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Abstrakt 

Hadi tvoří se svými téměř 3700 popsanými druhy více než třetinu všech šupinatých plazů. 

Naprostá většina hadích druhů patří do skupiny Caenophidia, která je nejlépe prozkoumanou skupinou 

hadů co se týče pohlavních chromozomů. Naproti tomu pohlavním chromozomům dvou ostatních 

skupin hadů – Scolecophidia a Henophidia byla zatím věnována jen malá pozornost. Všichni dosud 

studovaní hadi mají genotypové určení pohlaví. U zástupců všech čeledí Caenophidia byl pozorován 

systém určení pohlaví se samičí heterogamií (ZZ/ZW) a dlouho bylo obecně přijímáno, že je tento 

systém všem hadům společný. Toto tvrzení bylo nedávno vyvráceno, když byl u krajty Python bivittatus 

a hroznýše Boa imperator, dvou zástupců Henophidia, potvrzen systém určení pohlaví se samčí 

heterogamií (XX/XY). Ve skupině Henophidia kromě XX/XY systému povrzen i ZZ/ZW systém a to u 

jediného známého zástupce této skupiny s heteromorfními pohlavními chromozomy - 

A. sp. cf. dumerili. Pohlavní chromozomy ani systém určení pohlaví není znám u žádého zástupce 

skupiny Scolecophidia. Heteromorfní pohlavní chromozomy skupiny Caenophidia umožnily studium 

jevů spojených s postupnou diferenciací pohlavních chromozomů. Mezi tyto jevy patří degenerace W 

chromozomu, akumulace repetitivní elementů, fenomén rychlého Z chromozomu, kompenzace genové 

dávky a jiné. Tato práce je shrnutím dosavadních znalostí o systémech určení pohlaví a pohlavních 

chromozomech a jejich evoluci u hadů.  

Klíčová slova: pohlavní chromozomy, hadi, evoluce, fylogeneze, geny určující pohlaví   



 

 

Abstract 

Snakes form with almost 3700 described species more than one third of all squamate reptiles. 

The vast majority of snake species belong to the group Caenophidia, which is the best explored group 

of snakes for sex chromosomes. In contrast, sex chromosomes of the two other groups of snakes – 

Scolecophidia and Henophidia have so far been paid little attention. All snakes studied so far possess 

genotypic sex determination. Representatives of all Caenophidian families were observed with a female 

heterogamety sex determination system (ZZ/ZW) and it was widely accepted that this system was 

common to all snakes. This claim was recently refuted when a male heterogamety (XX/XY) was 

confirmed in a python (Python bivittatus) and a boa (Boa imperator), two representatives of Henophidia. 

In Henophidia, besides the XX/XY system, the ZZ/ZW system was reported in the only known 

representative of this group with heteromorphic sex chromosomes - A. sp. cf. dumerili. Sex 

chromosomes or sex determination systems are unknown in Scolecophidia. Caenophidian 

heteromorphic sex chromosomes have enabled the study of the phenomena associated with the gradual 

differentiation of sex chromosomes. These include W chromosome degeneration, the accumulation of 

repetitive elements, the fast Z phenomena, gene dosage compensation, and others. This work 

summerizes current knowledge about sex determination systems and sex chromosomes and their 

evolution in snakes. 

Key words: sex chromosomes, snakes, evolution, phylogeny, sex-determining genes   
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1. Úvod 

Pohlavní rozmnožování se zdá být synapomorfií všech eukaryotických organismů, přičemž 

pozorovaná asexualita některých skupin je spíše sekundární (Speijer et al., 2015). U mnoha skupin, 

včetně hadů, se vyskytuje gonochorismus, tedy stav, kdy jeden jedinec nese jen jedno pohlaví. 

Mechanismy zodpovídající za vznik jedinců různého pohlaví u gonochoristických organismů se 

nazývají systémy určení pohlaví. 

1.1. Systémy určení pohlaví 

Určení pohlaví je proces, při kterém organismus během svého vývoje započne diferenciaci 

vedoucí k samčímu nebo samičímu fenotypu. Toho lze docílit dvěma rozdílnými mechanismy určení 

pohlaví a sice environmentálním určením pohlaví (ESD – podle anglického environmental sex 

determination) nebo genotypovým určením pohlaví (GSD – podle anglického genotypic sex 

determination) (Bull, 1983). Při ESD závisí pohlaví jedince na rozličných faktorech prostředí, přičemž 

mezi jedinci různého pohlaví nemusí být sebemenší genetický rozdíl. Dá se tedy chápat jako speciální 

případ polyfenie – jevu, při kterém jeden genotyp tvoří za různých podmínek více diskrétních fenotypů. 

Naproti tomu při GSD určuje pohlaví jedince zděděný gen nebo geny na pohlavních chromozomech. 

Mezi jedinci různého pohlaví je tedy genetický rozdíl patrný už ve stádiu zygoty. Na GSD se tudíž dá 

pohlížet jako na fenotypový polymorfismus, který je zajišťován pohlavně specifickým lokusem nebo 

více lokusy (Johnson Pokorná a Kratochvíl, 2016).  

1.2. Pohlavní chromozomy a jejich evoluce 

Jak už bylo zmíněno, existence GSD jde ruku v ruce s výskytem pohlavních chromozomů. 

Pohlavní chromozomy vznikly z páru autozomů, na kterém se objevil gen nebo geny určující pohlaví 

(Ohno, 1967). Rekombinace byla v místě tohoto pohlaví-určujícího lokusu zastavena. Tento fakt 

umožnil pohlavně specifickou akumulaci genů nebo jejich alel, které byly prospěšné pro jedno pohlaví, 

ale škodlivé pro to druhé. Aby fixace těchto vlastností na určité pohlaví byla úplná, bylo výhodné rozšířit 

oblasti se zamezenou rekombinací (Rice, 1987b). 

Naskytují se dva možné mechanismy zamezující rekombinaci a to postupné omezování 

frekvence rekombinace v hraniční oblasti PAR (pseudoautozomální oblasti) nebo strukturní 

chromozomové přestavby, jako jsou například inverze, delece nebo translokace (Charlesworth et al., 

2005; Davisson a Akeson, 1993; Dumas a Britton-Davidian, 2002; Ellis et al., 1990). Homologické 

oblasti jednoho z páru chromozomů jsou během přestavby přemístěny nebo úplně odstraněny, díky 

čemuž je rekombinaci v tomto lokusu zabráněno prakticky okamžitě. Nutno zmínit, že u mnohých linií 

(například savci, ptáci, ale i hadi) byla rekombinace mezi pohlavními chromozomy zastavena ve více 

různých lokusech a v různou dobu (Handley et al., 2004; Lahn a Page, 1999; Vicoso et al., 2013; Wright 

et al., 2012; Yin et al., 2016). Na takovýchto pohlavních chromozomech je možné rozlišit takzvaná 



2 

 

evoluční strata, která se liší stářím, a tudíž i mírou divergence sekvencí homologických genů na X a Y 

chromozomech v systémech se samčí heterogamií (XX samice, XY samec) nebo na Z a W v systémech 

se samičí heterogamií (ZZ samec, ZW samice). Každé stratum by mělo odpovídat jedné události 

zamezení rekombinace. 

V tomto stádiu máme nepárové pohlavní chromozomy (Y a W), které na určitých místech 

nerekombinují. Ty části, které si stále zachovávají schopnost rekombinace během meiózy 

v heterogametickém pohlaví, se nazývají pseudoautozomální oblasti (Graves et al., 1998). Jsou to 

jedinečné oblasti pohlavních chromozomů, které vykazují některé vlastnosti autozomů, ale jsou 

nepochybně ovlivněny svou částečnou vazbou na pohlaví (Otto et al., 2011).  

Mimo PAR jsou na Y nebo W chromozomu tedy regiony (jeden nebo více), které nejsou 

homogenizovány rekombinací a jejich sekvence mohou divergovat od svých homologů na X nebo Z. 

Tento proces, označovaný jako degenerace Y/W chromozomu (Charlesworth a Charlesworth, 2000; 

Rice, 1996), je často provázen ztrátou některých genů (Skaletsky et al., 2003), akumulací 

heterochromatinu (Zhang et al., 2008), tedy i repetitivních elementů (Ezaz a Deakin, 2014; O’Meally et 

al., 2010), a dokonce škodlivých mutací, které se hromadí především genetickým driftem nebo draftem 

(Charlesworth a Charlesworth, 2000; Rice, 1996; 1987a). I relativně si blízké taxonomické jednotky se 

mohou lišit v míře degenerace pohlavních chromozomů (Ezaz et al., 2009). 

Pohlavní chromozomy vznikly v evoluci několikrát nezávisle na sobě (Capel, 2017; Ezaz et al., 

2009; 2006). Při vzniku pohlavního chromozomu mohly získat úlohu pohlaví determinujícího genu 

v různých liniích i různé geny. Bohužel funkční evidence existuje jen pro dva geny určující pohlaví u 

amniot. U živorodých savců (placentálové a vačnatci), až na některé výjimky (Just et al., 1995), určuje 

pohlaví v systému se samčí heterogamií Y-vázaný gen SRY (Sinclair et al., 1990). Bylo dokázáno, že 

prostá přítomnost tohoto genu spustí vývoj varlat a následně samčího fenotypu u XX myší (Koopman 

et al., 1991). Analogicky i pacienti s Klinefelterovým syndromem (XXY) jsou muži. Naproti tomu u 

ptáků v systému se samičí heterogamií určuje pohlaví Z-vázaný gen DMRT1 (Shan et al., 2000). Tento 

gen funguje na principu genové dávky, kdy jsou pro iniciaci samčího fenotypu zapotřebí dvě kopie 

tohoto genu. Podobně jako v předchozím případě u myší, bylo toto testováno na zárodcích kuřat. Těm 

byla zastavena exprese DMRT1, v důsledku čehož se přes svůj ZZ genotyp vyvíjely v samice (Smith 

et al., 2009). Tyto geny se zdají být na začátku kaskády exprese různých dalších genů, která v konečném 

důsledku zahájí diferenciaci indiferentní zárodečné gonády buďto ve vaječník nebo varle. Nicméně bylo 

dokázáno, že uměle indukovaná exprese genu Sox 9, který je obyčejně aktivován přímo SRY, může 

spustit vývoj varlat u savců i bez SRY samotného (Vidal et al., 2001). 

Protože mezi hadími zástupci můžeme najít i druhy s mnohačetnými pohlavními chromozomy, 

nebylo by od věci, vysvětlit i jejich vznik a podstatu. Mnohačetné pohlavní chromozomy jsou speciálním 

případem neo-pohlavních chromozomů (Pokorná et al., 2014). Pokud je pohlavní chromozom obohacen 

o autozomální materiál nebo nově získá úlohu pohlavního chromozomu autozom, mluvíme o 

neo-pohlavních chromozomech. Ty vznikají nejčastěji fúzí již existujících pohlavních chromozomů 
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s autozomy (Bachtrog, 2013; Nguyen et al., 2013; Rovatsos et al., 2016). V případě, kdy se jeden z párů 

autozomů sloučí s jedním z páru pohlavních chromozomů (častěji s Y nebo W), vznikne trojice 

chromozomů, označovaných jako mnohačetné pohlavní chromozomy. Mimo fúzí a translokací 

autozomálního materiálu s originálními pohlavními chromozomy mohou mnohačetné pohlavní 

chromozomy vzniknout také například rozdělením alespoň jednoho původního pohlavního chromozomu 

(Toder et al., 1997). Karyotyp s mnohačetnými pohlavními chromozomy se vyznačuje lichým počtem 

chromozomů u heterogametického pohlaví (Pokorná et al., 2014). 

1.3. Hranice a přechody mezi ESD a GSD 

Nejčastějším typem ESD je TSD (zkratka anglického temperature-dependent sex 

determination), čili teplotně určené pohlaví a bylo poprvé popsáno u agamy osadní (Agama 

agama)(Charnier, 1966). V průběhu vývoje zárodku organismu s TSD existuje určitá termo-senzitivní 

perioda nebo fáze, což je časový úsek nebo fáze vývoje, kdy aktuální teplota okolí určuje nevratný vývoj 

buďto v samce nebo samici. Změny teplot mimo tuto periodu/fázi pak už na pohlaví efekt primárně 

nemají (Bull a Vogt, 1981; Mrosovsky a Pieau, 1991).  

Z výše zmíněného by se dalo usoudit, že při striktně konstantních teplotách budou druhy s TSD 

produkovat jen jedno pohlaví, zatímco u druhů s GSD bude poměr pohlaví 1:1. Toto ovšem ne vždy 

platí, jelikož jsou ve hře i další okolnosti, které je nutno brát v potaz. První z nich je fakt, že hraniční 

hodnoty intervalu možných inkubačních teplot mohou zvyšovat mortalitu jednoho pohlaví a vychylovat 

tak sekundární poměr pohlaví i u systémů s GSD. Tento jev byl pozorován například na hadovi Pituophis 

melanoleucus z čeledi Colubridae. Nízká inkubační teplota v tomto případě způsobovala vyšší mortalitu 

samčích zárodků, naopak při vysokých teplotách umíraly častěji samičí (Burger a Zappalorti, 1988). 

Poměry pohlaví mohou být u GSD systémů vychylovány například i cílenou resorpcí plodu určitého 

pohlaví, která byla pozorována například u myší (Krackow, 1992). Aby toho nebylo málo, u některých 

zvířat s TSD (například mnoha druhů želv) existuje teplotní hodnota, při které se líhne potomstvo 

v poměru 1:1 (Mrosovsky a Pieau, 1991; Mrosovsky a Yntema, 1980). Při této takzvané pivotal 

temperature tedy operuje zatím neurčený mechanismus, který je obyčejně potlačen TSD při jiných 

teplotách. Vysvětlením tohoto jevu budou pravděpodobně genetické rozdíly mezi jedinci (Schroeder et 

al., 2016), případně jiná forma ESD. Dalším faktorem, který může identifikaci TSD od GSD znesnadnit 

(Valenzuela et al., 2003) je fakt, že se oba mechanizmy mohou vyskytovat u stejného druhu. Toto bylo 

pozorováno u scinka Bassiana duperreyi. U tohoto druhu se samčí heterogamií indukuje nízká teplota 

inkubace vznik nejen XY, ale také XX samců (Radder et al., 2008; Shine et al., 2002). U agamy vousaté 

(Pogona vitticeps) se samičí heterogamií s heteromorfními pohlavními chromozomy naopak vysoké 

teploty inkubace mohou zapříčinit, že jsou jedinci se samčím genotypem (ZZ) fenotypově samice 

(Quinn et al., 2007). Na příkladu agamy vousaté je rovněž zajímavé, že jako první a jediná mezi amnioty 

byla tato reverze pohlaví pozorovnána i u divoce žijících populací (Holleley et al., 2015). Bylo ověřeno, 

že ZZ samice jsou plodné a kladou vejce, z nichž se při obyčejných teplotách líhnou samci (ZZ), při 
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vysokých samice (ZZ) (Ehl et al., 2017; Holleley et al., 2015). Toto dokazuje, že přechod od GSD 

s heteromorfními chromozomy k ESD je možný, ač neobvyklý. Ve většině případů by totiž jedinci, kteří 

prodělali reverzi pohlaví, měli mít nižší fitness než ostatní jedinci stejného pohlaví (fenotypového) a to 

v důsledku absence pohlavně specifických genů na pohlavních chromozomech (Johnson Pokorná a 

Kratochvíl, 2016). A skutečně, minimálně u šupinatých plazů probíhaly přechody mezi systémy určení 

pohlaví téměř výhradně ve směru od ESD k GSD (Gamble et al., 2015; Pokorná a Kratochvíl, 2009). 

ESD se zdá být ancestrálním stavem jak pro šupinaté, tak i amniota celkově (Johnson Pokorná a 

Kratochvíl, 2016). Různé linie amniot si tedy vyvinuly různé systémy určení pohlaví (Obr. 1), 

přičemž některé skupiny spoléhají striktně na GSD, jiné na TSD a v některých můžeme nalézt až 

překvapivou variabilitu třeba i na úrovni druhů (Pokorná a Kratochvíl, 2009). Oblastí zájmu této práce 

je skupina, ve které se vyskytuje pouze GSD. TSD nebyla prokázána u žádného zatím studovaného 

hadího druhu a ani budoucí objev tohoto mechanismu určení pohlaví se u hadů z momentálního pohledu 

nezdá pravděpodobný (Oguiura et al., 2009; Olmo a Signorino, 2005). 

 

Obr. 1: Systémy určení pohlaví u amniot podle (Capel 2017). Upraveno. 

1.4. Cíle práce 

Hlavním cílem práce je shromážit dostupné informace tykající se pohlavních chromozomů a 

systémů určení pohlaví hadů. Práce pojednává o některých jevech, které se podílejí na evoluci 

pohlavních chromozomů této skupiny. Mezi takové patří například degenerace W chromozomu, 

kompenzace genové dávky, suprese rekombinace mezi pohlavními chromozomy, fenomén rychlého 

Z chromozomu a jiné.  

Dalším cílem je poukázat na mezery v některých oblastech studia v rámci tématu práce, 

popřípadě naznačit, v čem by budoucí studium této problematiky mohlo být přínosné.  
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2. Hadi 

Hadi se svými téměř 3700 popsanými druhy tvoří více než třetinu druhové diverzity šupinatých 

plazů (Squamata). Do této početné skupiny každoročně přibývají desítky nově popsaných druhů, díky 

čemuž jejich celkový počet v lednu roku, 2018 přesahoval již 10700 (Uetz et al., 2018). Obrovská 

diverzita šupinatých se odráží nejen na jejich morfologii, ale také etologii a ekologii. Výsledkem je 

poměrně heterogenní skupina plazů, která obsazuje bohatou škálu různých nik a které můžeme nalézt 

na všech kontinentech s vyjímkou Antarktidy.  

Šupinatí se od své sesterské skupiny Rhynchocephalia, která zahrnuje jediný recentní druh – 

haterii novozélandskou (Sphenodon punctatus), oddělili zhruba před 277 miliony let. (Zheng a Wiens, 

2016). Spolu s hateriemi tvoří šupinatí skupinu Lepidosauria (Uetz et al., 2018). 

Fylogeneze šupinatých plazů prošla od začátku milénia drastickými změnami poté, co se pro 

sestavování fylogenetických stromů začaly používat také molekulární metody namísto čistě 

morfologických znaků (Losos et al., 2012; Gauthier et al., 2012; Pyron et al., 2013). Na základě již 

několika studií však dnes můžeme říci, že hadům nejpříbuznější jsou společně skupiny Iguania a 

Anguimorpha, které jsou si sesterské a společně s hady tvoří taxonomickou skupinu Toxicofera (Vidal 

a Hedges, 2005). Pro lepší představu, skupinu Iguania tvoří skupiny Acrodonta, do které patří čeledi 

chameleonovití (Chameleonidae) a agamovití (Agamidae), a Pleurodonta, obsahující například čeledi 

leguánovití (Iguanidae), anolisovití (Dactyloidea) a jiné. Do Anguimorpha patří známé čeledi jako 

například varanovití (Varanidae), slepýšovití (Anguidae) nebo korovcovití (Helodermatide) (Pyron et 

al., 2013).  

Hadi se od svých dvou sesterských skupin oddělili přibližně před 185 miliony let, což odpovídá 

jurskému období (Zheng a Wiens, 2016). V souladu s tímto molekulárně stanoveným datem je i nejstarší 

dosud nalezená fosílie přisuzovaná hadímu zástupci (Eophis underwoodi), jejíž věk byl stanoven na 

přibližných 167 milionů let (Caldwell et al., 2015). Ačkoliv byla tato a další podobně staré fosílie 

primitivních hadů nalezeny v Evropě a Severní Americe, tehdejší Laurasii, počátky hadí evoluce se 

patrně odehrávaly na superkontinentu Gondwana, konkrétně v její západní části, která odpovídá dnešní 

Africe a Jižní Americe (Hsiang et al., 2015; Vidal et al., 2009).  

Ancestrální fenotyp hadů je stále předmětem diskuzí. Bylo navrženo několik možných teorií 

vysvětlujících, jak hadi přišli ke svému specifickému habitu, jako například flexibilním čelistem, 

prodlouženému beznohému tělu nebo uchu, které nemá vnější zvukovod ani bubínek. Jedna z nich 

naznačuje, že hadi ve své rané evoluci prošli vodním prostředím (Caprette et al., 2004; Lee, 2005) a 

jejich předci byli podobní dnes vyhynulým vodním ještěrům, mosasaurům (Lee et al., 1999). Ztrátu 

končetin pak vysvětluje přechodem do vodního prostředí podobně, jako přišli o končetiny i jiní 

obratlovci, například kytovci a sirény. Hadi oproti vodním savcům však patrně přišli nejdříve o přední 

a až později o zadní končetiny (Apesteguía a Zaher, 2006; Tchernov et al., 2000). Další, v poslední době 

více populární teorie, vysvětluje nynější hadí podobu částečným podzemním životem. První hadi byli 
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podle této teorie ryjící plazi, jež se zahrabávali pod zem nebo do hrabanky tak, jako tomu činí i například 

recentní zástupci skupiny Scolecophidia (Da Silva et al., 2018; Hsiang et al., 2015; Yi a Norell, 2015).  

2.1. Fylogeneze hadů 

I přes neustálé snahy o rozřešení taxonomických vztahů se studie posledních let často neshodují 

ani na systematice některých hadích čeledí. V tato práce se tedy bude držet spíše větších celků, podle 

kterých jsou hadi tradičně třízeni.  

2.1.1. „Scolecophidia“ 

Scolecophidia (syn. Typhlopoidea) je bohužel málo studovanou skupinou hadů. Jsou to 

povětšinou podzemní druhy živící se larvami mravenců nebo termitů. Mají redukované oči a na průřezu 

kruhovité tělo uzpůsobené životu pod zemí. Velikostí jen výjimečně přesahují 30 cm. Patří sem nejmenší 

druhy hadů dosahující maximální délky okolo 10 centimetrů (Hedges, 2008). Tato skupina zahrnuje 5 

čeledí. Nejpočetnější jsou Typhlopidae se svými 269 druhy a Leptotyphlopidae se 139 druhy, dále sem 

patří Anomalepidiae, Gerrhopilidae a Xenotyphlopidae. Dohromady do této skupiny nyní spadá 449 

druhů (Uetz et al., 2018). V posledním desetiletí bylo opakovaně dokázáno, že je tento taxon 

parafyletický (Zheng a Wiens, 2016; Pyron et al., 2013; Streicher a Wiens, 2016). Ve vnitřní fylogenezi 

této skupiny panují určité nejasnosti a není ještě zcela rozhodnuto, zda je čeleď Anomalolepidae 

sesterská všem ostatním hadům (Figueroa et al., 2016; Pyron et al., 2013) nebo jen všem Alethinophidia 

(Streicher a Wiens, 2016; Wiens et al., 2012; Zheng a Wiens, 2016).  

2.1.2. Alethinophidia 

Tuto skupinu tvoří všichni zbylí hadi, kteří nepatří do Scolecophidia. Bylo několikrát nezávisle 

dokázáno, že je tato skupina monofyletická (Pyron et al., 2013; Wiens et al., 2012; Streicher a Wiens, 

2016; Zheng a Wiens, 2016). Již tradičně se dělí na dvě skupiny – Henophidia a Caenophidia.  

„Henophidia“ 

Je skupina hadů tvořená přibližně 215 druhy (Uetz et al., 2018). Mnoho molekulárních studií 

potvrdilo Henophidia jako parafyletický taxon (Pyron et al., 2013; Streicher a Wiens, 2016; Zheng a 

Wiens, 2016). Autoři se shodují, že dvě čeledi této skupiny – Aniliidae a Tropidophiidae jsou si sesterské 

a společně sesterské všem ostatním Alethinophidia. Po vyloučení těchto dvou čeledí tvoří podle 

Streicher a Wiens (2016) a Zheng a Wiens (2016) zbytek Henophidia monofylum sesterské ke skupině 

Caenophidia, podle Figueroa et al. (2016) a Pyron et al. (2013) stále ne. Kromě výše zmíněných sem 

patří čeledi Xenophididae, Bolyeriidae, Calabaridae, Boidae, Anomochilidae společně s 

Cylindrophidae, Uropeltidae, Xenopeltidae, Loxocemidae a Pythonidae.  

Caenophidia  

Majoritní většina hadích druhů spadá do této monofyletické skupiny, která se od ostatních hadů 

oddělila před zhruba 80 miliony let (Zheng a Wiens, 2016). Na její bázi se nachází čeleď Acrochordidae, 

která jako jediná z čeledí Caenophidia nepatří do nadčeledi Colubroidea. Postupně se odštěpovaly čeledi 
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Xenodermatidae, Pareatidae, Viperidae, Homalopsidae, Lamprophiidae společně s jejich vnitřní 

skupinou Elapidae a korunovou skupinou zůstává Colubridae (Pyron et al., 2013; Streicher a Wiens, 

2016; Zheng a Wiens, 2016), která se svými přibližně, 1900 druhy tvoří více než polovinu všech hadích 

druhů (Uetz et al., 2018). 

3. Pohlavní chromozomy Caenophidia 

Hadi ze skupiny Caenophidia jsou momentálně nejlépe prozkoumanou skupinou hadů, co se 

týče pohlavních chromozomů. Nepochybně na tom má zásluhu jejich obrovská diverzita, ale i fakt, že 

mají zástupci této skupiny heteromorfní pohlavní chromozomy, což je činí dobře identifikovatelnými 

(Beçak a Beçak, 1969; Matsubara et al., 2006; O’Meally et al., 2010; Rovatsos et al., 2015c; Vicoso et 

al., 2013). Zde zmíněné studie také dokládají systém se samičí heterogamií (ZZ/ZW) u všech dosud 

studovaných druhů ze všech čeledí této skupiny. U některých zástupců skupiny Elapidae byly dokonce 

pozorovány mnohačetné pohlavní chromozomy. Bungar modravý (Bungarus caeruleus) byl první druh 

obratlovce, u kterého byly objeveny mnohačetné pohlavní chromozomy v systému se samičí 

heterogamií, kdy samci měli Z1Z1Z2Z2 a samice Z1Z2W pohlavní chromozomy (Obr. 3) (Singh et al., 

1970). Mnohačetné pohlavní chromozomy byly dosud objeveny u 6 zástupců čeledi Elapidae a každému 

případu se přisuzuje jejich nezávislý vznik (Pokorná et al., 2014). Do stejné skupiny patřící vodnář kobří 

(Enhydrina schistosa) o pár let později odhalil své mnohačetné pohlavní chromozomy ve složení ZZ 

pro samce a ZW1W2 pro samice (Singh, 1972b). Částečně i kvůli těmto v minulosti proběhlým 

chromozomovým přestavbám mají zástupci Elapidae často dosti odvozený karyotyp (Olmo a Signorino, 

2005), od povětšinou konzervativního karyotypu ostatních hadích skupin. Ten se skládá z osmi párů 

makrochromozomů a deseti párů mikrochromozomů (2n=36: 16+20) a ačkoli se chromozomy různých 

skupin často liší v morfologii, tento karotyp je pravděpodobně pro hady sdílenou homologií od 

společného předka (Oguiura et al., 2009). Odchylky od něj by pak měly být až druhotné. Z extrémů 

Obr. 2: Fylogenetické vztahy hadích čeledí podle (Zheng a Wiens, 2016). Černou barvou jsou označeny čeledi 

skupiny Scolecophidia, hnědou Henophidia a šedou Caenophidia. 
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zmiňme například užovku obrovskou (Hydrodynastes gigas), která má v diploidním karyotypu 16 

makrochromozomů a 8 mikrochromozomů, tedy 24 chromozomů dohromady (Beçak a Beçak, 1969). 

Naproti tomu hadi rodu Apostolepis nebo Sordellina mohou mít v karotypu 50 a více chromozomů 

(Oguiura et al., 2009). Pohlavní chromozomy pak v obvyklém případě tvoří čtvrtý nebo pátý největší 

pár chromozomů v karyotypu.  

3.1. Gen určující pohlaví 

Z úvodní kapitoly o pohlavních chromozomech vypývá, že gen určující pohlaví hadů zatím 

nebyl objeven. Nicméně nedávno zprostředkoval důležitý náhled na mechanismus fungování genu 

určujícího pohlaví u hadů objev triploidního jedince užovky Elaphe bimaculata (Rovatsos et al., 2018). 

Tento spontánně vzniklý triploid se přes řadu abnormalit a defektů dožil dospělého věku. Pitva prokázala 

přítomnost jediného nefunkčního varlete a potvrdila tak samčí pohlaví. Společně s jeho pohlavními 

chromozomy ZZW tato skutečnost naznačuje, že gen určující pohlaví Caenophidia funguje na principu 

genové dávky (jako ptačí DMRT1) a je na Z chromozomech, spíše než aby to byl dominantní gen (jako 

savčí SRY) na W. Autoři zároveň nevylučují méně pravděpodobnou možnost souhry obou typů 

mechanismů vzhledem k nefungujícímu varleti a drobným hemipenisům. 

3.2. Homologie pohlavních chromozomů 

Pro pochopení evoluce pohlavních chromozomů je nezbytné prozkoumat jejich potenciální 

homologii s pohlavními chromozomy nebo autozomy jiných skupin a tím pádem určit, zda jsou zděděny 

od společného předka nebo se vyvinuly nezávisle. V první řadě by bylo dobré zmínit, že testovaní 

zástupci za všech skupin v rámci Caenophidia mají homologické pohlavní chromozomy (Rovatsos 

et al., 2015c). Toto potvrzuje dlouhodobou stabilitu pohlavních chromozomů Caenophidia, které byly 

patrně přítomny už u jejich společného předka. Evolučně stabilní pohlavní chromozomy v systému se 

samičí heterogamií a karyotyp složený z mikrochromozomů a makrochromozomů mají, podobně jako 

Caenophidia, například ptáci. Jejich pohlavní chromozomy se však ukázaly být hadím nehomologické, 

když byla prokázána homologie mezi pohlavními chromozomy (respektive chromozomu Z) hada 

Obr. 3: Karyotyp samice bungara modravého s mnohačenými 

pohlavními chromozomy (Singh et al., 1970) 
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Elaphe quadrivirgata (Colubridae) s 2. a 27. párem autozomů kura domácího (Matsubara et al., 2006; 

O’Meally et al., 2010). Podobně tomu bylo i v případě hledání homologií s lidskými chromozomy. 

Různé lokusy hadích pohlavních chromozmů odpovídaly lokusům na nejméně čtyřech různých lidských 

autozomech (Matsubara et al., 2006). Ptáci a savci jsou si ale s hady evolučně relativně vzdáleni a 

rozdíly v počtu a genovém obsahu jednotlivých chromozomů tedy nejsou až tak překapivé. Důležité je 

zjištění, že si tyto linie vyvinuly pohlavní chromozomy nezávisle. Při prozkoumání bližších příbuzných 

hadů se zjistilo, že pohlavní chromozomy Caenophidia nejsou homologické ani pohlavním 

chromozomům jiných Toxicofera, přesněji chameleonů a varanů, kteří mají také systém určení pohlaví 

se samičí heterogamií (Rovatsos et al., 2015c). V rámci Toxicofera se ale ukázaly být hadí pohlavní 

chromozomy homologické 6. páru autozomů ještěra Anolis carolinensis ze skupiny Iguania (Rovatsos 

et al., 2015c; Vicoso et al., 2013). U A. carolinensis určuje pohlaví systém se samčí heterogamií, 

přičemž pohlavní chromozomy se nejspíš vyvinuly z páru mikrochromozomů (Alföldi et al., 2011; 

Giovannotti et al., 2017). Na tomto příkladu je krásně pozorovatelný fakt, že i relativně blízké linie 

šupinatých si vyvinuly různé systémy určení pohlaví a pohlavní chromozomy z různých párů autozomů. 

Mimo jiné nám tato homologie dává představu, jak přibližně pohlavní chromozomy hadů na začátku 

své evoluce vypadaly a jaké geny obsahovaly.  

3.3. Degenerace W chromozomu 

Zástupci Caenophidia mají pohlavní chromozomy, které jsou od sebe běžně odlišitelné podle 

rozdílu ve velikosti, pozice centromery nebo rozmístění heterochromatinu. W chromozom bývá častěji 

menší než Z nebo podobně velký, což koresponduje s představou postupné ztráty genetického materiálu 

W (Beçak a Beçak, 1969). Jsou ale i případy, kdy je W chromozom výrazně větší než Z, jako třeba 

v případě hadů rodu Clelia (Colubridae) (Beçak a Beçak, 1972) a potom samozřejmě v případech druhů 

s mnohačetnými pohlavními chromozomy, kdy je W obohacen o původně autozomální materiál. 

Například v případě již zmíněného bungara (Bungarus caeruleus) představuje W 23 % velikosti 

haploidního chromozomálního setu (Singh et al., 1970). Z a W se od sebe často liší v pozici centromery 

(Beçak a Beçak, 1969; Singh, 1972a), přičemž W bývá často submetacentrický až subtelocentrický 

(Augstenová et al., 2017; Matsubara et al., 2006). Krátké raménko W chromozomu je značně 

degenerované u studovaných zástupců Caenophidia a nebyly na něm nalezeny žádné gametologické 

geny, tedy homologické geny na pohlavních chromozomech vzniklé zamezením vzájemné rekombinace 

a následným vývojem pohlavních chromozomů. Samotný proces degenerace jde také ruku v ruce i se 

ztrátou genů z W chromozomu, která může být u různých linií dosti specifická. Pro představu, na 

Z chromozomu hada Thamnophis elegans (Colubridae) bylo detekováno 723 genů, zatímco na W jen 

29. Podobně i v případě chřestýška Sistrurus miliarius (Viperidae) to bylo 712 ku 61 ve prospěch 

Z chromozomu (Vicoso et al., 2013). Na těchto číslech se však neodráží fakt, že zástupci čeledi 

Viperidae mají oproti Colubridae daleko více morfologicky diferencované pohlavní chromozomy.  
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 V telomerické oblasti krátkého raménka W a krátkého (např. Protobothrops flavoviridis) nebo 

dlouhého (např. Elaphe quadrivirgata) raménka Z se nachází repetitivní sekvence typu BamHI, které 

jsou homologické a může mezi nimi probíhat rekombinace (Matsubara et al., 2016a; 2006; O’Meally 

et al., 2010). Zároveň se zdají být vysoce konzervativní, protože byly ve stejné oblasti nalezeny i u 

zástupců skupiny Henophidia. Kromě těchto obsahuje W chromozom Caenophidia ještě celou plejádu 

dalších repetitivních sekvencí v rámci konstitutivního heterochromatinu, který byl pozorován u mnoha 

druhů a v rámci většiny čeledí této skupiny (Augstenová et al., 2017). 

Jako první zmiňme například Bkm repetice (z anglického banded krait minor satellite). Ty 

dostaly své jméno podle bungara proužkovaného (Elapidae), na jehož W chromozomu byly poprvé 

objeveny (Singh et al., 1980). Tvoří je motivy (GATA)n a (GACA)n a byly pozorovány u všech 

testovaných čeledí Caenophidia (Augstenová et al., 2017; O’Meally et al., 2010; Rovatsos et al., 2015a) 

s výjimkou zástupce čeledi Acrochordidae, přestože má silně heterochromatinizovaný W chromozom 

(Rovatsos et al., 2017b). Znamená to tedy, že se Bkm repetice na pohlavních chromozomech 

Caenophidia patrně objevily až po oddělení linie Acrochordidae a potvrzuje sesterskou pozici této čeledi 

ku všem ostatním Caenophidia. Ačkoli jsou Bkm repetice mezi obratlovci na nepárových pohlavních 

celkem běžné, studie ukazují, že se vyvinuly spíše konvergentně, než aby byly homologické (Matsubara 

et al., 2016b; O’Meally et al., 2010; Pokorná et al., 2011).  

Dalším typem repetic, akumulujících se nejen na W chromozomu, jsou intersticiální telomerické 

sekvence (ITS). Telomerické sekvence se obyčejně vyskytují na úplných koncích terminálních částí 

chromozomů, kde tvoří spolu s proteinovým komplexem – shelterinem jakousi ochranou čepičku 

(O’Sullivan a Karlseder, 2010). Ta chrání konce chromozomů před nechtěnou rekombinací nebo fúzí, 

ale hlavně před postupnou degradací během replikace. Mechanismus zodpovědný za syntézu nového 

chromozomu totiž nedokáže replikovat DNA, která je na úplném konci chromozomu (50-200 párů bází), 

což by vedlo při absenci telomer k nevratné ztrátě klíčového genetického materiálu (Olovnikov, 1973). 

Telomery se tedy každým dělením zkrátí. Tento proces ale není nevratný. Enzym telomeráza na principu 

reverzní transkriptázy syntetizuje na konce chromozomu nové telomery podle RNA templátu, který si 

nese (Greider a Blackburn, 1985). Telomeráza je v somatických buňkách po většinu času neaktivní 

(Schmitt et al., 1994). Pokud se telomerické repetitivní sekvence, v případě obratlovců složené z 

(TTAGGG)n hexameru, vyskytují mimo terminální části chromozomu, jsou považovány za ITS. A 

přestože se ITS mohou stejně jako na pohlavních chromozomech vyskytovat i na autozomech (Meyne 

et al., 1990; Nanda et al., 2002; Rovatsos et al., 2015b), poskytují cenný náhled na evoluci pohlavních 

chromozomů, protože se do svých pozic dostaly pravděpodobně skrz chromozomové přestavby. 

Zároveň bylo zjištěno, že oblasti amplifikace ITS jsou více nestabilní a tudíž náchylné ke zlomům, 

potenciálně vedoucím k dalším chromozomovým přestavbám (Bolzán a Bianchi, 2006; Lin a Yan, 

2008). Přítomnost ITS byla detekována například na W chromozomu druhů Elaphe bimaculata 

(Colubridae), Homalopsis buccata (Homalopsidae), Pantherophis guttatus (Colubridae), Boaedon sp. 1 

(Lamprophiidae) a Xenodermus javanicus (Xenodermatidae). Naproti tomu u druhů Natrix natrix 
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(Colubridae), Boaedon sp. 2 a Acrochordus javanicus (Acrochordidae) ITS na W detekovány nebyly. 

Jejich fylogenetické rozmístění, stejně jako rozdílné množství mezi příbuznými druhy naznačuje 

vícenásobný a nezávislý vznik. V případě H. buccata a X. javanicus byl zjištěn velký rozdíl v množství 

ITS mezi pohlavími ve prospěch samic (Augstenová et al., 2017) 

Matsubara et al. (2016b) zkoumali výskyt mikrosatelitových motivů v rámci repetitivních 

sekvencí na pohlavních chromozomech u různých zástupců skupiny Sauropsida. Vybraný druh hada, 

pakobra páskovaná (Notechis scutatus, Elapidae), vykazoval největší variabilitu v mikrosatelitových 

motivech, kterých bylo na jeho W chromozomu nalezeno 8: (GATA)n, (GACA)n, (AG)n, (AC)n, (AT)n, 

(AAT)n, (AATC)n a (ATCC)n. Díky tomu, že se repetitivní elementy pravděpodobně vyvíjejí u různých 

linií nezávisle a mohou se značně lišit jak mírou amplifikace, tak i motivem a to i u blízce příbuzných 

druhů, je W chromozom poměrně variabilní a dosti dynamickou strukturou nejen hadího karyotypu. 

Naproti tomu Z chromozom, jak už bylo zmíněno výše, je synténní i chromozomům relativně 

vzdálených druhů, a proto celkem konzervativní.  

3.4. Kompenzace genové dávky 

Jak postupuje degenerace nepárového pohlavního chromozomu a heterogametickému pohlaví 

zůstává jen jedna funkční sada Z-vázaných/X-vázaných genů, vyvstává potřeba vyvážit poměr exprese 

genů vázaných na párové pohlavní chromozomy vůči genům na autozomech (Ohno, 1967). Toho lze 

docílit různými mechanismy, souhrnně spadajícími pod jev zvaný kompenzace genové dávky 

(Charlesworth, 1978). Příklady a pozorování ale naznačují, že pro mnohé skupiny není až tak klíčové 

vyvážit poměr exprese Z/X-vázaných vůči autozomům, ale spíše poměr exprese Z/X-vázaných genů 

mezi pohlavími. Toto pozorujeme například u živorodých savců (XX/XY) nebo motýlů (ZZ/ZW) 

(Walters a Hardcastle, 2011). Tento jev však někteří autoři jako typ kompenzace genové dávky 

neuznávají, protože neodpovídá původní definici (Mank et al., 2011). Tato práce bude pod pojmem 

kompenzace genové dávky chápat i tento jev. S výjimkou motýlů nebyla celo-chromozomová 

kompenzace genové dávky pozorována u žádné jiné skupiny se samičí heterogamií. Naproti tomu u 

systémů se samčí heterogamií je tento typ kompenzace genové dávky hojný a vyvinul se několikrát 

nezávisle (Naurin et al., 2010). Skupiny se často liší i samotným mechanismem, jakým genovou dávku 

vyrovnávají (Gupta et al., 2006; Nguyen a Disteche, 2006). 

Vicoso et al. (2013) ve své práci dokázali, že hadi skupiny Caenophidia jednoznačně nemají 

celo-chromozomovou kompenzaci genové dávky. Přidávají se tak k dalším skupinám se samičí 

heterogamií, jako například k ptákům (Ellegren et al., 2007) nebo krevničkám (Vicoso a Bachtrog, 

2011), které si také celo-chromozomovou kompenzaci nevyvinuly. Proč se celo-chromozomová 

kompenzace genové dávky vyskytuje častěji u systémů se samčí heterogamií než u systémů se samičí 

heterogamií, je stále nejasné. Jedním z mnoha potenciálních vysvětlení tohoto jevu může být potřeba 

zachovat rozdíl v genové dávce genu určujícího pohlaví mezi pohlavími (Ellegren et al., 2007). 

Například DMRT1 u ptáků kompenzovaný být nemůže, protože funguje právě na principu rozdílné 
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genové dávky. Mimo genů určujících pohlaví je možné, že Z chromozom nese geny nebo alely výhodné 

pro samce, jejichž kompenzace by samicím spíše škodila (Wright et al., 2012). Z chromozomy jsou totiž 

dvě třetiny svého evolučního času v samcích, a proto se dá předpokládat, že se na nich budou hromadit 

geny a alely výhodné pro samce. Důvod proč by toto fungovalo častěji u systémů ZZ/ZW pro samce, a 

ne u XX/XY systému pro samice, by mohl být ten, že samci jsou obecně vystaveni vyšší selekci 

pohlavním výběrem. Pro samice v systémech ZZ/ZW by tedy bylo výhodnější si specificky 

kompenzovat jen některé geny Z chromozomu (Naurin et al., 2010). Lokální kompenzace některých 

genů byla skutečně experimentálně podpořena u samic ptáků i hadů (Itoh et al., 2010; Vicoso et al., 

2013). 

3.5. Gametology WAC a CTNNB1 

Gametology jsou homologické geny vzniklé díky zamezení vzájemné rekombinace a 

následnému vývoji pohlavních chromozomů (García-Moreno a Mindell, 2000). Díky jejich podstatě je 

možné, po analýze sekvencí těchto genů u různých druhů a určení fylogeneze těchto sekvencí, 

zrekonstruovat, kde a kdy se rekombinace na pohlavních chromozomech zastavila, popřípadě kolikrát. 

Porovnáním sekvencí je také možno určit rychlost, jakou se geny vyvíjely, a tudíž nám dávají cenný 

náhled na proces degenerace pohlavních chromozomů a jejich následnou evoluci. V minulosti bylo 

užitečných vlastností gametologů už několikrát využito při zkoumání diferenciace pohlavních 

chromozomů například ptáků a savců (Handley et al., 2004; Lahn a Page, 1999). V případě hadů byly 

pro studium vybrány dva gametology a to WAC, nacházející se v telomerické oblasti, a CTNNB1 

z centromerické oblasti pohlavních chromozomů. (Matsubara et al., 2006). Ačkoliv tato původní studie 

nenašla na W chromozomu hada Protobothrops flavoviridis (Viperidae) žádný z těchto dvou 

gametologů, pozdější a podrobnější zkoumání za použití pokročilejších metod jejich výskyt na W tohoto 

druhu potvrdilo (Matsubara et al., 2016a). Podobně Vicoso et al. (2013) nenašli CTNNB1 na W 

Thamnophis elegans (Colubridae). Tento fakt může být výsledkem druhotné a druhově specifické ztráty 

tohoto gametologu z W chromozomu v průběhu degenerace nebo chybou způsobenou ztíženým 

genetickým mapováním v silně heterochromatických oblastech.  

Blíže se problematice hadích gametologů věnovaly dvě práce, a to od kolektivů Laopichienpong 

et al. (2017) a Matsubara et al. (2016a), ze kterých bude tato práce vycházet. CTNNB1 je mezi amnioty 

vysoce konzervativní. Homolog na Z hada E. quadrivirgata vykazoval více než 99 % podobnost 

sekvence s homology ostatních amniot, homolog na W pak méně – asi 97,7 %. Naopak sekvence WAC 

byly oproti CTNNB1 mezi obratlovci více variabilní, na W více než na Z. Pro homology na Z se tedy 

dá předpokládat, že si díky negativní selekci, která udržovala konzervativnost jejich sekvencí, udržely 

svou původní funkci, zatímco funkce homologů na W mohou být mírně odlišné od původního stavu. 

Mimo jiné je toto další důkaz stability a konzervativnosti Z chromozomů hadů.  

Na základě podobností sekvencí, nebo jejich částí, byly sestaveny fylogenetické stromy pro 

jednotlivé gametology. Na fylogenetickém stromě utvořily gametology na Z u zkoumaných skupin 
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Caenophidia (Colubridae, Elapidae, Viperidae) oddělenou skupinu od sekvencí na W a zároveň od 

sekvencí Henophidia. To znamená, že k supresi rekombinace mezi homology CTNNB1 a WAC na Z a 

W došlo po oddělení Caenophidia od ostatních hadů, ale před rozdělením výše zmíněných čeledí. 

Gametology se poté vyvíjely v každé linii nezávisle, přičemž ne každý musí kopírovat skutečnou 

fylogenezi skupiny Caenophidia nebo fylogenezi svého homologického protějšku. V budoucnu by bylo 

určitě zajímavé, prověřit gametology a jejich fylogenezi u čeledí Xenodermatidae a Acrochordidae, 

které se nachází na samé bázi Caenophidia. Matsubara et al. (2016a) do práce zahrnuli i dva druhy čeledi 

Acrochordidae, avšak u druhu Acrochordus granulatus jen samce, a tudíž u něj chyběly pro porovnání 

sekvence gametologů na W. Gametology CTNNB1 na W (od jediné zkoumané samice 

Acrochordus arafurae) zaujímaly na fylogenetickém stromě předpokládanou polohu spolu s ostatními 

sekvencemi Caenophidia. Sekvence CTNNB1 na Z ale na stromě vytvořily samostatnou větev, 

oddělenou od ostatních Z-vázaných sekvencí Caenophidia. Lepší pochopení této problematiky 

nepřineslo ani porovnání WAC gametologů čeledi Acrochordidae. Jejich sekvence na Z i W tvořily 

dohromady oddělenou větev od ostatních Caenophidia. Možným vysvětlením je, že se Z-vázané 

sekvence čeledi Acrochordidae vyvíjejí pomaleji než u zbylých Caenophidia. Je taky možné, že lokus 

obsahující WAC gen si u této čeledi zachoval schopnost rekombinace déle než u ostatních skupin 

Caenophidia. Toto jsou ale zatím jen spekulace. Každopádně nám mohou gametology Acrochordidae 

ještě mnoho prozradit a jejich studium by bylo v budoucnu přínosné.  

Bylo také navrženo, že by se užitečných vlastností gametogů dalo využít také při molekulární 

determinaci pohlaví hadů skupiny Caenophidia (Laopichienpong et al., 2017b). Proces by fungoval 

univerzálně díky tomu, že jsou si sekvence CTNNB1 nebo WAC na Z chromozomu příbuznější mezi 

různými druhy než se sekvencemi stejných gametologů na W, byť u jednoho jedince. Tento princip by 

mohl být v mnohém přínosem a zlepšením oproti momentálním metodám, založených na 

morfologických znacích, které jsou u mladých a malých jedinců často špatně rozpoznatelné a nešikovná 

manipulace jim může snadno ublížit. Tento fakt doposud zpomaloval záchranné programy, neboť se 

kvůli určení pohlaví musí obyčejně počkat, až budou zvířata starší nebo dospělá. Byla navržena ještě 

další metoda pro řešení tohoto problému, a sice užití kvantitativního PCR (Rovatsos et al., 2017a). Je 

sice náročnější, ale o dost více univerzální a aplikovatelná i na jiné zástupce šupinatých plazů.  

3.6. Rychlý Z 

Počátkem tisíciletí byl na octomilkách (Drosophila) popsán, ač již delší dobu pozorován, jev 

zrychlené evoluce X chromozomu (Counterman et al., 2004). Ten se vyznačuje zrychleným tempem 

nesynonymní substituce u genů na X vzhledem ke genům vázaným na autozomech. Dva různé evoluční 

mechanismy byly navrženy jako vysvětlení tohoto problému. Prvním je pozitivní selekce prospěšných 

recesivních alel. Aby na recesivní alely na autozomech mohla působit selekce, musí se vyskytovat 

v homozygotním stavu. Toho dosáhne nová recesivní alela daleko obtížněji a po mnohem delší době 

než například alela dominantní. Naproti tomu na recesivní alelu na X v heterogametickém pohlaví (tedy 
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samci) může působit selekce přímo a tudíž může být rychleji fixována v populaci (Charlesworth et al., 

1987). Druhá teorie vysvětluje rychlou evoluci X jako neadaptivní a neutrální proces. Efektivní velikost 

populace je pro geny vázané na X jen 3 4⁄  efektivní velikosti populace pro geny na autozomech. Na takto 

zmenšenou efektivní populaci bude mít větší dopad genetický drift, kterým se mohou fixovat i mírně 

škodlivé mutace (Mank et al., 2010b). Nutno zmínit, že na efektivní velikost populace X/Z má mimo 

jiné velký vliv také systém párování, například polygynie u ptáků (Corl a Ellegren, 2012; Wright et al., 

2015). Jak už teď bylo naznačeno, zrychlená evoluce párových pohlavních chromozomů se netýká jen 

X, ale i Z chromozomu. Obyčejně se pro ověření efektu rychlého Z používá určení míry synonymních 

a nesynonymních substitucí u genů na Z a autozomech a následné porovnání těchto hodnot s jiným 

druhem. Vicoso et al. (2013) provedli porovnání nejen mezi příbuznými hady, ale jejich hodnoty navíc 

porovnávali i s 6. párem autozomů anolise A. carolinensis. A skutečně se jim podařilo dokázat, že 

Z chromozom testovaných zástupců Caenophidia (z čeledí Colubridae a Viperidae) prodělává 

zrychlenou evoluci. Zároveň zjistili, že efektivní velikost populace je pro Z chromozom jen asi 0,64 

efektivní velikosti populace autozomů. Toto číslo je, oproti předpokládanému 0,75, vychýlené a 

pravděpodobně za to může polygynní systém párování, podobně jako u některých ptáků. Byla tedy 

vyslovena teorie, že vzhledem ke zmenšené efektivní populaci, je hlavní příčinou rychlého Z skupiny 

Caenophidia drift. Stejný scénář byl navržen pro zrychlenou evoluci Z ptáků (Mank et al., 2010a; Wright 

et al., 2015), ačkoli novější studie se přiklání spíše k pozitivní selekci (Dean et al., 2015) podobně, jako 

tomu je u motýlů (Sackton et al., 2014).  

3.7. Evoluční strata 

S postupnou degenerací W chromozomu přestaly geny na něj vázané rekombinovat se svými 

homology na Z. Je pravděpodobné, že v průběhu tohoto procesu byla rekombinace potlačena v několika 

různých lokusech a v různou dobu. Jelikož se tedy některé části W chromozomu chovaly jako PAR déle 

než jiné, mělo by být možné podle míry degenerace od sebe tato evoluční strata odlišit, přičemž každé 

stratum by mělo odpovídat jedné události zamezení rekombinace. Evoluční strata byla nalezena na 

diferenciovaných pohlavních chromozomech ostatních amniot, jmenovitě savců a ptáků (Handley et al., 

2004; Lahn a Page, 1999). Pro jejich nalezení na pohlavních chromozomech hadů bylo nejdříve potřeba 

identifikovat co možná nejvíce W-vázaných genů. Ty bylo poté potřeba navázat na jejich homology 

(respektive gametology) na Z chromozomu (Yin et al., 2016) nebo na homology 6. páru autozomů 

A. carolinensis (Vicoso et al., 2013). Podle toho, kam se tyto W-vázané sekvence na protější chromozom 

navázaly, jak husté tvořily shluky a jak moc divergentní jsou jejich sekvence, je možné nejenom určit 

přítomost, ale i lokalizaci a relativní stáří těchto evolučních strata. První práce, zabývající se tímto 

tématem potvrdila přítomnost minimálně dvou evolučních strata na pohlavních chromozomech zástupců 

z čeledí Colubridae a Viperidae (Vicoso et al., 2013). Polohu nejstaršího strata odhadli na oblast 

v rozmezí, 20 až 50 Mbp 6. chromozomu anolise, tedy uprostřed chromozomu. Pozná se podle toho, že 

v této oblasti, na rozdíl od distálních částí chromozomu, bylo jen málo gametologických genů. 
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Identifikovaná evoluční strata byla zároveň sdílená mezi zástupci obou čeledí, což znamená, že k supresi 

rekombinace v těchto oblastech muselo dojít před divergencí Colubridae a Viperidae, tedy před více než 

60 miliony let (Zheng a Wiens, 2016). Další práce, a bohužel i poslední na toto téma, se zaměřila na 

důkladnější prozkoumání evolučních strata jednoho druhu hada – Deinagkistrodon acutus z čeledi 

Viperidae (Yin et al., 2016). Tato studie odhalila přítomnost 3 evolučních strata na pohlavních 

chromozomech zkoumaného zástupce (Obr. 4). To nejstarší bylo blíže specifikováno na oblast 42 až 56 

Mbp, tedy relativně v souladu s předchozí studií. Podobně staré, druhé nejtarší se rozprostíralo od 0 po 

42Mbp a nejmladší na pozici 56 až 70 Mbp. Mimo jiné se ukázalo, že pohlavní Z a W chromozomy 

D. acutus jsou téměř nerekombinující.  

 

Obr. 4: Evoluční strata, označená S1-S3 podle stáří, hada Deinagkistrodon acutus (Yin et al., 2016). a – read 

depth Z chromozomu, b – podobnost sekvencí Z a W chromozomů, c – read depth fragmentů W chromozomu 

 

4. Pohlavní chromozomy „Henophidia“ 

Ač tato parafyletická skupina není ani zdaleka tak diverzifikovaná jako Caenophidia, studium 

pohlavních chromozomů zástupců skupiny Henophidia zprostředkovává důležitý náhled na evoluci a 

dynamiku pohlavních chromozomů hadů. Od počátku zkoumání hadích pohlavních chromozomů až do 

minulého roku bylo obecně přijímáno, že všichni hadi bez vyjímky mají systém určení pohlaví založený 

na samičí heterogamii a že jsou pohlavní chromozomy všech hadů nejspíše homologické (Booth et al., 

2010; Matsubara et al., 2006; Ohno, 1967; Vicoso et al., 2013). Velkou zásluhu na tom měl nepochybně 

fakt, že většina testovaných zástupců této skupiny má homomorfní pohlavní chromozomy, které jsou od 

sebe nerozlišitelné pomocí standartních cytogenetických metod (Beçak a Beçak, 1969). Na úrovni 

sekvencí jsou také téměř neodlišitelné, z čehož vyplývá, že až na nerekombinující lokus obsahující gen 

určující pohlaví, se většina pohlavního chromozomu chová jako PAR (Rovatsos et al., 2015c; Vicoso et 

al., 2013). 

Samičí heterogamie s heteromorfními pohlavními chromozomy byla v minulosti potvrzena u 

jediného zástupce, popsaného jako Acrantophis dumerili (Mengden a Stock, 1980). Od té doby nebyla 

pohlavním chromozomů skupiny Henophidia věnována přílišná pozornost a bralo se jako fakt, že její 

zástupci mají stejně jako Caenophidia ZZ/ZW systém určení pohlaví. Jenomže do tohoto modelu 

nezapadaly výsledky fakultativní partenogeneze některých krajt a hroznýšů (rodu Boa), které byly 

pozorovány v chovech (Booth et al., 2014; 2010). V systému se samičí heterogamíí by se při fakultativní 
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partenogenzi měly rodit pouze synové. Nicméně ve všech zdokumentovaných případech se rodily 

výhradně samice.  

Dalším vodítkem, které pomohlo při identifikaci systémů určení pohlaví u zástupců Henophidia, 

byla dědičnost znaku (mutace ve zbarvení) u oblíbeného terarijního chovance – krajty královské (Python 

regius, Pythonidae). Alela zodpovědná za odlišný fenotyp byla objevena dvakrát nezávisle a bohužel i 

dvakrát pojmenována. Mezi chovateli je známá jako banana nebo coral glow a je nad původní – wildtype 

(WT) neúplně dominantní. Pro následující křížení byli použiti heterozygoti banana a homozygoti WT. 

Při páření samice banana (1. generace) a WT samce nebyly pozorovány žádné odchylky od 

mendelistické autozomální děčnosti. Při páření samce banana (2. generace) s WT samicí však fenotyp 

banana v potomstvu neslo 93,4 % samic a jen 6,6 % samců, dohromady neslo banana fenotyp 50 % 

potomstva. Celkový poměr pohlaví nebyl nijak vychýlen a ani žádná specifická mortalita nebyla 

pozorována. Při následném páření samce banana (3. generace) s WT samicí neslo fenotyp banana 

naopak 93,4 % samců a 6,6 % samic. Z těchto výsledků vyvodili Mallery a Carrillo (2016), že alela 

banana je lokalizována v PAR na X nebo Y chromozomu. Vzácní samci banana ve třetí generaci a 

vzácné samice banana ve čtvrté vznikli díky rekombinaci X a Y chromozomu, která se děje 

s pravděpodobností 6,6 %. Tento výsledek je opravdu zajímavý, protože alela banana tedy musí být na 

pohlaních chromozomech blízko pohlaví určujícího lokusu.  

Tyto výsledky vedly Gamble et al. (2017) k prověření pohlavních chromozomů hadů Python 

bivittatus (Pythonidae) a Boa imperator (Boidae) a bylo skutečně potvrzeno, že mají XX/XY systém 

určení pohlaví. Stejná studie zároveň prokázala, že si krajty a hroznýši tento systém určení pohlaví 

vyvinuli nezávisle na sobě, když se ukázalo, že zatímco krajtí pohlavní chromozomy jsou homologické 

6. autozomálnímu páru A. carolinensis, hroznýší jsou homologické páru mikrochromozomů stejného 

druhu ještěra. Zajímavé je, že přestože mají krajty a Caenophidia různé systémy určení pohlaví, funkci 

pohlavních chromozomů u nich plní stejný pár ancestrálních autozomů. Pro vysvětlení tohoto jevu 

existuje vícero možností. První z nich říká, že už společný předek krajt a Caenophidia měl pohlavní 

chromozomy také homologické 6. páru autozomů A. carolinensis, a ať už měl původně ZZ/ZW nebo 

XX/XY systém určení pohlaví, u krajt nebo Caenophidia došlo v minulosti k přesmyku mezi těmito 

dvěma systémy. Pohlavní chromozomy hroznýšů by v tomto případě byly odvozené. Druhá možnost je, 

že se pohlavní chromozomy vyvinuly z tohoto páru autozomů u obou skupin nezávisle – původní 

autozomální pár mohl mít například nějaké predispozice stát se pohlavními chromozomy. Pohlaví 

chromozomy hroznýšů by v tomto případě mohly být ancestrálním stavem. 

Originální nález Z a W chromozomů u hroznýšů Acrantophis ze skupiny Sanzininae byl sice 

autory Gamble et al. (2017) zpochybňován, ale nová, zatím nepublikovaná data kolektivu Augstenová 

et al. (nedatováno) potvrdila přítomnost heteromorfních chromozomů Z a W u formálně nepopsaného 

druhu hada Acrantophis sp. cf. dumerili, který je morfologicky k nerozeznání od A. dumerili. Ten má 

ale, podobně jako i jiní příbuzní zástupci této skupiny a na rozdíl od A. sp. cf. dumerili, homomorfní 

pohlavní chromozomy s blíže neurčeným systémem určení pohlaví. Pohlavní chromozomy A. sp. cf. 



17 

 

dumerili jsou tedy mladé a pravděpodobně vznikly pericentrickou inverzí, protože W je v tomto případě 

subtelocentrický, zatímco Z metacentrický a na úrovni sekvencí se od sebe neliší.  

5. Pohlavní chromozomy „Scolecophidia“ 

Smutnou pravdou je, že se toho o pohlavních chromozomech této parafyletické skupiny ví 

žalostně málo. Bylo provedeno několik karyologických studií, díky kterým víme jen to, že žádný 

z testovaných zástupců čeledí Typhlopidae a Leptotyplopidae nemá heteromorfní pohlavní 

chromozomy (Mezzasalma et al., 2016). Za daných okolností tedy není možné určit systém určení 

pohlaví u této skupiny. 

Do této skupiny patří jediný známý obligátně partenogenetický druh hada - Indotyphlops 

braminus z čeledi Typhlopidae. Tento had, jehož populace tvoří výhradně samice, je navíc běžně 

triploidní s karyotypem 3n = 42 (21 makrochromozomů a 21 mikrochromozomů) (Mezzasalma et al., 

2016; Ota et al., 1991).  

6. Diskuze a Závěr 

Tato práce podává aktuální a ucelený náhled na problematiku hadích pohlavních chromozmů a 

některých procesů, které se podílely na jejich evoluci. Poukazuje také na nerovnoměrnou distribuci 

pozornosti, která byla věnována třem hlavním skupinám hadů.  

Pohlavní chromozomy a systém určení pohlavní jsou nejlépe zdokumentované u skupiny 

Caenophidia. Všichni doposud studovaní zástupci ze všech čeledí této skupiny mají systém určení 

pohlaví se samičí heterogamií, u čeledi Elapidae se vyskytují i jedinci s mnohačetnými pohlavními 

chromozomy. Většina studovaných druhů má heteromorfní pohlavní chromozomy, které se často liší 

stupněm degenerace W. Ta se vyznačuje mimo jiné heterochromatinizací a akumulací repetitivních 

elementů, kterých byla u této skupiny detekována celá řada. Častou složkou heterochromatinu 

pohlavních chromozomů skupiny Caenophidia jsou především Bkm reptice, skládající se z motivů 

(GATA)n a (GACA)n. Bkm repetice nebyly detekovány, navzdory silné heterochromatinizaci W, u 

zástupce čeledi Acrochordidae, což odpovídá její sesterské pozici všem ostatním Caenophidia. Studium 

gametologů této čeledi přineslo zajímavá, však zatím těžko interpretovatelná data a jejich další prověření 

by bylo přínosné. Homologie pohlavních chromozomů skupiny Caenophidia byla prokázána jen 

s pohlavními chromozomy krajty Python bivittatus. Důležitý objev homologie s autozomy 6. páru 

ještěřa Anolis carolinensis umožnil lepší studium jevů jako jsou rychlý-Z nebo přítomnost evolučních 

strata.  

Fylogenetické studie posledních let ukázaly, že jsou skupiny Henophidia a Scolecophidia 

parafyletické. I přes tento fakt i jejich relativně menší diverzitu jsou oproti Caenophidia dosti opomíjené. 

Svou úlohu na tom může hrát fakt, že u zkoumaných zástupců nebyly detekovány heteromorfní pohlavní 
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chromozomy (až na případ Acrantophis sp. cf. dumerili). Skupina Henophidia se ukázala v posledních 

letech být daleko variabilnější, než se dříve předpokládalo, a nález X a Y chromozomů u jejích zástupců 

vyvrátil dlouho uznávané tvrzení, že všichni hadi mají systém určení pohlaví se samičí heterogamií. 

Studium pohlavních chromozomů Henophidia a Scolecophidia by nepochybně zprostředkovalo lepší 

pochopení evoluce pohlavních chromozomů hadů jako celku.  

Velký pokrok v chápání sytémů určení pohlaví obecně by přinesl i objev genu (nebo genů) 

určujícího pohlaví u jakékoliv skupiny hadů. Ze studia triploidního jedince E. bimaculata vyplývá, že 

gen určující pohlaví u tohoto druhu funguje spíše na principu genové dávky a bude tedy lokalizován na 

Z chromozomu. Vzhledem k potvrzené homologii pohlavních chromozomů čeledí Caenophidia se dá 

přepokládat, že bude pro zástupce této skupiny společný. U zástupce Henophidia, krajty královské, zase 

studium dedičnosti mutatní alely banana napovídá, že je tento gen lokalizován na pohlavních 

chromozomech v blízkosti pohlaví determinujícího lokusu.  
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