fragmenty se také nachazeji u mihuli
(Smith et al., 2009; Timoshevskiy et al., 2016, 2019a) a ) ) n o
. . ., Obrdzek 1: Proces programované DNA eliminace pri vyvoji
Shznatek, (KOhnO et al., 1986) patr1c1ch do nadfadu organismu. Eliminované chromozomy a fragmenty jsou
kﬂlhOﬁStS’Ch (Cyclostomata)‘ znaceny Cervené, (Pfevzato a upraveno ze Smith et al., 2021).

zarodetna linie somaticka linie

Zarodecné chromozomy jsou ze somatické linie odstraniovany jiZz béhem bunécného déleni
v rané embryogenezi, a to procesem chromozomové eliminace, coZz je typ programované DNA
eliminace (Obrazek 1) (Wang & Davis, 2014). Pfi tomto procesu jsou GRC odstrafiovany v
celku. Tyto zadrode¢né chromozomy b&hem mitdzy zistdvaji v ekvatoridlni roviné a nedojde
k jejich rozestupu k poliim bunék. Tim dojde k jejich eliminaci z jadra a vytvoteni mikrojadra,
ktery je nésledné¢ degradovan. V eliminaci mohou hrat roli epigenetické modifikace, které
mohou zabranit rozestupu sesterskych chromatid, ale také modifikace centromerickych oblasti
zérode¢nych chromozomt (Escriba & Goday, 2013; Timoshevskiy et al., 2019; Ridl et al.,
2025).



3 Charakteristika zarode¢nych chromozomi

3.1 Dvoukridli (Diptera)

Vramci dvoukfidlich byla pfitomnost zdrodeénych chromozomii objevena u celedi
smutnicovitych (Metz, 1925), bejlomorkovitych (Kahle, 1908) a podceledi Orthocladiinae
z Celedi pakomérovitych (Bauer & Beermann, 1952). Velikost, pocty, a dokonce i zplisob
dédicnosti se u téchto chromozomt 1isi v rdmei jednotlivych ¢eledi, druhi, a dokonce i jedincti
(Obrazek 2). Celedi smutnicoviti a bejlomorkoviti patfi do stejného infrafadu Bibionomorpha
(muchnicovci), zato ¢eled” pakoméarovitych patii do infrafadu Culicomorpha (Obrazek 3A).
Tyto tfi celedi nejsou Celedémi sesterskymi, coz naznacuje, Ze nejspiSe 1 GRC vznikly nezavisle
na sobé (Sevéik et al., 2016; Hodson & Ross, 2021).

M autozom samé&i somaticka samici somaticka zarodecna burika
burika burika
Sciaridae . .
smutnicoviti
' A v | . .
Cecidomyiidae

bejlomorkoviti

Chironomidae . .

pakomaroviti

Obrdzek 2: Chromozomové rozdily mezi somatickou a zdrodecnou linii u tfech Eeledi dvoukridlého hmyzu. Smutnicoviti
(Sciaridae) a zdstupce Bradysia coprophila, bejlomorkoviti (Cecidomyiidae) a zdstupce Mayetiola destructor a
pakomdroviti (Chironomidae) a zdstupce Acricotopus lucidus. Zelend barva znaci A chromozomy, modrd pohlavni
chromozomy a oranZovd zdrodecné chromozomy), (Prevzato a upraveno z Hodson & Ross, 2021).



Pocet druht v ¢eledi pakomarovitych je odhadnut na ptiblizné¢ 15000 druhti (Armitage et al.,
1994). U pakomarovitych byly zarodecné chromozomy objeveny zatim pouze u podceledi
Orthocladiinae a to jiz v roce 1952 (Bauer & Beermann, 1952). Témto GRC se prezdiva
K chromozomy (od némeckého “Keimbahn — zarodecna linie). Autofi zkoumali pfitomnost
K chromozoml u mnoha druht z této podceledi a zjistili, Ze poCty téchto chromozomii se
mohou znacné liSit (Obrazek 3B). Naptiklad u druhu Metriocnemus hygropetricus se pocet
K chromozomti pohybuje mezi 1 a 4 (Bauer & Beermann, 1952). Zato u druht Cardiocladius
sp. muze pocet K chromozomu dosahnout az 80 (Beermann, 1956). Nejvice studovanym
druhem podceledi Orthocladiinae je Acricotopus lucidus (Obrazek 2), u kterého je pocet
haploidnich K chromozomt 6-16 (Staiber, 2004). U tohoto druhu existuje celkem 9 typi
zarode¢nych chromozomi. U rtiznych jedinct, a dokonce v riznych buiikéch se nachazi jejich
rizné kombinace a nekteii jedinci nesou pouze nékteré z chromozomd, jini zase mnoho kopii
urcitého typu chromozomu. Homologni K chromozomy se béhem meidézy mezi sebou paruji,
tvoti bivalenty nebo i multivalenty a dochdzi u nich také k rekombinaci (Staiber, 1988, 1989;
Staiber & Schiftkowski, 2000).

Bejlomorkoviti jsou velka ¢eled’ obsahujici ptiblizn€ 6200 druhi (Gagné & Jaschhof, 2014).
K objevu zarode¢nych chromozomil u této celedi doSlo jiZz v roce 1905 (Kahle, 1908). U
bejlomorkovitych se zarode¢né chromozomy nazyvaji E chromozomy, podle toho, ze jsou
“eliminovany* ze somatické linie. U vSech druhti zkoumanych na E chromozomy byly tyto
chromozomy prokdzany (Obrazek 3B). Druhy se ale mezi sebou mohou vyrazné lisit v poctu
téchto chromozomu (Geyer-Duszynska, 1959). U bejlomorkovitych najdeme 10 az 67 E
chromozomu a zatim u vSech dosud zkoumanych druhti byly tyto chromozomy detekovany
(Hodson & Ross, 2021). Naptiklad u druhu Aphidoletes aphidimyza (Gruzova & Batalova,
1993) bylo detekovano pouze 10-23 E chromozomil, naopak u druhu Heteropeza pygmaea bylo
pozorovano od 48 do 67 E chromozomu (Panelius, 1968). Vysoka variabilita v potu E
chromozomt naznacuje, Ze alesponl nékteré z téchto chromozomii mohou byt postradatelné
(Hodson & Ross, 2021). Na druhou stranu mohou byt E chromozomy transkripéné aktivni
v priibéhu celé oogeneze (Gruzova & Batalova, 1993). Druhem, na kterém se zarodecné
chromozomy u bejlomorkovitych studuji nejcastéji, je bejlomorka pSeni¢na (Mayetiola
destructor) (Obrazek 2).

V celedi smutnicoviti se bylo popsano vice nez 2000 druhii (Mohrig et al., 2013). U této celedi
byly zarode¢né chromozomy objeveny jiz v roce 1925 (Metz, 1925) a byly pojmenovany L
chromozomy (limitované na =zarodecnou linii). L chromozomy jsou vétSinou
makrochromozomy, které jsou v bunkéch ptitomny pouze v nizkych poctech (1-4) (Obrazek
3B). U nékterych druhti dokonce zanikly a nevyskytuji se tedy u vSech smutnicovitych (Metz
& Schmuck, 1931). Druhem, ktery je nejcastéji zkouman je Bradysia coprophila (Obrazek 2).
Pfi embryonalnim vyvoji tohoto druhu dochézi k eliminaci L chromozomil tak, aby v zygoté¢
zustaly pouze dva (Rieffel & Crouse, 1966). U smutnicovitych byly detekovany dva typy L
chromozomt, a to GRC1 a GRC2. Tyto chromozomy se lis§i pfedev§im svym genovym
obsahem a také ptivodem téchto genii. Také se zd4, ze se tyto chromozomy sice paruji, ale
nedochdzi mezi nimi k rekombinaci (Hodson et al., 2021, 2022).



Sciaridae  GRCs (smutnicoviti)
Diadocidiidae

Incertae sedis

Mycetophilidae

Keroplatidae/ Lygistorrhinidae

infrafad:

Bibionomorpha

Bolitophilidae (muchnicovci)

Cecidomyiidae GRCs (bejlomorkoviti)

Ditomyiidae

Bibionidae/ Hesperinidae
Canthyloscelidae
Scatopsidae

Anisopodidae
Brachycera
Tioulid

[

Trichoceridae
Thaumaleidae
Simuliidae
Dixidae
Culicidae

Chir id
Axymyidae
Psychodidae
Tanyderidae

Blephari

(krétkorozi)

Ptychopteridae

Deuterophlebiidae

B smutnicoviti

Sciaridae

modelovy organismus Bradysia coprophila

potet druhii s GRC vétsina (13/15)

pocet GRC malo (0_4)

d&dicnost GRC vétSina GRC paternalni

aktivita GRC vétsinou heterochromatické

Cecidomyiidae
Mayetiola destructor
bejlomorka pSeni¢na

viechny (18/18)
mnoho (10- 67)

Mecoptera (outgroup)

bejlomorkoviti pakomaroviti

Chironomidae

Acricotopus lucidus
viechny v Orthocladiinae (16/16)
variabilni (1-80)

maternalni maternalni i paternalni

euchromatické euchromatické oblasti

Obrdzek 3: A) fylogeneticky strom dvoukfidlych (Diptera). Celedi se zdrodeénymi chromozomy (GRC) nejsou blizce pfibuznymi
Celedémi. Smutnicoviti a bejlomorkoviti patfi do infrarddu Bibionomorpha, zato pakomdroviti do infrarddu Culicomorpha. B) struc¢né
shrnuti viastnosti GRC u smutnicovitych, bejlomorkovitych a pakomdrovitych, (Prevzato a upraveno z Hodson & Ross, 2021).

3.2 Kruhousti (Cyclostomata)

V ramci kruhoustych byly zarode¢né chromozomy
objeveny u sliznatek a mihuli. U sliznatek
(Myxini) dochazi ke zarodecnych
zarodecné DNA  procesy

vzniku
chromozomti a
chromatinové  diminuce 1 chromozomové
eliminace (Nakai et al., 1991). U vétSiny druhi je
ale Cast¢jsi eliminace celych chromozomd, avSak
mize u nich dochizet i k selektivnimu
odstranovani sekvenci
(chromatinové diminuci) (Goto et al., 1998). To
ukazuje, ze DNA eliminace u sliznatek maze byt
variabilnim procesem s druhové specifickymi
rozdily. Prvni objev chromozomové eliminace byl

euchromatinovych

popsan u sliznatky druhu Eptatretus burgeri
(Kohno et al., 1986). Ve studii byl zkouman pocet

10

a upraveno z Marlétaz et al., 2024).



chromozomu v burikach varlat, které reprezentovaly zdrode¢nou linii, a v buiikach jater, zaber
a ledvin jako zastupct somatické linie. Vysledky ukézaly, Ze dochazi k eliminaci 16 celych
chromozomu. V buinikéch varlat bylo vétSinou pozorovano 52 chromozomt, zato v somatickych
buitkach pouze 36 (Kohno et al., 1986). U riznych druht sliznatek se ale celkovy pocet
haploidnich chromozomt v somatické linii miize li§it a mtze se tedy liSit i pocet eliminovanych
zarode¢nych chromozomu. V nasledujicich letech se proces DNA eliminace prokazal i u
dalSich druhi sliznatek, Myxine garmani (Nakai & Kohno, 1987), Eptatretus okinoseanus,
Eptatretus atami (Obrazek 4) (Nakai et al., 1991), Myxine glutinosa, Eptatretus cirrhatus a
Eptatretus stoutii (Nakai et al., 1995). Tyto studie dokazuji, ze chromozomova eliminace a
chromatinovd diminuce a vyskyt zarodecnych chromozomu jsou fenomény vyskytujici se
obecné u tfidy sliznatek (Myxini).

Jako hlavni modelovy organismus programované DNA eliminace u mihuli je vyuzivana mihule
moiska (Petromyzon marinus) (Obrazek 5). Vyzkum byl ale provadén i na jinych druzich
mihuli a bylo zjisténo, Ze i u nich dochézi ke vzniku zarode¢nych chromozomt (Timoshevskiy
et al., 2017; Strange & Moore, 2019). Programovana DNA eliminace byla zatim ovéiena u
vSech dosud zkoumanych druhti mihuli. Mohlo by se tedy nejspise jednat o fenomén, ktery se
u mihuli, stejné jako u sliznatek, vyskytuje u celého fadu Petromyzoniformes. V somatickych
buitkdch se u mihule moiské (Petromyzon marinus) vyskytuje celkem 84 haploidnich
chromozomu. V zdrodecnych buiikach je pocet haploidnich chromozomi o néco vyssi, obsahuji
totiz celkem 96 haploidnich chromozomu. Z toho tedy vypliva, ze 12 chromozomi je ze
somatické linie eliminovano a mihule tedy maji celkem 12 zarodecnych chromozomi
(Timoshevskiy et al., 2019). U mihuli dochéazi ptedevsim k eliminaci celych chromozomu
(proces chromozomové eliminace), nalezneme u nich ale také eliminaci chromozomovych ¢asti
(chromozomovou diminuci) (Smith et al., 2009). Proces programované DNA eliminace u
mihuli nejspiSe zabranuje expresi zdrode¢nych gend v somatické linii. Odstranénd DNA je
zabalena do struktur zvanych mikrojadra a nésledné¢ metylovdna a eliminovdna z bunék
(Timoshevskiy et al., 2016, 2017, 2019). MUZeme ptedpokladat, Ze programovand DNA
eliminace vytvaii dilezité zmény v genomu mihuli. (Smith et al., 2009). K programované DNA
eliminaci u mihule motské dochazi jiz v priitbéhu rané embryogeneze. Tento mechanismus je
dilezity pro odstranéni geni, které jsou postradatelné pro somatickou linii (Smith et al., 2009;
Timoshevskiy et al., 2016).

Obrazek 5: Mihule morska (Petromyzon marinus), (prevzato z Jacobs & O’Donnell, 2009).
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3.3 Pévci (Passeriformes)

U peveil dochazi pouze
k chromozomové eliminaci, tedy
k eliminaci celych  chromozomd.
Zarodeény chromozom byl poprvé
pozorovan a popsan u zebficky pestré
(Taeniopygia guttata) (Pigozzi & Solari,
1998) (Obrazek 6), kdy byla kjeho
detekci pouzita svételna a elektronova
mikroskopie. Tento objev udal smér
dalsiho vyzkumu. Jako druhy byl
zarode¢ny chromozom detekovan u
chtvicky japonské (Lonchura
domestica) (Del Priore & Pigozzi, 2014).
Jak u zebticky pestré, tak u chavicky
japonskeé vykazuji GRC jisté podobnosti.
U obou téchto druhli se jednd se o
makrochromozomy a akrocentrické chromozomy pfitomny ve dvou kopiich u samic a v jedné
kopii u samcii (Pigozzi & Solari, 1998.; Del Priore & Pigozzi, 2014). Dalsi studie ale ukazaly,
ze 1 GRC muze tvorit polymorfismy a mozaicismy v poctu a velikosti mezi jedinci nebo i
ruznymi buikami (Malinovskaya et al., 2020; Torgasheva et al., 2021; Slobodchikova et al.,
2022; Sotelo-Muiioz et al., 2022).

Obradzek 6: Zebricka pestrd (Taeniopygia guttata), (Prevzato z Payne, 2020).

V nésledujicich letech byla ptitomnost GRC dok4zéna i u mnoha dalSich druht péveti (Obrazek
7) (Biederman et al., 2018; Kinsella et al., 2019; Torgasheva et al., 2019), coz naznacuje, Ze by
se zarodecny chromozom mohl vyskytovat u vSech druhti zpévnych ptakt (Oscines) (Kinsella
et al., 2019; Torgasheva et al., 2019), tedy ptiblizn¢ u 5100 druhti (Schmitt & Edwards, 2022).
Studie Schlebusch et al. (2023) ale naznacuje, ze by se GRC dokonce mohl vyskytovat u vSech
pévcl (Passeriformes), kromé jedné malé celedi pokiovnikoviti (Acanthisittidae), tedy
pfiblizn€ u 6450 druhti pévci (Schmitt & Edwards, 2022). Jedna se ale zatim pouze o hypotézu,
protoZe pritomnost zdrodecnych chromozom u vSech druhti pévci nebyla zatim dokézéna.

Zarode¢ny chromozom je povaZovan za vibec nejrychleji se vyvijejici chromozom u pévcell
(Mueller et al., 2023; Schlebusch et al., 2023). Pokud se GRC vyskytuje u vSech druhti pévci,
muizeme diskutovat, Ze programovand DNA eliminace jiZ nemlZe byt povaZzovana za vzacny
jev. Pévci totiz tvofi cca 10 % vSech obratlovcd (Smith et al., 2021).
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husa velkd Anser anser

krfepelka japonska Coturnix japonica

kur bankivsky Gallus gallus

holub domaci Columba livia

rorys obecny Apus apus

rybak €erny Chlidonias niger

ostfiZ lesni Falco subbuteo

andulka vinkovana Melopsittacus
undulatus

Corvoidea

O
A EEE &K

havran polni Corvus frugilegus

——® & bFehule Fiéni Riparia riparia

— viastovkoviti

Hirundinidae ——@ 4 neurceny druh biehule Riparia diluta

—0 ¢ vlastovka obecna Hirundo rustica

rakosnikoviti

- Acrocephalidae rakosnik pokFfovni Acrocephalus
® N dumetorum

skfivanoviti Alaudidae

® W& skfivan polni Alauda arvensis
sykoroviti Pandae

® M. sykora koifadra Parus major
ieiskoviti MUSCiCcapidae
— O W lejsek €ernohlavy Ficedula hypoleuca

——@ . Z2ebficka pestra Taeniopygia guttata

astrildoviti

Estrildidae chuvi¢ka japonska Lonchura striata
- —® > domestica

L@ N Amada Gouldové Erythrura gouldiae

- ——@ W CiZeklesni Spinus spinus

pankavoviti ——o0 W\ stehlik obecny Carduelis carduelis
Fringillidae

O W kanar divoky Carduelis carduelis

® N\ hylobecny Pyrrhula pyrrhula

strnadoviti

Emberizidae

o & strnad bélohlavy Emberiza leucocephalos

Obradzek 7: Kladogram ptdku testovanych na GRC. U vsech testovanych druh( pévcu byl zarodecny chromozom detekovdn. U
ostatnich testovanych ptdki nebyl zdrodeény chromozom potvrzen. Cerné kolecko znamend pfitomnost makro-GRC a prdzdné
kolecno znamend pritomnost mikro-GRC, u druhl bez kolecka nebyla detekovdna pritomnost zdrodecnych chromozomd,
(prevzato z Torgasheva et al., 2019).
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4 Geneticky obsah zarode¢nych chromozomi

4.1 Dvoukridli (Diptera)

O genetickém obsahu zarode¢nych chromozomu dvoukitidlého hmyzu toho zatim neni mnoho
znamo. GRC ale obsahuji mnoho paralognich sekvenci k A chromozomim (Staiber &
Schiffkowski, 2000; Hodson et al., 2022). GRC nejspiSe také mohou obsahovat nékteré funkéni
geny. Toto miizeme soudit podle toho, Ze jsou vétSinou alespoi z ¢asti tvoreny euchromatinem,
tedy rozvolnénym a transkripéné aktivnim chromatinem. Také u nich dochézi k histonovym
modifikacim, které Casto znaci transkripcni aktivitu. Naptiklad u druhu Acricotopus lucidus
z ¢eledi pakomaérovitych byly detekovany casté histonové modifikace (acetylace a trimetylace),
které znaci transkripni aktivitu (Staiber, 2012). Také u druhu Taxomyia taxi z celedi
bejlomorkovitych byl euchromatin pozorovan (White, 1973). Naopak u druhu Bradysia
coprophila z ¢eledi smutnicovitych nebyl euchromatin béhem vétSiny vyvojovych stadii
detekovan a miizeme tedy soudit, Ze u nich zarode¢né chromozomy nejsou ¢asto transkripcné
aktivni (Rieffel & Crouse, 1966; Singh & Belyakin, 2018). Na druhou stranu ale byly na L
chromozomech u smutnicovitych objeveny paralogni geny s A chromozomy, coz by mohlo
naznacovat jistou funkci téchto chromozomii (Hodson et al., 2021, 2022). Existuji domnénky,
ze 96 hodin po nakladeni vajicka, dochazi transkripcni aktivité¢ L chromozomi, protoze jsou
tvofeny euchromatinem. Stejné tak byl euchromatin pozorovan v sam¢i meiotické interfazi
(Rieffel & Crouse, 1966).

GRC u pakomarovitych, bejlomorkovitych a smutnicovitych vykazuje rizné formy dédi¢nosti.
To by mohlo znamenat, ze na sobé akumuluje rizné geny specifické pro rizné pohlavi. O
obsahu zarodecnych chromozomii u dvoukiidlého hmyzu se toho ale zatim mnoho nevi. U
bejlomorkovitych a smutnicovitych byly provedeny studie, kde doSlo k odstranéni zdrode¢nych
chromozoml ze zarode¢nych bunck jedinct. Ukazalo se, ze potomci bez zarode¢nych
chromozomu byli Zivotaschopni, ale nebyli schopni produkovat funkéni gamety (Geyer-
Duszynska, 1959; Crouse et al., 1971). Mlzeme tedy nejspise predpokladat, ze GRC u téchto
dvou c¢eledi ma jistou funkci v rozmnoZovani, 1 kdyZ 1 samotna laboratorni manipulace mohla
zpisobit jisté zmény ve funkcnosti gonad. U pakomarovitych zatim Zadna takovato studie
nebyla provedena.

4.2 Kruhousti (Cyclostomata)

Obsah eliminovanych ¢asti zdrode¢né DNA u sliznatek neni dosud plné objasnén. Je jisté, Ze
zarode¢nad DNA sliznatek je pievazné tvofena repetitivnimi sekvencemi (Kubota et al., 1993;
Goto et al., 1998). Objeveny jiz byly také ale i protein-kodujici geny (Marlétaz et al., 2024;
Nagao et al., 2022). GRC druhu Eptatretus burgeri, ale nejspiSe i u ostatnich druhti sliznatek
jsou tvofeny paralognimi sekvencemi k A chromozomim (Nagao et al., 2023). Vyzkum
ruznych eliminovanych sekvenci u rGznych druhii sliznatek (Eptatretus okinoseanus,
Eptatretus cirrhatus a Eptatretus atami) ukazuje, Zze eliminované chromozomy ze somatické
linie jsou témét vzdy C-band pozitivni, neboli Ze jsou slozeny z heterochromatinu (Nakai et al.,
1991; Kubota et al., 1993, 1997). MiZeme tedy ptredpokladat, Ze repetitivni sekvence tvori
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z velké ¢asti heterochromatin, ktery je eliminovan. Existuji ale také dikazy, Ze eliminovana
DNA miize byt tvofena C-band negativnimi chromozomy neboli euchromatinem (Nakai &
Kohno, 1987; Goto et al., 1998). S jistotou tedy mizeme fici, Ze eliminace neni omezena pouze
na heterochromatin.

Zatim existuje pouze malo studii, zkoumajicich obsah genli na zarode¢nych chromozomech
sliznatek. U sliznatky Eptatretus burgeri byly v eliminovanych chromozomech potvrzeny i
protein-kodujici geny, ackoliv zvelké vétSiny se tyto chromozomy skladdaji pouze
z nekodujiciho heterochromatinu. Tyto geny by mohly hrat roli v embryogenezi a také vyvoji
pohlavnich bunék (Nagao et al., 2022). U druhu Eptatretus atami (Obrazek 4) bylo objeveno
celkem 1654 potencialné funkcnich zarodecné specifickych genti, z nichz 226 genti ma lidské
homology. Mezi tyto geny patii naptiklad geny souvisejici s bunéénym cyklem, bunécnou
pohyblivosti a opravou chromatinu nebo DNA, a také geny souvisejici s vyvojem pohlavnich
bun¢k. Mizeme tedy piedpokladat, Ze se souhrnné jednd o geny prospéSné pro vyvoj a
udrzovani zarodec¢né linie (Marlétaz et al., 2024).

U sliznatky Eptatretus atami bylo pozorovano nékolik zarode¢né specifickych gend, které
prosly mnohondsobnymi koly duplikace. Geny s nejvyssim poctem kopii specifickych pro
zarodecnou linii jsou homology FBX1.4 s 25 kopiemi a TRRAP s 18 kopiemi. Oba tyto geny
ovlivityji strukturu chromatinu a genovou transkripci pomoci epigenetickych znacek (Marlétaz
et al., 2024).

Zarodecné specifické geny s podobnymi ¢i stejnymi funkcemi, jako jsou u sliznatek, byly
objeveny také u mihuli. Tato podobnost naznacuje, Ze programovana DNA eliminace byla
pfitomna jiz u spolecného predka mihuli a slizatek (Cyclostomata) (Smith et al., 2021). I kdyz
maji eliminované geny podobnou funkci u sliznatek 1 mihuli, jsou jen velmi zfidka ortologni
(alespon z 80 % shodn¢) (Marlétaz et al., 2024).

V germinalni linii sliznatek se nachdzeji vysoce repetitivni segmenty pojmenované jako EEE
(eliminated element of Eptatretus), které jsou vétSinou ze somatické linie eliminovany a jsou
tedy obvykle specifické pro zarode¢nou linii (Kubota et al., 1993; Nagao et al., 2023). Existuje
mnoho rodin EEE segmentii. Naptiklad na GRC u sliznatky Eptatretus burgeri bylo
identifikovano deset rodin EEE segmenti (EEEb1-10), které tvoii sekvence GRC pfiblizné z
90 % (Nagao et al., 2023). U sliznatky Eptatretus cirrhatus byly v germinalni linii odhaleny 3
segmenty DNA specifické pro tento druh, EEEc1, EEEc2, EEEc3. Jedna se o vysoce repetitivni
segmenty eliminované ze somatické linie. Mimo jiné se u tohoto druhu nachazi také segment
EEEo02 objeveny a pojmenovany podle jiného druhu sliznatky Eptatretus okinoseanus. EEE02
se celkem nachazi u 3 druhi sliznatek (E. cirrhatus, E. okinoseanus a E. atami) vyskytujicich
se na ruznych aredlech. Vys§i homogenitu ale samoziejmé vykazuje vnitrodruhové nez
mezidruhové. Z toho miZeme soudit, Ze tento segment pravdépodobné vznikl jest¢ pred
speciaci a az nasledné doslo k jeho rizn€ nasobné amplifikaci u kazdého z druhti. Ukézalo se,
ze fragment EEEo02 se nachéazi na C-band negativnich chromozomech neboli na euchromatinu.
Jedna se o prvni pozorované C-band negativni zarode¢né chromozomy sliznatek (Goto et al.,
1998).
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U tohoto druhu sliznatky (Eptatretus cirrhatus) existuji dva typy (A a B), které se 1isi poCtem
chromozomt v zarode¢né linii. U sliznatky typu A se v zarode¢né linii nachézi 72 chromozomi
(17-18 C-band pozitivnich), zatimco u sliznatky typu B je 80 chromozomu (26-28 C-band
pozitivnich), v somatické linii obou typt je 34 zcela C-band negativnich chromozomt. Typ A
a B by mohly byt odliSnymi druhy, piesto, Ze na molekularni tirovni u nich nebyl nalezen zadny
rozdil. Fragmenty EEEc1 a EEEc2 byly u sliznatky typu A pfitomny na celkem 22 zarodecnych
chromozomech (v€etn¢ C-band negativnich) a na 26 zadrode¢nych chromozomech (vcetné¢ C-
band negativnich) u typu B. Fragment EEEc2 byl pozorovan na termindlnich oblastech
neékterych chromozomt, které byly C-band negativni, a EEEo02 byl pozorovan na 12
chromozomech, které byly C-band pozitivni. DNA omezena na zarodecnou linii na C-band-
negativnich chromozomech tedy zahrnuje EEEc2 a nékteré EEEc1 a EEEc3 (Goto et al., 1998).
I u dalSich druht sliznatek byly objeveny specifické repetitivni sekvence. Napiiklad u druhu
Eptatretus burgeri byly detekovany segmenty EEEb1-6, také EEEol a EEEo02 a dalsi. EEEbI
se u tohoto druhu vyskytuje nejcastéji, a dokonce ji miiZzeme nalézt na vSech eliminovanych
chromozomech (Nagao et al., 2022). VSechny tyto repetitivni sekvence nejspise nekdduji zadné
proteiny a nemaji tedy zadnou biologickou funkci (Goto et al., 1998). Mohou ale slouzit
napiiklad jako sekven¢ni opora chromatinu (Vogt, 1990).

U mihuli, podobné¢ jako u sliznatek dochazi k eliminaci velkého mnoZstvi repetitivnich
sekvenci a také protein-kodujicich genii (Smith et al., 2009). Konkrétn€ u mihule motské
(Petromyzon marinus) dochézi k eliminaci ptiblizn€ 20 % genomu (Smith et al., 2012, 2013).
U tohoto druhu mihule byla pfi vyzkumu programované DNA eliminace odhalena sekvence
Germl. Sekvence Germl je R2 retroelement, coz je typ retrotranspozonu, ktery se specificky
vkladé do genu pro 28S ribozomalni DNA (rDNA). KdyZ se Germ1 vlozi do tohoto genu, stane
se tento gen neaktivni. Eliminace Germ1 ze somatické linie je ale nejspiS jen vedlejsi efekt.
V somatickych bunkach totiz dochézi k redukei rDNA klastrd, coz sekundarné vede i k redukci
Germl. Germl je tedy nejspiSe odstranniovan spolu s nadbyte¢nymi nebo poskozenymi kopiemi
rDNA (Strange & Moore, 2019). Sekvence Germ1 se hojné vyskytuji pravé v zarodecné linii.
V somatické linii jsou také pfitomny, ale jen velmi ziidka (Smith et al., 2009; Covelo-Soto et
al., 2014). To tedy naznacuje, ze vétSinou dochazi k jejich eliminaci ze somatické linie. Déle
bylo také zjisténo, Ze ke ztraté¢ Germl a dokonceni programované DNA eliminace dochazi jiz
pii embryonalnim vyvoji, pfi zméné blastuly na gastrulu (pfiblizné tieti den vyvoje) (Smith et
al., 2009). A protoze byla sekvence Germl potvrzena i u mnoha dal§ich druhd mihuli
(Timoshevskiy et al., 2017), je casto pouzivdna jako jeden z markerti pro vyzkum
programované DNA eliminace u mihuli.

U mihuli dochazi také kromé eliminace Germ1 k eliminaci mnoha dalSich sekvenci (Obrazek
8) (Smith et al., 2009). Podle Timoshevskiy et al. (2019) se sekvence Germ1 nenachézi po celé
délce eliminovanych chromozomli a eliminovanych fragmentii, ale nachdzi se pouze
v diskrétnich oblastech eliminovanych akrocentrickych chromozomt pobliz centromer,
pfiemz ostatni ¢asti eliminovanych chromozomi jsou téméf bez Germl. V téchto ostatnich
castech mimo Germ1 sekvence se tedy nachézi jiné zarodecné specifické repetitivni sekvence,
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(Timoshevskaya et al., 2023). Podle studie

Bryant et al. (2016), existuje 44 gent, které mohou byt klasifikované jako zarodecné specifické,
neboli Zze dochazi k jejich eliminaci nebo silné redukci ze somatické linie. Tyto geny maji
pfevazné funkce spojené s vyvojem zarodecné linie, proliferace a onkogeneze (Smith et al.,
2012). Celkem 20 z téchto gena bylo detekovano jako homologni k lidskym genim. VétSina
detekovanych gent byly identifikovany jako onkogeny (napf. Wnt a Catherin signalizacni
drahy). Dalsi eliminované geny byly naptiklad gen pro p53 signalni dréhu (tumor-supresorovy
gen), regulatory apoptézy (BIRC1, BIRC3) a geny souvisejici s vyvojem nervového systému
(FATS3, neurofascin). Nékteré eliminované geny jsou homologni s rakovinovymi antigeny
(napf. synaptonemalni komplex protein 1). Pro¢ ale dochézi k eliminaci pravé téchto gend?
Diky jejich eliminaci ze somatické linie nemlZe dochdzet k jejich chybné aktivaci
v somatickych buiikach, napiiklad eliminaci onkogenti se nejspiSe miize zabranit vzniku nadora
v somatickych buiikdch. Onkogeny jsou ale v zdrode¢né linii dulezité, protoze mohou plnit
napiiklad funkci proliferace. Nékteré geny nemaji v somatickych buiikdch funkci a jejich
eliminaci tedy dochazi k optimalizaci genomu (Bryant et al., 2016).
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4.3 Pévci (Passeriformes)

Na GRC pévcel se vyskytuji jak geny, tak repetitivni sekvence (Torgasheva et al., 2019).
Vyzkum u sykory modfinky (Cyanistes caeruleus) dokonce ukazal, ze hustota gent (kodujicich
1 nekodujicich) je vyssi na zarodecnych chromozomech nez na A chromozomech (Mueller et
al., 2023). GRC u pévcu je slozen z amplifikovanych a modifikovanych sekvenci a genti
pochazejicich z A chromozomi. Mezidruhova homologie GRC je pomérné nizka, GRC se i
mezi blizce ptibuznymi druhy mohou i zna¢né lisit svou velikosti i obsahem (Torgasheva et al.,
2019; Sotelo-Muiioz et al., 2022; P. M. Borodin, 2023; Mueller et al., 2023; Schlebusch et al.,
2023).

Zda se, ze na zarodecnych chromozomech pévcl se neobjevuje velké mnozstvi repetitivnich
elementll jako jsou transpozony nebo satelitni DNA, které¢ by odpovidali A chromozomim.
GRC se spise skladaji z mnohonasobnych kopii gent, které maji své paralogy na celkem 18 A
chromozomech a pohlavnim chromozomu Z (Kinsella et al., 2019; Mueller et al., 2023). Toto
zjisténi bylo piekvapujici a neodpovidalo predpokladiim, ze zarode¢né chromozomy by mohly
byt s hojnosti repetitivnich sekvenci podobné W chromozomu u pévct (Kinsella et al., 2019).
Paralogni sekvence se Z chromozomem mohou souviset s dorovnanim genové davky u samic,
protoze samice jsou heterogametickym pohlavim a maji tedy méné genii na pohlavnich
chromozomech nez samci (Itoh et al., 2007). Zarodecné chromozomy tedy nejspiSe obsahuji
dilezité geny pro spravnou funkci samic¢i gametogeneze (Itoh et al., 2007, 2009).

Pfi meidze u samic se zarode¢né chromozomy v oocytech jevi jako euchromatické, neboli
transkripéné aktivnéjsi. Zato u samci je zarodecny chromozom pii meidze ve spermatocytech
heterochromaticky, tedy méné transkripéné aktivni (Pigozzi & Solari, 1998). K témto
poznatkiim bylo pozdéji doplnéno, Ze v oocytech se nachdzeji zarode¢né chromozomy dva a
tvoii tak bivalent podléhajici rekombinaci v prvni meiotické profazi. Zato ve spermatocytech
samcil se zdrodecny chromozom objevuje pouze jeden, nepodléhd tedy rekombinaci a nasledné
je z germindlnich bun€k v pozdni spermatogenezi eliminovan (Itoh et al., 2009; Pigozzi &
Solari, 2005).

Biederman et al. (2018) objevil prvni gen na GRC u zebfticky pestré. Jedna se o paralog genu z
rodiny o-SNAP. Tento zarode¢ny gen pojmenovany NAPAG vznikl pravdépodobné na
zarodecném chromozomu duplikaci somatického genu NAPA, a v pribéhu evoluce doslo
k jeho diverzifikaci. Ukézalo se, ze NAPAG je vyrazné exprimovan ve vajecnicich, zatimco ve
varlatech je exprimovan pouze slab¢€. Na rozdil od toho se somaticky paralog NAPA exprimuje
v somatické 1 zarodecné linii obou pohlavi, silnéjsi exprese je vSak ve varlatech.

Dalsi studii, které se zabyvala detekci genti na zarodecnych chromozomech byla studie Kinsella
et al. (2019). V této studii detekovali celkem 115 genti, které jsou s vysokou pravdépodobnosti
spojeny se zarodeCnym chromozomem a zaroven maji své paralogy na A chromozomech, tedy
na 18 somatickych chromozomech a Z chromozomu. Z téchto 115 gent zjistili nejen transkripci
32 genl ve vajecnicich, ale také transkripci 6 genli ve varlatech. Diky tomuto objevu tedy
muizeme piedpokladat, Ze zarode¢ny chromozom u pévcl ma dilezité funkce ve vyvoji
zarodecné linie obou pohlavi. Mezi geny detekované na zarodecnych chromozomech pévct
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patii napfiklad geny ovliviujici kontrolu bunécného d¢€leni, vyvoje samicich gonad a
diferenciace neuronii (Kinsella et al., 2019) a také geny spojené s funkei synaptonemalniho
komplexu (Mueller et al., 2023; Schlebusch et al., 2023). GRC obsahuje geny rtizného staii,
nékteré maji stary piivod a mizeme je datovat az 30 milionti let nazpét, ale vétSina byla pridana
az nedavno (Kinsella et al., 2019).

V nov¢jsi studii Schlebusch et al. (2023) zkoumali zdrode¢ny chromozom u samct dvou blizce
ptibuznych druhti slaviki, u slavika obecného (Luscinia megarhynchos) a slavika tmavého
(Luscinia luscinia). Zjistili, ze obsah GRC se 1i§i nejen mezi blizce piibuznymi druhy, ale
dokonce i1 mezi jedinci stejného druhu. Ttetina zarodecného chromozomu u slavika obecného
a polovina u slavika tmavého je specifickd pro dany druh. To naznacuje vysokou rychlost
vyvoje tohoto chromozomu. Objevuji se zde fragmentace gent, Casté adice a delece v kratkém
Case a také nekonzervovanost tohoto chromozomu dokonce v ramci populace. Tato studie
dokonce zpochybnila funk¢nost vétSiny diive objevenych genti na zarode¢nych chromozomech
a to tim, ze v sekvencich téchto gent identifikovali mnohé stop-kodény a také kvuli nizké
expresi téchto genll. Niz$i exprese genll na zarodeénych chromozomech nez na A
chromozomech byla také detekovana u sykory modiinky (Mueller et al., 2023). Spousta gend,
které byly detekovany na zarode¢ném chromozomu u zebticky pestré (Kinsella et al., 2019), se
na zarode¢nych chromozomech slavikl viibec nenachazeji. Zarode¢ny chromozom ale i pies to
v germindlni linii pfetrvava, coz naznacuje to, Ze nékteré geny pieci jen musi byt nezbytné.
Jednim z téchto genti mize byt paralog genu cpeb 1, ktery byl detekovan jak u téchto dvou druhii
slavikti (Schlebusch et al., 2023), tak u zebticky pestré (Kinsella et al., 2019). Dle odhadu se
tento gen se na zarodeCném chromozomu objevil jiz pied rozdélenim pévcii na kiikavé
(Suboscines) a zpévné (Oscines), coz miiZe naznacovat pfitomnost zarodecného chromozomu
1 u podiadu kiikavych (Schlebusch et al., 2023). Gen cpebl hraje dulezitou roli pii regulaci
translace u vyvoje oocytil, pfi embryogenezi a také pii spravné funkci neuront (Mendez &
Richter, 2001; Sudhakaran & Ramaswami, 2017). Funkce zarode¢nych chromozom u pévcu
mize byt tedy spojena jen s n€kolika malo geny, mezi které patii pravé tieba paralog tohoto
genu (Schlebusch et al., 2023). Se stale se rozsifujicim se seznamem genil detekovanych na
zarode¢nych chromozomech u pévcli miizeme piedpokladat, Ze zarode¢né chromozomy u
pévcl nejsou pouze parazitické B chromozomy, ale Ze jsou naprosto nezbytné pro vyvoj
zarodecné linie (Torgasheva et al., 2019; Johnson Pokorna & Reifova, 2021; Schlebusch et al.,
2023).

Kromé genetického obsahu se GRC milze casto liSit také velikosti, a to dokonce i u blizce
piibuznych druhii (Sotelo-Mufioz et al., 2022; Torgasheva et al., 2019). Naptiklad u zebticky
pestré se jedna o makro-chromozom (Pigozzi & Solari, 1998) a naopak u sykory modfinky se
jedna o mikro-chromozom (Mueller et al., 2023). Rozdily ve velikosti mtizeme ale také najit 1
u bliZzeji ptibuznych druhti (Obrazek 9). A také v ramci jednoho druhu nebo dokonce i u
konkrétniho jedince se miiZe objevit variabilita ve velikosti zdrode¢nych chromozomti (Sotelo-
Muiioz et al., 2022). Z toho vypliva, ze se obsah zarode¢nych chromozomu neptetrvava casto
stejny a jednd o jeden z nejrychleji se vyvijejicich chromozomii (Schlebusch et al., 2023;
Sotelo-Muioz et al., 2022).
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ZarOdecne Chromozomy S€ VySkytu_]l chivicka japonska panenka hnédoprsa P a muska a tfibarva

L. domestica L. castaneothorax L. punctulata L. malacca

pfevazné v jedné kopii u samcl a ve
dvou kopiich u samic (Pigozzi &
Solari, 2005). Nezanedbatelné
mnozstvi jedinci ale vykazuje také
mozaicismy nebo polymorfismy mezi
jedinci v poctu zarode¢nych
chromozomu.  Naptiklad  bfehule
fi¢ni (Riparia  riparia)  byly
pozorovany samice pouze s jednou
kopii GRC, které nevykazovaly zadné
problémy (Malinovskaya et al., 2020).
V této studii nenasli zadné samice,
které by mély mozaicismus v poctu
zarode¢nych chromozomi. Samice zde
mély ve vétSin€é piipadit v oocytech

kopie dvé a vpar piipadech pouze
. .. , . Obradzek 9: Zdrodecné chromozomy u Ctyrech druhd pévcu z rodu Lonchura. U druhd L.
Jednu kOpll. Naopak u Sykory konadry domestica a L. castaneothorax se jednd o makro-chromozomy, naopak u druh( L.

(Parus major) (Torgasheva etal., 2021) punctulata a L. malacca se jednd o mikro-chromozomy. Sipky u c1-4 oznaéuji
mikrojadra obsahujici eliminované zdrodecné chromozomy (prevzato a upraveno ze

byly detekovany samice s mozaicismy Sotelo-Mufioz et al,, 2022).

v poctu  zarodecnych chromozomu

v oocytech. Také u ¢ty druht samct (bfehule ficni, sykora konadra, lejsek cernohlavy -
Ficedula hypoleuca a panenka cCernohlava - Lonchura atricapilla) byly pozorovany
mozaicismy v po¢tu kopii zarodecnych chromozomi (Torgasheva et al., 2019, 2021;
Malinovskaya et al., 2020; Slobodchikova et al., 2022; Sotelo-Muifioz et al., 2022; Borodin et
al., 2022). U vétSiny samcich jedinch nesly spermatocyty jednu kopii, u nékterych dvé a u
nekterych dokonce tii. Je velmi pravdépodobné, ze rozdily v poctu kopii GRC u samcti nejsou
velkym problémem, protoZe zarode¢ny chromozom je stejné ze zralych spermii eliminovan
(Sotelo-Muioz et al., 2022). Kromé mozaicismi a polymorfismi v poctech zarodecnych
chromozomu byly objeveny také mozaicismy a polymorfismy ve velikostech zarode¢nych
chromozomt, a to zatim pouze u panenky ¢ernohlavé (Sotelo-Mufioz et al., 2022). Rozdily ve
velikosti a poc¢tech zarodecnych chromozomil by mohly vznikat v disledku obcasné dédi¢nosti
zarode¢ného chromozomu po otci a také fragmentaci zdrode¢ného chromozomu pii jeho
eliminaci (Sotelo-Mufioz et al., 2022). Mozaicismy a polymorfismy v poctu zarode¢nych
chromozomu se zdaji byt bézné;si, nez se predpokladalo. V této oblasti se toho ale zatim moc
nevi, proto je zde potieba provézt dalsi vyzkumy.
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5 Zpusob eliminace zarodecnych chromozomi
ze somaticke linie

5.1 Dvoukridli (Diptera)

U dvoukiidlého hmyzu je zptisob eliminace ze somatické linie dobfe prozkoumany a zda se byt
u vsech tech ¢eledi stejny nebo velmi podobny (Obrazek 10). Pfi rané embryogenezi dochézi
pfi mitdze k opozd’ovani chromatinu, ktery bude nasledné eliminovan. Tyto budouci zdrode¢né
chromozomy zlstanou v ekvatoridlni roviné bunky a nedostanou se do ani jednoho nové¢
vznikajiciho bunééného jadra. A chromozomy se naopak rovnomérné rozestoupi k polim
buitky a dojde k vytvoteni dvou novych bunck. K této eliminaci dochazi vétSinou pii patém
nebo Sestém bunécném déleni a ve vSech somatickych bunikach probéhne eliminace v tu stejnou
chvili (Du Bois, 1933; Geyer-Duszynska, 1959; Staiber, 2004, 2008; White, 1973). V eliminaci
mohou hrat zna¢nou roli epigenetické modifikace. Mohou totiz zabranit k rozchodu sesterskych
chromatid. Ku ptikladu u smutnice druhu Bradysia coprophila dochazi k fosforylaci histonu
H3S10 a chromatidy se tedy nemohou rozestoupit, zlstanou v ekvatoridlni roviné a dojde
k jejich eliminaci (Escriba & Goday, 2013). I u pakomarovitych také dochazi k histonovym
modifikacim a nerozestoupeni chromatid (Staiber, 2012).

Mechanismus eliminace ze somatické linie

 ——— X Autozomy (na obrazku

J e ¢ N
I/;/{/ N l::_:\§h) 0 S \\ vyobrazeny pouze dva)
ye— 1 —i 17 = % W/
N— —7" - O y
f@:\\\ ES }j //if/} ff'\f\\ = ///jY GRC (na obréazku
\\\\;\‘:_ =2¥ ///f \\\\ 7 /ﬁ vyobrazeny pouze dva)

casné embryo béhem anafdze - GRC
zdistdvaji v ekvatoridini roviné

Obrazek 10: Mechanismus eliminace zdrodecnych chromozomi (GRC) v prubéhu rané embryogeneze u Chironomidae,
Cecidomyiidae a Sciaridae, (Prevzato a upraveno z Hodson & Ross, 2021).

5.2 Kruhousti (Cyclostomata)

Pti vyzkumu programované DNA eliminace maji mihule jednu velkou vyhodu. Jejich embrya
jsou snadno dostupna a jde s nimi dobfe manipulovat. V laboratornich podminkach lze snadno
a rychle ptipravit velké mnozstvi oplodnénych embryi. Nedostupnost embryi, jak je to Casto u
jinych zivoc¢ichii podstupujicich programovanou DNA eliminaci, neni naStésti u mihuli
limitujicim faktorem (Smith et al., 2021). Mihule by tedy mohly patfit mezi modelové
organismy slouzici pro vyzkum programované DNA eliminace.
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V prvnich Sesti bunéénych délenich béhem rané embryogeneze jsou zarodecné chromozomy
replikovany podobné, jako klasické A chromozomy. Eliminace GRC u mihule moiské za¢ina
ptiblizn¢ béhem 7. bunééného dé€leni, tedy u embryi s vice nez 64 bunikami. (Timoshevskiy et
al., 2016). Pokud se na eliminaci chromozomu podivame z pohledu bunécného cyklu, zjistime,
ze eliminace za¢ina ihned po pfechodu z mitotické metafdze do anafdze. GRC, které budou
eliminovany jsou rovnomérné rozlozZeny
v ekvatorialni rovin€. V anafazi se zacinaji
viditeln¢ opozd'ovat v pohybu k polim za
klasickymi A chromozomy (Obrazek 11).
Béhem telofdze zacnou A chromozomy
dekondenzovat, ale GRC nedekondenzuji.
Misto toho zustanou v kondenzovaném _—
stavu a jsou spojeny s tubulinem. Poté jsou —
zarodecné chromozomy postupné zabaleny
do  kompaktnich  struktur  zvanych
mikrojadra (MNi). Tyto struktury odolévaji
spojeni s jadrem nové vznikajici buiky
nejspiSe absenci laminu B1, ktery je
pfitomny v jaderném obalu nové vznikajici
buiiky (Timoshevskiy et al., 2016). Také je
zajimavé, ze ackoliv je sekvence Germl

o . i ., Obrazek 11: OpoZdujici se chromatin u embrya mihule morské (Petromyzon
pritomna na vech 12 ZadeeCﬂYCh marinus). A) metafdze, B) anafdze A, C) anafdze B s opoZdujicim se
chromozomech, ve vsech mikrojédrech gse Cchromatinem v ekvatoridini roviné, D) anafdze B s podélné nataZenym
opozdujicim se chromatinem. Imunoznaceno anti-beta tubulinem, (Prevzato
a upraveno z Timoshevskiy et al., 2016).

nenachazi (Timoshevskiy et al.,, 2016,
2019).

Pfesny mechanismus eliminace zarode¢nych chromozomil ze somatické linie u sliznatek neni
zcela jasny. Miizeme ale predpokladat jistou podobnost s mihulemi. K eliminaci zdrode¢nych
chromozoml ze somatické linie ale s velkou pravdépodobnosti dochédzi jiz béhem rané
embryogeneze, ale v zarode¢né linii tyto chromozomy pretrvavaji (Goto et al., 1998; Nakai &
Kohno, 1987; Nakai et al., 1991; Kojima et al., 2010).

5.3 Pévci (Passeriformes)

Zpusob eliminace zarodecnych chromozomt ze somatické linie pévcl neni jesté plné€ popsan.
Vysledky studie Ridl et al. (2025), ale ukazuji, Ze zarodecny chromozom pévcii ma odlisSnou
centromerickou sekvenci od A chromozomu. To by mohlo vysvétlovat jeho neobvyklé chovani
béhem mitotického a meiotického d€leni a jeho néslednou eliminaci. Tato centromericka
modifikace by mohla zplisobovat to, Ze se GRC Spatn¢ pfipoji na délici vieténko, a proto
v anafazi dochazi k jeho opozd’ovani a nasledné eliminaci (Ridl et al., 2025). Pigozzi & Solari
(2005) uvazuji, ze u pévci mize dochédzet k eliminaci ze somatické linie u samcti a samic
riznymi mechanismy. U samic by nemuselo dojit k rozchodu chromatid a nasledné by se GRC
mohlo dostat pouze do progenitorovych bun¢k zarodecné linie. U samct by v mitotické anafazi
mohlo dochazet k opozd’ovani chromatidy GRC v progenitorovych buitkach somatické linie,
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coz by vedlo k tomu, ze by byl ze somatické linie GRC odstranén (Pigozzi & Solari, 2005). Jiné
mechanismy u samcil a samic by ale vedly k odliSnym genovym expresim jiz v embryogenezi,
a proto by mechanismus eliminace mohl byt jiny. U samct a samic by tedy mohl byt podobny,
jako pfi spermatogenezi, a to tedy tak, ze by GRC mohl byt epigeneticky oznacen pro eliminaci
(Del Priore & Pigozzi, 2014). Pti spermatogenezi je GRC eliminovan tak, Ze jiz v primarnich
spermatocytech je heterochromaticky a epigeneticky znaceny. Jiz od leptotene je GRC umlceny
a keliminaci dochédzi pravdépodobné pii prvnim meiotickém déleni. V sekundarnich
spermatocytech se totiz zdrode¢ny chromozom nachdazi jiz v cytoplazmé ve formé mikrojadra.
Ve spermatidach se GRC jiz viibec nenachazi (Schoenmakers et al., 2010).

6 Dédicnost zarodecnych chromozomu

6.1 Dvoukridli (Diptera)

Zpisob, jakym jsou GRC u dvoukfidlého hmyzu predavany do dalSich generaci vykazuje
zna¢nou rozmanitost mezi smutnicovitymi, bejlomorkovitymi a pakomarovitymi. Dédi¢nost
K chromozomt u podceledi Orthocladiinae z ¢eledi pakoméaroviti neni omezena na pouze na
jedno pohlavi, ale dochézi k dédéni jak pies samce, tak ptes samice (Staiber, 2004, 2007, 2008).
U této podceledi byl vyzkum provadén na druhu Acricotopus lucidus, u kterého je pocet
haploidnich K chromozomi 6-16 (Staiber, 2004). U tohoto druhu se vyskytuje celkem 9 typt
K chromozom, které se u jedincti vyskytuji v riznych poctech a kombinacich (Staiber, 1991).
bun¢k, dojde k eliminaci pfiblizné¢ poloviny K chromozomi. Nasledné, pti posledni mitoze
gonocytil (prekurzor gamet) pted meidzou dojde k rozestoupeni vSech K chromozom pouze
k jednomu polu buiiky, ¢imz se nejspiSe dorovna jejich predchozi pocet. A chromozomy jsou
naopak sefazeny ve tfech parech v ekvatorialni roviné a nédsledné dojde k jejich symetrickému
rozestupu. Burnka, kterd obsahuje jak A chromozomy, tak K chromozomy se u samci stane
primarnim spermatocytem. Druhd vznikld bunka bez K chromozomi mé s velkou
pravdépodobnosti pouze pomocnou a vyZivujici funkci a pii meidze (tvorb€ spermii) nejspise
slouzi pouze jako zdroj mitochondrii pro klasické spermatocyty. U samic se bunka, ktera
obsahuje jak A, tak K chromozomy stane oocytem a druha buiika se stane vyzivujici buikou
(nurse cell) (Staiber, 2004, 2007, 2008).

Ackoliv jsou E chromozomy u bejlomorkovitych pfitomny jak v zarode¢né linii samct, tak
v zarode¢né linii samic, dédi¢nost téchto chromozom je vazana pouze na samice. Vyzkumy
bejlomorky obilné (Mayetiola destructor) (Stuart & Hatchett, 1988) a bejlomorky bukové
(Mikiola fagi) (Matuszewski, 1961) prokazaly, ze pii meiotickém d€leni v zarodecné linii u
samic dojde k rozdé€leni chromozomi tak, Ze oocyt obsahuje vSechny E chromozomy, ale
zaroven zde nedochdzi k rekombinaci. U samcl naopak vétSinou dojde k eliminaci E
chromozomt ze spermii (Obrazek 12B). Pouze u jednoho druhu (Monarthropalpus buxi) této
celedi byl pozorovan ojedinély pienos E chromozomt i pies samce (White, 1973). Zajimavé je,
ze se dédi¢nost E chromozomi u samci bejlomorkovitych velmi podobéd dédi¢nosti GRC u
samcil pévcl (Kapitola 6.3).
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U smutnicovitych dochazi krom¢ eliminace L chromozomi ze somatické linie také k eliminaci
ne¢kterych L chromozomt ze zdrodecné linie (Rieffel & Crouse, 1966). Napiiklad u druhu
Bradysia coprophila je haploidni vajicko vétSinou s jednou kopii L chromozomu oplozeno
haploidni spermii, kterd vétSinou obsahuje dvé kopie L chromozomil. Aby nedochazelo
k hromadéni kopii L chromozomd, dojde k jejich eliminaci. Nejcastéji dojde k eliminaci tak,
aby v zygoté byly ptfitomny pouze dvé kopie L chromozomti. Pfi spermatogenezi, pfi prvnim
meiotickém déleni dochazi k tomu, ze vSechny L chromozomy se dostanou k jednomu p6lu
buniky a jsou ponechany ve spermatocytu. Druhé meiotické déleni ve spermatogenezi je jiz
rovnomeérné. V primarnim oocytu jsou vétSinou pritomny dvé kopie L chromozomi a pfi
prvnim meiotickém déleni dojde k jejich rovnomérnému rozdéleni. Pokud je L chromozom
pfitomen pouze v jedné kopii, dojde k jeho nahodné segregaci. Déleni je nasledné pozastaveno,
dokud nedojde k oplodnéni oocytu spermii (Gerbi, 1986; Metz & Schmuck, 1929). U
smutnicovitych jsou L chromozomy dédény pies oba rodice, Castéji ale dochazi k dédi¢nosti
pies otce (Obrazek 12A). U samic totiz neobsahuji vSechny oocyty L chromozomy, zato u
samcil vétSina spermii ano a témet vSechny zygoty ziskaji alesponl jednu kopii L chromozomu
od samce (Rieffel & Crouse, 1966).

U pakomarovitych, bejlomorkovitych a smutnicovitych jsou GRC tedy pfenaseny
nemendelovsky (Hodson & Ross, 2021). U bejlomorkovitych a smutnicovitych by mohla hrat
pfitomnost GRC roli v ur€eni pohlavi. U vétSiny druhit s GRC se totiz vyskytuje monogenie
(tvorba potomkil pouze jednoho pohlavi). U druhu Sciara impatience, ktery je monogenni a ma
L chromozomy doslo v laboratoii k vytvoreni digenni populace, ktera nasledné ztratila L
chromozomy a poté vymfela (Crouse et al., 1971). Bejlomorkoviti a smutnicoviti jsou také
jediné Celedi, u kterych dochazi k procesu paternalni eliminace genomu (PGE), kdy samci
pfedavaji do dalSich generaci pouze chromozomy zdédéné od matky (Metz, 1938; Gallun &
Hatchett, 1969). Podle Hodson & Ross (2021) by mohla existovat souvislost mezi pfitomnosti
GRC a paternalni eliminaci genomu, a to proto, Ze jediné dvé celed¢ dvoukiidlého hmyzu
s procesem paternalni eliminace genomu maji prave také zdrode¢né chromozomy (Hodson &
Ross, 2021). Jedna se zatim ale pouze o hypotézu, kterou nemliZzeme potvrdit, protoze v této
oblasti neexistuje dostatek dat. Dalsi vyzkum tohoto jevu by tedy mohl byt velmi pfinosny.
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6.2 Kruhousti (Cyclostomata)

Mechanismus dédicnosti zarodecnych chromozomiti u sliznatek jesté neni zcela objasnén.
Zarodecné chromozomy jsou eliminovany ze somatické linie, ale pfetrvavaji v zarodecné linii
a musi byt pfedany do dalSich generaci. Dokonce existuje i velmi malo znamych poznatkl o
rozmnozovani a uréeni pohlavi u sliznatek. Sliznatky se rozmnozuji nejspise vicekrat za zivot.
Nékteré druhy se rozmnozuji sezoné, jiné zase po cely rok. Sliznatky maji v dospélosti pouze
jednu pohlavni gonadu a po vylihnuti jsou gonddy vSech jedincti samic¢i. Az pfi vyvoji dojde
k diferenciaci gonad (Norris & Carr, 2021). Neni tedy ani objasnéno, zda je dédi¢nost zavisla
na urCitém pohlavi. Pro lepsi pochopeni dédicnosti zarodecné DNA u sliznatek je tedy nutné
provézt dalsi vyzkum v této oblasti.

U mihuli, stejné jako u sliznatek, také stale neni mechanismus dédi¢nosti GRC zcela objasnén.
Zarodecné chromozomy jsou eliminovany ze somatické linie, ale pietrvavaji v zdrodecné linii
obou pohlavi, a musi byt pfedany do dalSich generaci. To implikuje, Ze u mihuli dochazi
k dédi¢nosti pies obé pohlavi (Timoshevskiy et al., 2016). Eliminace GRC ze somatické linie
naznacuje, Ze maji dilezitou roli pravé ve vyvoji zarodecné linie (Bryant et al., 2016).

6.3 Pévci (Passeriformes)

Vyzkum dédi¢nosti zarode¢nych chromozomi
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Obrdzek 13: Chovdni zdrodecnych chromozomti béhem meidzy. Sedd pole
oznacuji potencidlni chovdni bez cytogenetickych podkladd. Modré
chromozomy znaci A chromozomy, riZové znaci GRC, Zluté je oznacen
proces rekombinace, (prevzato a upraveno z Borodin et al., 2022).
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Neni ale zatim jasné, kde a kdy dochazi ke vzniku druhé kopie zarode¢ného chromozomu u
samic. Existuji dvé hypotézy. Prvni pochdzi ze studie Pigozzi & Solari (2005), kde
predpokladaji, ze druhd kopie zarode¢ného chromozomu u samice vznika jiz béhem rané
embryogeneze, pii rozdéleni somatické a zdrodecné linie. Pfedpokladaji, ze béhem mitotického
déleni dochézi k opozd’ovéni a nasledné non-disjunkci celého GRC a tim se do zarode¢né linie
(do primordidlni zarode¢né bunky) dostanou dvé kopie, a naopak do somatické linie se
nedostane ani jedna z kopii. U samct v mitotické anafazi dochazi k opozd’ovani chromatinu a
dojde krozestoupeni chromatid a tim se

v zarodecné linii (v primordialnich zadrode¢nych A — _‘
buiikach) objevi pouze jedna kopie zdrodeéného  naygota (])D ' )
chromozomu (Obréazek 14A). K témto rozdilnym

chovanim mize dochézet kvili kohezinovym , (nD (“D

gentim specifickym pro dané pohlavi (Pigozzi &  interfaze s
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Spermatogonia Oogonia

Jak Jli bylo Zminéno, ZérOdeény chromozom u Obrdzek 14: Dvé hypotézy vzniku druhé kopie GRC u samic a pouze jedné
pévcﬁje pfevéiné dédén maternalne, tedy stejné, kopie u samcti. Sedd pole oznaéuji potencidini chovdni bez cytogenetickych
jako napfiklad mitochondrilni DNA. Podle Pei /221945 1o cromocomy crec A chvomccomy it ad crc
et al. (2022), ale obfas miize dochazet i

k ptenosu paternalnimu. Pfi sekvenaci genomii samct zebiicky australské (Taeniopygia

castanotis) se totiz ukézalo, Ze neexistuje korelace mezi haplotypy mitochondridlni DNA

(mtDNA) a haplotypy GRC. To znamen4, ze jedinci se stejnou mtDNA (napf. bratfi) nemusi

mit stejny GRC haplotyp, a naopak jedinci s velmi odliSnou mtDNA mohou mit témé&f stejné

haplotypy GRC (Pei et al., 2022). Také v nékterych spermiich zebticky australské (Taeniopygia

castanotis) byla pozorovdna piitomnost zarodecného chromozomu. Podle cytogenetické

analyzy Pei et al. (2022) obsahovalo primérné 9 % spermii zarode¢ny chromozom, ale mezi
jednotlivymi samci byl pozorovan vyrazny rozdil (1-19 %). Samci se tedy zna¢né li§i v obsahu

spermii se zdrodeCnym chromozomem. Zajimavé ale je, ze je tato variabilita konzistentni

v rémci jedincﬁ Studie Pei et al. (2022) také dale pfedpoklédé ze nékteré haplotypy

vvvvv

napfiiklad nachéazeji u samce.
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7 Puvod a evoluce zarodecnych chromozomu

7.1 Dvoukridli (Diptera)

Pivod zérodeénych chromozomt u dvoukiidlych zistdva stdle nejasny. Protoze jsou ale
v mnoha aspektech podobné nadbytecnym parazitickym B chromozomim, je mozné, ze se
z nich také vyvinuly (Hodson et al., 2021). Podle Sev¢ik et al. (2016) se deledd smutnicoviti,
bejlomorkoviti a pakomaroviti nejspiSe vyvinuly nezavisle na sobé. To naznacuje, Ze také
zarodecné chromozomy u téchto tfi ¢eledi mohly vzniknout nezavisle (Hodson & Ross, 2021).
U pakomarovitych a bejlomorkovitych (tzn. u celedi s velkym mnozstvim GRC) se
piredpoklada, ze mohlo dojit ke vzniku GRC skrze endopolyploidizaci A chromozomii,
pteskupeni a nasledné nahromadéni genti a repetitivnich sekvenci specifickych pro zarodecnou
linii v oblasti centromery (Staiber & Schiffkowski, 2000). Hypotéza vzniku GRC u
smutnicovitych (tzn. u celedi s nizkym poctem GRC) hovoii o tom, ze GRC vznikl
z pohlavniho X chromozomu a Ze mezi témito dvéma chromozomy pretrvava vzdalena
homologie (Haig, 1993). Nové¢;jsi studie Hodson et al. (2022) ale tuto teorii odmita a misto toho
naznacuje, ze GRC u smutnicovitych mohl vzniknout spiSe allopolyploidizaci (hybridizaci
s jinym druhem), a Ze geny obsazené na téchto chromozomech tedy nepochazeji pouze od
smutnicovitych, ale i od blizce ptibuzné ¢eledi bejlomorkovitych. Mezi témito dvéma celedémi
mohlo dojit jiz pted 114 az 50 miliony let k jednorazové hybridizaci mezi samcem
bejlomorkovitych a samici smutnicovitych. Nasledovala rozsdhld genomova prestavba, kterd
vysvétluje nizsi pocet zarodecnych chromozomi u smutnicovitych (Hodson et al., 2021, 2022).
U smutnicovitych existuji dva typy L chromozomi, GRC1 a GRC2. Lisi se obsahem gent a to
tak, ze GRC1 obsahuje vice genti pivodnich pro bejlomorkovité a GRC2 obsahuje vice genti
typickych pro smutnicovité. GRCI1 1 2 nejspiSe vznikly soucasné, ale u GRC2 doslo
k naslednému piesunu genli ze somatické linie (Hodson et al., 2021, 2022). Studie Hodson et
al. (2022) také dale naznacuje, Ze GRC u smutnicovitych, pfesnéji u druhu Bradysia coprophila
nejspiSe nevznikly jako adaptace na konflikt mezi germinalni a somatickou linii, ale spiSe jako
adaptace na introgresi genetického materidlu od ¢eledi bejlomorkovitych. Pro potvrzeni je ale
nejdiive potfeba provézt dalsi vyzkum, a to predevSim v oblasti sekvenace GRC u
bejlomorkovitych.

Vyskyt GRC u dvouktidlého hmyzu také nemusi byt uplné nahodny. Podle hypotézy ze studie
(Hodson & Ross, 2021) je pravdépodobné, ze piitomnost GRC u smutnicovitych a
bejlomorkovitych, neboli jedinych dvou celedi dvoukiidlého hmyzu s paternalni eliminaci
genomu, spolu mohou souviset. I kdyZ neni stale jasné, jestli GRC a paterndlni eliminace
genomu vznikly soucasné nebo nezavisle, jejich spoleény vyskyt poukazuje na moznou
souvislost (Hodson & Ross, 2021).
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7.2 Kruhousti (Cyclostomata)

Podle Hansson (2019) by GRC u kruhoustych mohly pochazet z nadbyte¢nych parazitickych B
chromozomu. Sdili s nimi totiz nékolik podobnosti, jako napiiklad sloZeni z paralognich
sekvenci z A chromozomu (Nagao et al., 2023) a také specifi¢nost pro urcitou (zarodecnou)
tkan. Programovana DNA eliminace ma jak u sliznatek, tak u mihuli velmi prastary pavod.
Mohla byt sdilenym znakem vSech kruhoustych, a to kviili rozsahlym funkénim podobnostem
u eliminovanych gent. Piestoze eliminované geny u sliznatek a mihuli maji podobné funkce,
pouze maly pocet stejnych genil je eliminovan v obou téchto liniich (Marlétaz et al., 2024;
Smith et al., 2021). To naznacuje bud’ existenci spolecného zarode¢ného chromozomu u
spole¢ného predka sliznatek a mihuli, nebo nezavislou akumulaci téchto genti jako soucast
zarodecné DNA v ranych fazich evoluce kruhotstych. Rozdily mezi mihulemi a sliznatkami v
obsahu zarode¢nych chromozomu pravdépodobné souvisi s jejich dlouhou nezavislou evoluci
a také odlisnosti v jejich soucasné ekologii. Posledni spolecny pfedek sliznatek a mihuli se totiz
oddélil ptiblizné jiz pted 460 miliony let a od té doby doslo ke vzniku mnoha rozdili (Marlétaz
et al., 2024).

Zarode¢né chromozomy u Eptatretus burgeri a pravdépodobné i dalSich druhti sliznatek
nejspiSe pochézeji z vlastniho jediného paru A chromozomi. GRC u sliznatek pravdépodobné
nahromadily specifické repetitivni sekvence EEE (eliminated element of Eptatretus), z nichz
nékteré se rovnomérné nachazeji na téméf vSech GRC chromozomech (Nagao et al., 2023).
Podobné vysledky jsou také u druhu Eptatretus okinoseanus (Kubota et al., 1993). U jinych
druht sliznatek (Eptatretus cirrhatus a Paramixine sheni) na druhou stranu nebyly vSechny
rodiny EEE segmentti detekovany na vSech GRC (Goto et al., 1998; Kojima et al., 2010). To
muze naznacovat, ze u téchto druhi se zdrode¢né chromozomy mohly vyvijet nezavisle na sob&
(Nagao et al., 2023). Ve studii Marlétaz et al. (2024), u sliznatky Eptatretus atami, pozorovali
velké mnozZstvi repetitivnich sekvenci EEE a také gent, které se mnohonéasobné duplikovaly az
po translokaci nebo duplikaci na zarode¢né chromozomy. To naznacuje jejich rychly vyvoj a
také zvétSovani velikosti. Zarodecné chromozomy maji tedy s velkou pravdépodobnosti
ditlezitou roli ve vzniku novych genovych funkci v zdrode¢né linii (Marlétaz et al., 2024).

Ve vyzkumu Timoshevskiy et al. (2017) byly porovnavany dva druhy mihuli (Enfosphenus
tridentatus a Petromyzon marinus). Programovana DNA eliminace se nachazi u obou téchto
druhti a eliminovana DNA dokonce u téchto dvou druhti mihuli obsahuje podobné sekvence. U
mihule motské (Petromyzon marinus) je ale eliminovand DNA obsahlejsi, a to z divodu
akumulace vétSitho mnoZstvi repetitivnich sekvenci. U mihuli 1 nadale dochéazi k neustalym
duplikacim genli z A chromozomil na zdrode¢né chromozomy. Timto procesem dochdzi ke
vzniku stale novych zarodecné specifickych genii naptiklad procesem substituce. Vyvoj gent
na zarode¢nych chromozomech u mihuli je tedy Castokrat i rychlejsi nez na A chromozomech
(Timoshevskaya et al., 2023).

29



7.3 Pévci (Passeriformes)

Pivod zarodecnych chromozomii u pévcu neni stile zcela jasny. Ve vétsi mife obsahuji
homologni sekvence k A chromozomim (Itoh et al., 2009). Studie Kinsella et al. (2019)
naznacuje, ze zarode¢né chromozomy vznikly jiz pfed desitkami milionti let u pfedka kiikavych
(Suboscines) a zpévnych (Oscines), ale i nadale dochdzi k jejich vyvoji duplikaci genli z A
chromozomu. Prace (Torgasheva et al., 2019) uvazuje o tom, ze zdrodecny chromozom u pévcii
mohl vzniknout jiz pted 35 miliony let jako nadbytecny paraziticky B chromozom, ktery prosel
mnohymi evolu¢nimi zménami ve velikosti 1 obsahu. Vysledky nov¢jsi studie (Schlebusch et
al., 2023), ale staii GRC posunuly jesté vice dozadu. Predpokladaji, ze se GRC mohlo vyvinout
jesté u spole¢ného predka zpévnych (Oscines) a kiikavych (Suboscines), ale jiz po odd€leni
linie pokiovnikovitych (Acanthisittidae). GRC se tedy mize vyskytovat u vSech pévcti, krome
malé celedi pokfovnikoviti (Acanthisittidae) (Schlebusch et al., 2023). V pribéhu evoluce
mohlo u zérode¢ného chromozomu dojit k akumulaci nepostradatelnych gent, diky kterym se
z nadbyte¢ného parazitického B chromozomu mohl stat nepostradatelny zdrode¢ny chromozom
(Johnson Pokorna & Reifova, 2021; Schlebusch et al., 2023). Také variabilita v poctu kopii
GRC pozorovana u nékterych druhi péveti by mohla naznacovat, ze GRC ziistava evolucné
dynamickou strukturou, coz také podporuje hypotézu jeho plvodu z parazitického B
chromozomu (Malinovskaya et al., 2020).
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/4 A4
8 Zavér
Zarodecné chromozomy (GRC) jsou fascinujicim a stile ne pln¢ probadanym typem
chromozomu. Pretrvavaji pouze v zarode¢né linii a ze somatické linie jsou jiz v pribéhu rané
embryogeneze eliminovany. Zarode¢né chromozomy byly poprvé popsany u dvoukiidlého
hmyzu, a to jiz v roce 1905. Zatim byly objeveny pouze u tiech Celedi dvoukiidlého hmyzu
(Diptera), u kruhoustych (Cyclostomata) sliznatek a mihuli, a také u ptakti z fadu pévctu
(Passeriformes). Je ale mozné, Ze se nachazeji i u jinych skupin zivocichd, ale zatim pouze
nebyly objeveny.

Zarode¢né chromozomy byly u dvouktidlého hmyzu detekovany u c¢eledi, smutnicovitych
(Sciaridae), bejlomorkovitych (Cecidomyiidae) a podceledi Orthocladiinae z Celedi
pakomarovitych (Chironomidae). U pakomarovitych se pocet chromozoml pohybuje mezi 1 a
80, u bejlomorkovitych zase mezi 10 a 67 a u smutnicovitych se nachézi maximaln¢ pouze 4
GRC a u nékterych smutnicovitych GRC uplné vymizelo. GRC se také samoziejmé mohou
znaéné lisit 1 velikosti. Jejich plivod zlstava stile nejasny. Je ale mozné, ze pochazeji z B
chromozomu. Také se predpoklada, ze u téchto skupin vznikly nezévisle na sob¢, ¢emuz
naznacuje 1 vzdalenéjsi fylogenetické postaveni téchto skupin. Mechanismus eliminace GRC
ze somatické linie se naopak zd4 byt velmi podobny mezi jednotlivymi celedémi. Pfi rané
embryogenezi pifi mitotickém déleni dochdzi k opozdovani nésledné eliminovaného
chromatinu. Tento chromatin zlstavd v ekvatorialni roviné a nedostane se tedy ani do jedné
znove¢ vznikajicich bunék. O genovém obsahu GRC u dvoukiidlého hmyzu se toho zatim
mnoho nevi. Tyto chromozomy ale obsahuji paralogni sekvence k A chromozomim a také
mohou obsahovat dtlezité protein-kodujici geny, které by mohly byt dilezité napiiklad pro
tvorbu gamet. Jsou totiz Casto v pribéhu vyvoje tvoreny transkripéné aktivnim chromatinem
(euchromatinem). Dédi¢nost GRC u hmyzu je velmi slozitd a rozmanita. U pakomarovitych
dochazi k dédicnosti jak ptes samce, tak pies samice. Nejdiive ale dojde k eliminaci pfiblizné
poloviny GRC pfi prvni mitéze primordidlnich zarode¢nych bunck. Naslednég, pfi posledni
mitdze gonocytl pied meidzou, dojde k tomu, Ze se vSechny zbylé zarode¢né chromozomy
dostanou pouze do jedné buiiky, a tim se tedy po¢et GRC pravdépodobné znovu dorovna. U
bejlomorkovitych jsou sice zarode¢né chromozomy v zdrode¢né linii jak u samic a samcd,
pienos je ale vazan pouze na samice. A nakonec u smutnicovitych jsou GRC dédény pies oba
rodice, Castéji ale dochazi k dédi€nosti pies otce.

U kruhotistych (Cyclostomata) sliznatek a mihuli jsou zarode¢né chromozomy pfitomny
nejspise u vSech druhti. U obou téchto tiid se pocet eliminovanych chromozomi 1i$i mezi druhy,
u sliznatky Eptatretus burgeri naptiklad dochézi k eliminaci 16 celych GRC, u mihule motské
(Petromyzon marinus) dochazi k eliminaci 12 celych GRC. Pavod zarodecnych chromozomu
kruhoustych je velmi prastary. Je pravdépodobné, ze se vyvinuly z B chromozomt a Ze jsou
tvofeny paralognimi sekvencemi k A chromozomim. Nékteré geny jsou u sliznatek a mihuli
podobné, nebo dokonce i stejné, coz by mohlo naznacovat spole¢ného predka, ktery jiz GRC
mél. U kruhotstych ale obsahuji GRC pfevazné repetitivni sekvence a nejspiSe jen mensi
mnozstvi protein-kddujicich geni slouzicich naptiklad k funkci zédrodecné linie. Repetitivni
sekvence mohou napiiklad slouzit jako opora chromatinu. Zptsob eliminace ze somatické linie
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neni u sliznatek zcela objasnény, miizeme ale pfedpokladat podobnost s mihulemi u nichz jiz
pfiblizn¢ v 7. bunééném deleni embryondlniho vyvoje dochdzi v anafizi k opozd’ovani
chromatinu, ktery bude nasledné eliminovan. V telofdzi je tento chromatin zabalen do
mikrojader a nasledné eliminovan z bunky. Proces dédi¢nosti GRC neni u kruhotstych znamy,
u mihuli se ale dédi nejspiSe pies ob¢ pohlavi.

Zarode¢ny chromozom by se nejspiSe také mohl vyskytovat u vSech pévcl (Passeriformes),
krom¢ jedné malé celedi Acanthisittidae. U samic se nejéastéji GRC vyskytuje ve dvou kopiich,
zato u samcu pouze v jedné a v pribéhu spermatogeneze vétSinou dochazi k jeho eliminaci.
Mezi riznymi, i1 blizce piibuznymi druhy, se zdrode¢ny chromozom miize zna¢né lisit velikosti
1 obsahem. Nezanedbatelné mnozstvi jedinct ale také vykazuje polymorfismy jak v poctu, tak
ve velikosti GRC, a také v genetickém obsahu. OdlisSny genovy obsah u blizce piibuznych
druhti naznacuje obrovskou rychlost vyvoje GRC u pévcli. GRC mohly vzniknout jiz pted 35
miliony let jako parazitické B chromozomy, v pribéhu evoluce ale nejspise ziskaly
nepostradatelnou funkci. Na zéarodeénych chromozomech pévcli se nejcastéji vyskytuji
mnohonasobné kopie gend, jako jsou naptiklad paralogy k A chromozomim a také pohlavnimu
Z chromozomu, coz miize souviset s dorovnanim genové davky u samic, jakozto
heterogametického pohlavi. Spousta genli ale vilbec nemusi byt funkéni, protoZe obsahuji
mnohé stop-kodony a také jsou méné€ exprimovany, nez geny na A chromozomech. I piesto ale
stale pretrvavaji v zarode¢né linii, coz znaci jejich nepostradatelnou funkci. O zplsobu
eliminace existuji zatim jen urCit¢é domnénky. Zndmo je ale to, ze centromerickd sekvence u
zarode¢ného chromozomu pévci se lisi od centromerické sekvence A chromozomd, coz mize
hrat roli v eliminaci tohoto chromozomu. GRC u pévct je vétSinou dédén materndlné. Pii
meioze spolu dvé kopie samic¢iho GRC paruji a rekombinuji se. Do oocytu se nasledn¢ dostane
jedna kopie. U samct vétSinou dochazi jiz pfi prvnim meiotickém déleni k eliminaci GRC,
existuji ale také dikazy o tom, Ze v ne€kterych spermiich tato kopie pietrvava a mize tedy
dochézet 1 k obCasné dédicnosti pies samce.

I pfes to, Ze vyzkum na zdrodecnych chromozomech probihd jiz déle nez 100 let, v naSich
znalostech jsou stéle jesté velké mezery. Je tedy nepochybné nezbytné provézt dalsi vyzkumy
v mnoha oblastech popsanych v této praci. Vyzkum by se mél tedy zaméfit predevS§im na
geneticky obsah GRC u hmyzu a kruhoustych, na detekci protein-kodujicich genti u vSech
zminénych skupin Zivocicht, také na zplisob eliminace ze somatické linie u sliznatek a pévctl,
dale na proces dédi¢nosti u kruhotstych a také na ptivod zarode¢nych chromozomt u vSech
téchto skupin Zivocichli. Samoziejmé je také nutné ovéfit, zdali se zdrodecné chromozomy
nevyskytuji 1 u dal$ich jinych skupin zivocCichd.
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