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Abstrakt 

V současné době představují rDNA klastry zobrazené pomocí fluorescenční in situ hybridizace 

(FISH) jeden ze standardních cytogenetických markerů sloužící k identifikaci homologie chromozomů, 

což umožňuje stanovit mechanismy a případnou míru přestaveb během karyotypové evoluce 

studovaných skupin. Tato bakalářská práce předkládá souhrnný přehled variability rDNA klastrů 

u členovců s holocentrickými chromozomy. Většina doposud zkoumaných skupin (Odonata, 

Psocoptera, Hemiptera, Buthidae a rod Rhipicephalus) vykazuje poměrně konzervativní počet a pozici 

rDNA klastrů. Nicméně tento fakt může být způsoben omezeným počtem dostupných dat. 

Momentálně je nejlépe prozkoumaný řád Lepidoptera, u kterého byla zjištěna poměrně velká 

variabilita v počtu a pozici rDNA klastrů. Pravděpodobně je to důsledek chromozomové fúze/štěpení, 

chromozomových přestaveb nebo transpozice rDNA klastrů. 

Klíčová slova:  

rDNA klastry, holocentrické chromozomy, fluorescenční in situ hybridizace, členovci, evoluční 

dynamika, NOR 

 

 

Abstract 

Nowadays, rDNA clusters displayed by fluorescence in situ hybridization (FISH) are one of the 

standard cytogenetic markers used to identify chromosome homology, allowing the determination of 

mechanisms and possible rate of rearrangements during karyotypic evolution of the studied groups. 

This bachelor thesis presents a review of the variability of rDNA clusters in arthropods with holocentric 

chromosomes. Most of the groups studied so far (Odonata, Psocoptera, Hemiptera, Lepidoptera, 

Buthidae and the genus Rhipicephalus) show a conservative number and position of rDNA clusters. 

However, this fact may be due to the limited amount of data available. Nowadays, best studied is 

order Lepidoptera, in which a relatively large variability in the number and position of rDNA clusters 

has been found. This is probably due to chromosome fusion/cleavage, chromosome rearrangements, 

or transposition of rDNA clusters. 

Key words: 

rDNA clusters, holocentric chromosomes, fluorescence in situ hybridization, arthropods, 

evolutionary dynamics, NOR  
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1. Úvod 

Holocentrické chromozomy představují jeden z typů organizace chromozomů, který se 

pravděpodobně vyvinul mnohokrát nezávisle u různých linií živočichů a rostlin (Melters et al., 2012). 

Tento typ chromozomů patrně poskytuje vyšší toleranci vůči působení různých klastogenů 

a chromozomálním rozpadům. Z tohoto důvodu by se dala u skupin s holocentrickými chromozomy 

předpokládat vyšší karyotypová variabilita. Nicméně se ukazuje, že řada linií s holocentrickými 

chromozomy má naopak poměrně uniformní karyotypy. To může být ale způsobeno pouze 

morfologickou podobností holocentrických chromozomů. Proto je důležité používat při studiu 

karyotypů různé pruhovací metody (např. G-pruhování, C-pruhování) nebo lokalizovat konkrétní geny 

k identifikaci homologie chromozomů a případně k odhalení možných chromozomálních přestaveb 

v průběhu karyotypové evoluce. Běžně je takto používána například lokalizace rDNA klastrů. 

Dříve se k lokalizaci rDNA klastrů používala metoda stříbření, ale jak se ukázalo, tato metoda 

může podhodnocovat jejich skutečný počet. Z tohoto důvodu se začala spíše využívat metoda FISH, 

která umožňuje přesnější lokalizaci rDNA klastrů. 

Tato práce se snaží o základní charakteristiku rDNA klastrů a holocentrických chromozomů a 

o vytvoření přehledu variability počtu a pozice hlavního rDNA klastru (zahrnujícího geny pro 18S, 5.8S 

a 28S RNA) a možných evolučních změn těchto rDNA klastrů v rámci různých skupin členovců 

s holocentrickými chromozomy. To by v konečném důsledku mohlo lépe zhodnotit, zda jsou rDNA 

klastry vhodné pro rekonstrukci karyotypové evoluce jednotlivých skupin. 

2. Struktura a funkce rDNA klastrů  

Ribozomální RNA (rRNA) je RNA, která společně s ribozomálními proteiny tvoří vysoce 

konzervativní struktury, známé jako ribozomy, vyskytující se u všech prokaryotických i eukaryotických 

organismů. Jejich funkcí je syntéza proteinů. U všech organismů se skládají ze dvou podjednotek – tzv. 

SSU (small ribosomal subunit) a LSU (large ribosomal subunit). Na základě hodnot Svedbergovy 

jednotky S se rozlišuje několik typů rRNA a to: 4.5S, 5S, 5.8S, 12S, 16S, 18S, 23S, 25S a 28S.1 

V prokaryotických ribozomech nalezneme 5S a 23S v LSU a 16S v SSU. V eukaryotických ribozomech 

najdeme 5S, 5.8S a 25S/28S v LSU a 18S v SSU. Molekuly 12S rRNA nalezneme společně s 16S 

v mitochondriích říše Metazoa (Arif & Khan, 2009). Nakonec 4.5S rRNA najdeme v chloroplastech 

(Lafontaine & Tollervey, 2006).  

 
1 Svedbergova jednotka S udává čas sedimentace dané molekuly při její ultracentrifugaci → 1𝑆 =
10−13𝑠𝑒𝑘𝑢𝑛𝑑𝑦 (Melters et al., 2012) 
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Veškerá rRNA je kódována v tzv. ribozomální DNA (rDNA), tedy sekvence DNA kódující rRNA. 

U prokaryot jsou většinou všechny rRNA geny organizovány do společně transkribovaného operonu, 

který se v genomu může vyskytovat v jedné či více kopiích, například Escherichia coli má 7 kopií tohoto 

operonu (Maeda et al., 2015). U eukaryot je situace trochu jiná. Geny kódující 5.8S ,18S a 25S/28S se 

v genomu vyskytují v mnoha kopiích organizovaných do tandemových repetic tvořících tzv. rDNA 

klastry (Obrázek 1). Gen kódující 5S rRNA může být přítomen v těchto tandemových repeticích tak, jako 

je tomu u velké části Hemiascomycetes nebo jako u většiny ostatních eukaryot je uložen jinde 

v genomu (Richard et al., 2008). Mitochondriální rRNA 12S a 16S je kódována v genomu mitochondrií 

(Yang et al., 2014). 

Jak již bylo zmíněno, tak velká část rRNA genů je u eukaryotických organismů uspořádána 

v podobě tandemových repetic do rDNA klastrů. Oblastem výskytu těchto klastrů se začalo říkat NORy 

(nucleolus organizer region), kolem nichž se formuje jadérko (nucleolus) (McStay, 2016). Umístění 

a počet rDNA klastrů je druhově specifické čehož se často využívá při systematických a fylogenetických 

rekonstrukcích (Britton-Davidian et al., 2012; Sochorová et al., 2018). Nicméně počet kopií genů v rDNA 

klastru může být variabilní. Tandemové repetice většiny eukaryot se skládají z částí označovaných jako 

NTS, ETS, 18S, ITS1, 5.8S, ITS2 a 25S/28S (Obrázek 1). Části 18S, 5.8S a 25S/28S jsou geny kódující 

stejnojmenné typy rRNA (Sochorová et al., 2018). NTS (nontranscribed spacer) a ETS (external 

transcribed spacer) jsou oblasti, které zřejmě regulují transkripci těchto repetic (Botchan et al., 1977; 

Hoy, 2013; Kohorn & Rae, 1982; Murtif & Rae, 1985; Skryabin et al., 1984). U zbylých částí, ITS1 a ITS2 

(internal transcribed spacer 1 a 2), bylo dříve předpokládáno, že nemají žádnou funkci. Ovšem výsledky 

některých studií naznačují, že oblast ITS1 by mohla hrát určitou roli při tvorbě ribozomu (Lalev & Nazar, 

1998) a oblast ITS2 v dozrávání pre-rRNA (Coleman & Mai, 1997; Joseph et al., 1999). 

 

Obrázek 1. Struktura rDNA klastru: NTS - nontranscribed spacer, ITS - internal transcribed spacer, SSU - small ribosomal unit, 

LSU - large ribosomal unit, 18S - gen pro 18s rRNA, 5,8S - gen pro 5,8 rRNA, 28S - gen pro 28S rRNA. Zdroj: (Nolan & Cribb, 

2005). 
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V dřívějších dobách se k vizualizaci NORs využívala metoda stříbření. V dnešní době se však 

stále častěji využívá hlavně metoda fluorescenční in situ hybridizace (FISH). 

Princip metody stříbření je velice jednoduchý. Jde vlastně o navázání iontů stříbra (Ag+) na 

cílovou strukturu s následnou redukcí těchto iontů (příjem elektronu Ag+ → Ag). Redukce iontů slouží 

k vizualizaci dané struktury. Během stříbření nedochází k navázání stříbrných iontů přímo na rDNA, jak 

by se mohlo zdát, ale váží se na specifické proteiny asociované s oblastmi rDNA, tzv. Ag-NOR proteins. 

Patří mezi ně například podjednotky RNA polymerázy I, transkripční faktor UBF nebo protein B23 

(Derenzini, 2000). Výhodou metody stříbření je její jednoduchost, rychlost a nevyžaduje žádné složité 

zařízení k dosažení podobného výsledku jako u metody FISH. Ovšem oproti FISH má jednu velkou 

nevýhodu – je schopná znázornit pouze ty NORy, které byly transkripčně aktivní v minulé interfázi 

(Miller et al., 1976), což může způsobit podhodnocení počtu NORů u zkoumaných organismů 

(např. Forman et al., 2013).  

Princip metody FISH spočívá v navázání fluorescenčně značené sondy na specifickou sekvenci 

DNA. Sonda je uměle vytvořený úsek DNA s komplementární sekvencí k námi požadované sekvenci 

DNA, který je označen, což umožní lokalizaci dané sekvence DNA na chromozomu. Běžně se používají 

sondy s dvěma typy značení – tzv. přímé a nepřímé. U přímého značení jsou vložené nukleotidy přímo 

označeny fluorescenčním barvivem. U nepřímého značení jsou do sondy vloženy nukleotidy obsahující 

hapten2, na který se následně vážou fluorescenčně značené protilátky. Výhodou sondy s přímým 

značením je možnost okamžitého pozorování výsledku (výstupního signálu) pod mikroskopem, kdežto 

výhodou nepřímo značené sondy je možnost zesílení výsledného signálu. Prvním krokem FISH metody 

je tedy denaturace sondy a cílové DNA. V následujícím kroku jsou sonda a cílová DNA smíchány a na 

základě komplementarity bází dochází k jejich hybridizaci. V případě použití nepřímo značené sondy je 

nutný další krok – detekovat hapten pomocí značených protilátek (Speicher & Carter, 2005). 

3. Holocentrické chromozomy 

3.1. Úvod do holocentrických chromozomů 

Všechny eukaryotické organismy mají svou DNA prostorově uloženou ve formě chromozomů. 

Jedná se o buněčnou strukturu zajišťující rozdělení genetické informace během buněčného dělení. 

Z chemického hlediska se chromozomy skládají z histonových proteinů a DNA. Histonové proteiny jsou 

alkalické proteiny, které fungují jako cívky, na které se namotává DNA. Z morfologického hlediska se 

 
2 Látka detekovatelná pomocí protilátek, například biotin, který se detekuje avidinem. 
https://www.wikiskripta.eu/w/Hybridizace_in_situ 

https://www.wikiskripta.eu/w/Hybridizace_in_situ
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chromozomy sestávají z chromatid (identické chromatidy jednoho chromozomu se nazývají sesterské 

chromatidy) a centromery (místo styku sesterských chromatid) (Sumner, 2003).   

Obecně se dají na základě lokalizace centromery rozlišit dva základní typy chromozomů: 

monocentrické a holocentrické, někdy též nazývané jako holokinetické (Král, 1993). Pro monocentrické 

chromozomy platí, že je centromera lokalizována v jedné oblasti chromozomu, této oblasti se také říká 

primární konstrikce. U holocentrických chromozomů je naopak centromera rozprostřena po celé délce 

chromozomu (Escudero et al., 2016; Nagaki et al., 2005). Na centromeru je připojen kinetochor, 

proteinový komplex, který zprostředkovává napojení dělícího vřeténka na chromozomy během 

buněčného dělení. Na rozdíl od různého rozložení kinetochoru je jeho struktura u holocentrických 

chromozomů velice podobná jako u monocentrických chromozomů (Heckmann & Houben, 2013; 

Maddox et al., 2004). U většiny organismů, ať už s holo či monocentrickými chromozomy, se kinetochor 

v elektronovém mikroskopu jeví jako třívrstevná struktura (Cheeseman & Desai, 2008; Sumner, 2003). 

Vnější vrstva je složena z KMN network komplexu (skládající se z KNL1, Mis12, Ndc80 komplexů) a její 

funkcí je napojení mikrotubulů na kinetochor. V době, kdy na kinetochor nejsou napojeny mikrotubuly, 

lze v elektronovém mikroskopu ještě pozorovat řadu vláken nazvanou „fibrous corona“, které vystupují 

z vnější vrstvy. Druhá vrstva, mezivrstva, je prozkoumána nejméně a moc se toho o ní neví. Vnitřní 

vrstva obsahuje CENP-A (centromere protein A) a CCAN proteiny (constitutive centromere-associated 

network). CENP-A zprostředkovává napojení kinetochoru na centromeru a CCAN komplex propojuje 

vnitřní vrstvu kinetochoru s vnější vrstvou (Cheeseman & Desai, 2008).  

Kromě rozložení kinetochoru je mezi monocentrickými a holocentrickými chromozomy rozdíl i 

v průběhu meiózy, který je díky absenci centromery poněkud odlišný. U monocentrických 

chromozomů dochází během profáze I ke vzniku bivalentů, k rekombinacím a kinetochory sesterských 

chromatid jsou spojeny a natočeny stejným směrem. Na ty se v průběhu metafáze I napojí mikrotubuly 

dělícího vřeténka. Během anafáze I se naruší vazby mezi rameny sesterských chromatid, přičemž 

zůstávají dále spojeny v místě centromery, takže sesterské chromatidy zůstávají pohromadě, ale dojde 

k oddělení homologů. V průběhu meiózy II dojde k rozdělení sesterských kinetochorů, jejich přemístění 

na opačné strany a k rozpadu centromery. Na již rozdělené kinetochory se připojí aparát dělícího 

vřeténka a dojde k separaci sesterských chromatid. 

Ovšem u holocentrických chromozomů, právě díky rozprostření kinetochoru po celé jejich 

délce, nedochází k prostorovému oddělení rekombinace a segregace. Tento problém může vést 

k nesprávné segregaci chromozomů během meiózy I (Melters et al., 2012; Mola & Papeschi, 2006). 

Mimo jiné je to pravděpodobně i důvod proč mají holocentrické chromozomy obvykle jedno až dvě 

chiasmata během meiózy, ne více (Nokkala et al., 2004). Tuto nevýhodu vyřešily organismy 
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s holocentrickými chromozomy několika způsoby: 1) omezením aktivity kinetochoru na malou oblast, 

2) tzv. invertovanou meiózou (inverted meiosis) nebo 3) redukcí tvorby chiasmat či dokonce až 

achiasmatickou meiózou.  

Princip omezení aktivity kinetochoru lze dobře vysvětlit na příkladu modelového organismu 

Caenorhabditis elegans (Nematoda). Před začátkem meiózy I vytvoří kinetochorové proteiny CENP-C, 

KNL-1, BUB-1, HIM-10, NDC-80, Nuf2 a MIS-12 miskovitou strukturu na obou koncích bivalentů, která 

připomíná trojvrstevný kinetochor monocentrických chromozomů (Melters et al., 2012; Monen et al., 

2005). Na tuto strukturu se během meiózy I připojí mikrotubuly a dojde k segregaci homologů. To samé 

se děje u meiózy II – na začátku dojde k vytvoření miskovité struktury, na kterou se napojí mikrotubuly 

a dojde k segregaci, tentokrát však k segregaci sesterských chromatid (Melters et al., 2012; Monen et 

al., 2005). Podobný princip omezení kinetochorové aktivity nalezneme u zástupců řádu Hemiptera, 

například u Oncopeltus fasciatus (Comings & Okada, 1972). 

Dalším mechanismem je invertovaná meióza. Při této meióze dochází během prvního 

meiotického dělení k segregaci sesterských chromatid a během druhého meiotického dělení následuje 

segregace homologů, což je opačný postup než během normální meiózy. Přesnější průběh invertované 

meiózy takto – na konci profáze I dojde k terminalizaci chiasmat, během metafáze I se chromozomy 

uspořádají v ekvatoriální rovině a v anafázi I jsou všechny chromatidy odděleny a dojde k segregaci 

sesterských chromatid. Homologní chromatidy jsou na začátku meiózy II opět spárovány, aby mohly 

být během anafáze II segregovány. Molekulární mechanismus invertované meiózy není ještě 

prostudován (Melters et al., 2012). Tento mechanismus nalezneme u některých pavoukovců 

(Arachnida), například u roztočů (Acariformes) nebo pavouků (Araneae, Dysderidae) (Benavente & 

Wettstein, 1980; Wrensch et al., 1994). Dále u některých zástupců hmyzu (Odonata), některých 

Hemiptera a u některých rostlin (Juncaceae a rod Carex) (Bongiorni et al., 2004; Davies, 1956; Král et 

al., 2006; L. M. Mola, 1995; Östergren, 1949; Viera et al., 2009). 

Poslední způsob je redukce tvorby chiasmat nebo rovnou tzv. achiasmatická meióza. Princip 

tohoto mechanismu je celkem jasný – molekulárně omezit tvorbu chiasmat či rovnou zamezit jejich 

tvorbě, což ovšem znamená, že nedochází ke crossing-overu. Achiasmatická meióza byla potvrzena 

například u čeledi Buthidae (Scorpiones), čeledi Chthoniidae (Pseudoscorpiones) nebo u řádu 

Lepidoptera (Rego & Marec, 2003; Schneider et al., 2009; Shanahan & Hayman, 1990; Šťáhlavský & 

Král, 2004).  
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Holocentrické chromozomy nalezneme u linií 

Plantae a Metazoa (Obrázek 2). Z říše Plantae byly 

holocentrické chromozomy prokázány u třídy 

Monocotyledons a Eudicotyledons. Většina druhů 

z třídy Monocotyledons patří do čeledi Cyperaceae 

a Juncaceae (Kuta et al., 2004; Luceno et al., 1998), 

zbytek pak do čeledi Melanthiaceae (Tanaka & Tanaka, 

1977). Z třídy Eudicotyledons nalezneme holocentrické 

chromozomy u rodu Drosera a u rodu Cuscuta (Pazy & 

Plitmann, 1994). Dostupné výsledky napovídají, 

že holocentrické chromozomy vznikly v říši Plantae 

alespoň čtyřikrát (Melters et al., 2012).  

V říši Metazoa byly holocentrické chromozomy 

objeveny u kmene Arthropoda a Nematoda. U kmene 

Nematoda byly holocentrické chromozomy prokázány 

u některých druhů z třídy Secernentea a Chromadorea 

(Márquez-Corro et al., 2018; Melters et al., 2012). Co se 

týče kmene Arthropoda byly holocentrické 

chromozomy prokázány u některých řádů třídy Insecta, 

konkrétně Lepidoptera, Hemiptera, Odonata, 

Ephemeroptera, Zoraptera, Dermaptera, Psocoptera, 

Phtiraptera, Thysanoptera a Trichoptera (Drinnenberg 

et al., 2014; Hughes-Schrader & Schrader, 1961; 

Melters et al., 2012; Murakami & Imai, 1974). Dále byly 

objeveny u třídy Chilopoda a v rámci třídy pavoukovci 

(Arachnida) u štírů čeledi Buthidae, u pavouků čeledí 

Dysderidae a Segestridae, u roztočů podřádu 

Acariformes a rodu Rhipicephalus (Parasitiformes) 

a u řádu štírenek (Palpigradi) (Hughes-Schrader & 

Schrader, 1961; Melters et al., 2012; Murakami & Imai, 

1974; Ogawa, 1953; Oliver, 1977; Shanahan, 1989). 

Na základě dostupných dat se předpokládá, 

že holocentrické chromozomy vznikly v říši Metazoa 

minimálně devětkrát (Melters et al., 2012). 

Obrázek 2. Výskyt holocentrických chromozomů. H - vznik 
holocentrických chromozomů, M - vznik monocentrických 
chromozomů, černé značení = přítomnost monocentrických 
chromozomů, červené značení = přítomnost holocentrických 
chromozomů, zelené značení = neexistence dat.  Zdroj: (Melters et al., 
2012). 
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3.2. Holocentrické vs. monocentrické chromozomy 

Holocentrické chromozomy mají oproti monocentrickým jednu velkou výhodu, a to schopnost 

tolerovat fragmentaci chromozomů. Ta je způsobena rozložením kinetochoru po jejich celé délce – 

mikrotubuly se mohou napojit na jednotlivé fragmenty a může tak dojít k segregaci (Zedek & Bureš, 

2018). Díky tomu jsou holocentrické organismy schopni odolávat nejrůznějším klastogenům3  jako je 

například radiace, UV záření nebo různé chemické látky (Hallman, 2000). 

Přesný důvod, proč holocentrické chromozomy vznikly, nicméně není zcela známý. Není ani 

jasné, zda jsou holocentrické chromozomy původní a monocentrické z nich odvozené nebo jestli to ve 

skutečnosti nemůže být naopak. Převládající názor je ten, že holocentrické chromozomy jsou odvozené 

z monocentrických. Hlavním důvodem je fakt, že jsou holocentrické chromozomy zastoupeny u nižšího 

počtu eukaryotických linií (Dernburg, 2001). Tento názor podporují i některé hypotézy vzniku 

holocentrických chromozomů a fylogenetické modely, které ukazují, že změna monocentrických 

chromozomů na holocentrické je o několik řádů lehčí než opačný přechod (Escudero et al., 2016). 

Na druhou stranu existuje i opačný názor, že holocentrické chromozomy jsou původní a monocentrické 

jsou z nich odvozené. Tento názor je založený na hypotéze, že lokalizované centromery jsou více 

specializované struktury než difuzní centromery (Schrader, 1947; Sybenga, 1981). Momentálně tedy 

nejsme schopni říct, který názor je pravdivý, ovšem většina vědců a důkazů podporují myšlenku, 

že monocentrické chromozomy jsou původní a holocentrické z nich odvozené (Dernburg, 2001; 

Escudero et al., 2016; Melters et al., 2012). 

Hypotéz, proč holocentrické chromozomy vznikly, bylo vytvořeno hned několik. Jednou 

z těchto hypotéz je, že v dřívějších dobách byla zeslabením magnetického pole Země zvýšená radiace 

(Hulot et al., 2010; Meert et al., 2016), což vedlo ke vzniku holocentrismu jako mechanismu obrany 

proti radiací způsobené fragmentaci chromozomů (Zedek & Bureš, 2018). Další hypotézou je, 

že holocentrismus hrál roli při terestrializaci (proces přechodu z vodního na suchozemské prostředí). 

Vodní sloupec totiž poskytuje velkou ochranu proti UV záření, se kterým se organismy při přechodu 

z vody na zem musely vypořádat (Zedek & Bureš, 2018). Tento názor by mohl podporovat i fakt, že 

holocentrické chromozomy se nacházejí u prvních čtyř linií (Myriapoda, Hexapoda, Arachnida a 

Nematoda) kolonizující suchozemské prostředí (terestrializace) (Rota-Stabelli et al., 2013). Existují však 

i hypotézy, které nesouvisejí s klastogeny a vysvětlují důvod vzniku holocentrických chromozomů jinak, 

například že holocentrické chromozomy vznikly jako obrana proti tzv. centromere drive (Bureš et al., 

2013; Talbert et al., 2009). Centromere drive je jev vyskytující se u asymetrické ženské meiózy (během 

meiózy primárního oocytu vznikají tři nefunkční buňky tzv. polární tělíska a pouze jedno funkční 

 
3 Klastogeny jsou faktory způsobující chromozomální zlomy. 
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vajíčko), kdy se centromera snaží přednostně dostat do funkčního vajíčka na úkor ostatních (Lampson 

& Black, 2017; Rosin & Mellone, 2017). 

Za předpokladu, že jsou holocentrické chromozomy výhodnější, je otázkou, proč tedy u většiny 

eukaryotických linií nalézáme monocentrické, a ne holocentrické chromozomy. Nabízí se hned několik 

možných vysvětlení. První vysvětlení je, že díky toleranci fragmentace dochází k menšímu počtu 

mutací, což snižuje míru diverzifikace oproti liniím s monocentrickými chromozomy (Zedek & Bureš, 

2018). Ovšem některé práce (Márquez-Corro et al., 2018) ukazují, že v míře diverzifikace mezi 

monocentrickými a holocentrickými liniemi nejsou žádné významné rozdíly. Dále tu máme vysvětlení, 

že holocentrické chromozomy umožnují více méně jen dva crossing-overy, což podstatně snižuje 

adaptivní potenciál holocentrických organismů. Nabízí se i vysvětlení, že starší práce nedokázaly přesně 

určit, zda se jedná o holocentrické či monocentrické chromozomy. Tudíž by mohl být výskyt 

holocentrických chromozomů častější než se doposud předpokládalo (Zedek & Bureš, 2018). Vysvětlení 

předkládají i některé analýzy (Escudero et al., 2016) založené na modelech Mk2 a BiSSE, jejichž výsledky 

ukazují, že stát se holocentrickým je o několik řádů těžší než zůstat monocentrickým (Zedek & Bureš, 

2018). 

4. rDNA klastry u členovců s holocentrickými chromozomy 

Napříč členovci (Arthropoda) byly holocentrické chromozomy objeveny u různých řádů hmyzu 

(Dermaptera, Ephemeroptera, Hemiptera, Lepidoptera, Odonata, Phtiraptera, Psocoptera, 

Thysanoptera, Trichoptera a Zoraptera ), v rámci stonožkovců u třídy Chilopoda (Lithobiomorpha 

a Scutigeromorpha) a různých skupin pavoukovců (Palpigradi, Acariformes a Rhipicephalus v rámci 

roztočů, čeleď Buthidae ze štírů, Dysderidae a Segestridae v rámci pavouků) (Márquez-Corro et al., 

2018; Melters et al., 2012). Nicméně u většiny z těchto linií byly rDNA klastry zkoumané pouze pomocí 

stříbření, což, jak již bylo řečeno, sebou nese riziko podhodnocení počtu rDNA klastrů. Jen u několika 

linií byly rDNA klastry zkoumány pomocí metody FISH. Z tohoto důvodu jsou zde uvedeny jen ty linie, 

u nichž byla použita metoda FISH. 

4.1. Odonata 

Řád Odonata je jednou z nejstarších linií okřídleného hmyzu (Pterygota) (Rehn, 2003). Dnes 

zahrnuje 7000 – 7500 druhů rozdělených do tří podřádů: Anisoptera, Zygoptera a Anisozygoptera 

(Kuznetsova et al., 2017; Rehn, 2003). Ovšem z tohoto velikého počtu druhů byly rDNA klastry za 

použití metody FISH zkoumány pouze u osmi druhů ze dvou čeledí (Corduliidae a Libelluidae). 

Do těchto osmi druhů patří Cordulia aenea, Epitheca bimaculata z čeledi Corduliidae a Leucorrhinia 

rubicunda, Libellula depressa, Libellula quadrimaculata, Orthetrum cancellatum, Sympetrum danae, 
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Sympetrum vulgatum z čeledi Libelluidae. Samci všech zmíněných druhů mají 2n = 25 a u všech byl 

objeven jeden subterminální pár rDNA klastrů na homologních chromozomech (Kuznetsova et al., 

2017). Vzhledem k výsledkům lze uniformní počet a pozici rDNA klastrů předpokládat i u dalších druhů 

z řádu Odonata. Nicméně pro potvrzení tohoto předpokladu je nutný výzkum dalších druhů. 

Momentálně tedy můžeme usuzovat stabilní evoluci rDNA klastrů u řádu Odonata. 

4.2. Psocoptera 

Do řádu Psocoptera dnes zahrnujeme 5941 druhů rozdělených do 41 čeledí a tří podřádů 

(Trogiomorpha, Troctomorpha a Psocomorpha) (Mockford, 2018). U Psocoptera byly rDNA klastry 

pomocí FISH analyzovány zatím jen u osmi druhů: Valenzuela burmeisteri, Stenopsocus lachlani, 

Graphopsocus cruciatus, Peripsocus phaeopterus, Philotarsus picicornis, Amphigerontia bifasciata, 

Psococerastis gibbosa, Metylophorus nebulosus (Golub et al., 2019). Všechny tyto druhy spadají celkem 

do pěti čeledí z podřádu Psocomorpha. U samce Stenopsocus lachlani byl stanoven počet chromozomů 

na 2n = 23 a u samce Metylophorus nebulosus na 2n = 15. Samci ostatních druhů mají 2n = 17. Navzdory 

výše uvedeným rozdílům v počtu chromozomů má všech osm zkoumaných druhů vždy jen jeden 

subterminální pár rDNA klastrů na homologních chromozomech (Golub et al., 2019). Tyto výsledky 

naznačují, že rDNA klastry jsou u řádu Psocoptera stabilní a nevykazují žádné zásadní dynamické 

změny. 

4.3. Hemiptera 

Odhaduje se, že do řádu Hemiptera patří přibližně 55 000 druhů (Resh & Cardé, 2009), z nichž 

bylo dodnes cytogeneticky prozkoumáno jen malé množství. Nejvíce zkoumaných druhů patří do 

podřádu Heteroptera a Auchenorrhyncha. Proto se z důvodu největšího množství dat zaměřím na 

druhy spadající do těchto dvou podřádů. 

Z podřádu Heteroptera to budou konkrétně druhy z čeledí Tingidae, Pentatomidae, Coreidae, 

Pyrrhocoridae, Largidae a z podčeledi Triatominae – konkrétní údaje jednotlivých druhů jsou uvedeny 

na konci práce formou přílohy v Tabulka 1. 

Pro druhy čeledi Tingidae je typický uniformní počet chromozomů (2n = 14) a nízký počet rDNA 

klastrů (jeden až dva klastry). Nejčastěji se tyto rDNA klastry vyskytují v subterminální nebo 

intersticiální pozici na homologních autozomech (Golub et al., 2015, 2016) (Tabulka 1).  

Všechny druhy čeledi Pentatomidea mají uniformní počet chromozomů (2n = 14) a většina 

z nich má jeden terminální pár rDNA klastrů na homologních autozomech (Bardella et al., 2013; 

Grozeva et al., 2011) (Tabulka 1). Výjimkou je například Nezara viridula, která má rDNA klastry 
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v subterminální pozici (Papeschi et al., 2003) nebo Graphosoma lineatum pouze s jedním rDNA 

klastrem umístěným na gonozomu (Grozeva et al., 2011).  

Z čeledi Coreidae bylo studováno přibližně 16 druhů. Celá čeleď vykazuje variabilní počty 

chromozomů, ale uniformní počet rDNA klastrů. U všech zkoumaných druhů byl totiž popsán jeden pár 

terminálních klastrů na homologních autozomech (Bardella et al., 2013; Papeschi et al., 2003) (Tabulka 

1). 

U většiny druhů z čeledi Pyrrhocoridae byly popsány dva terminální klastry na homologních 

chromozomech (Bardella et al., 2013; Bressa et al., 2009) (Tabulka 1). Výjimku představují druhy 

Pyrrhocoris apterus s rDNA klastry v intersticiální pozici a Dysdercus albofasciatus s gonozomálním 

umístěním rDNA klastrů.  

Z čeledi Largidae byly zkoumány 2 druhy: Largus rufipennis a Largus fasciatus. U L. fasciatus 

byl objeven jeden subterminální pár rDNA klastrů na homologních autozomech, kdežto u L. rufipennis 

byl popsán pouze jeden terminální rDNA klastr na jednom gonozomu (Salanitro et al., 2017). 

Podčeleď Triatominae je ohledně rDNA klastrů jednou z nejvíce prozkoumanou skupinou 

z podřádu Heteroptera. Bylo popsáno více než 30 druhů z této podčeledi (Panzera et al., 2010; Panzera 

et al., 2012). Všechny studované druhy vykazují poměrně uniformní počet chromozomů (2n = 21-24). 

Dále byl u většiny druhů popsán jeden pár rDNA klastrů s terminální pozicí. Ovšem umístění klastrů na 

autozomech či gonozomech je mezi jednotlivými druhy poměrně různorodé (Panzera et al., 2010; 

Panzera et al., 2012) (Tabulka 1). 

Výše uvedené charakteristiky naznačují, že podřád Heteroptera je na mezidruhové úrovni 

poměrně variabilní v počtu chromozomů. Nicméně co se týče počtu a pozice rDNA klastrů, je i tato 

skupina spíše uniformní. Pro většinu druhů je totiž typické jeden až dva rDNA klastry s terminální či 

subterminální pozicí. Zajímavostí nicméně je, že v rámci ploštic byly tyto klastry lokalizované nejen na 

autozomech, ale i na gonozomech (Panzera et al., 2010). 

Druhým podřádem, kterým se zde budu zabývat, je Auchenorrhyncha. Přesněji to budou druhy 

z rodu Alebra (Cicadellidae), Philaenus (Aphrophoridae) a druhy z čeledi Issidae a Myerslopiidae 

(Tabulka 1). 

Druhy z rodu Alebra (Cicadellidae) vykazují uniformitu nejen v počtu chromozomů, ale i 

v počtu, pozici a umístění rDNA klastrů (Tabulka 1). To lze pozorovat například u samce Alebra viridis 

(2n = 23), který má jeden subterminální rDNA klastr na obou homologních autozomech (Kuznetsova et 

al., 2015). 
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Z rodu Philaenus (Aphrophoridae) bylo zkoumáno osm druhů (Tabulka 1). Druhy P. spumarius 

a P. tarifa mají dva terminální páry rDNA klastrů na dvou autozomálních párech. Philaenus italosignus 

a Philaenus maghresignus jeden intersticiální rDNA klastr a jeden terminální klastr, každý na jednom 

gonozomu. Dále pak P. tesselatus a P. signatus mají jeden pár rDNA klastrů na homologních 

autozomech. Nakonec u P. arslani byl popsán jeden intersticiální pár na homologních autozomech a 

u P. loukasi jeden terminální pár rDNA klastrů na homologních autozomech a jeden terminální rDNA 

klastr na jednom gonozomu. Na základě těchto dat lze u rodu Philaneus nejčastěji nalézt dva rDNA 

klastry s terminální pozicí nacházející se na autozomech (Maryańska-Nadachowska et al., 2013). 

U čeledi Issidae byly rDNA klastry pomocí metody FISH popsány u 11 druhů. Všechny zkoumané 

druhy mají jeden pár rDNA klastrů na homologních autozomech a u většiny z nich byl tento rDNA klastr 

nalezen v intersticiální pozici (Tabulka 1). Nicméně u Issus lauri a Zopherisca tendinosa se již zmíněný 

rDNA klastr nachází v pozici terminální. Tato změna naznačuje jistou míru dynamické evoluce rDNA 

klastrů (Maryańska-Nadachowska et al., 2016). 

Z čeledi Myerslopiidae byly pomocí metody FISH popsány rDNA klastry pouze u jednoho druhu 

– Mapuchea chilensis. U tohoto druhu byl popsán jeden terminální pár rDNA klastrů na homologních 

autozomech (Golub et al., 2014).  

Napříč celým podřádem Auchenorrhyncha tedy pozorujeme malé rozmezí počtu rDNA klastrů. 

Dále pozorujeme, že v rámci celého podřádu Auchenorrhyncha je pozice a umístění rDNA klastrů 

celkem variabilní. Na druhou stranu, v rámci čeledi Issidae a v rámci rodu Alebra, je počet, pozice i 

umístění rDNA klastrů vysoce uniformní. Druhy rodu Philaenus jsou naopak v porovnání s ostatními 

druhy v pozici a umístění rDNA klastrů variabilní. 

Dle dostupných dat lze usuzovat, že u řádu Hemiptera se vyskytuje stabilní počet rDNA klastrů 

s dosti variabilním umístěním (autozomy, gonozomy), což naznačuje, že se rDNA klastry chovají jako 

mobilní genetické elementy. Dále se ukazuje, že nejčastější pozicí rDNA klastrů je pozice terminální. 

Celkově lze tedy u řádu Hemiptera pozorovat spíše stabilní dynamiku rDNA klastrů. 

4.4. Lepidoptera 

Řád motýli (Lepidoptera) je jednou z nejlépe prozkoumaných skupin holocentrických 

organismů, co se týče počtu a umístění rDNA klastrů. Dnes je známo přibližně 160 000 druhů (Powell, 

2009). Jejich chromozomy jsou malé, velmi často uniformní a mají poměrně variabilní počet (n = 5-

223). Ovšem nejčastějším počtem chromozomů je n = 29-31 s tím, že původní počet chromozomů je 

pravděpodobně n = 31. (Ahola et al., 2014; Nguyen et al., 2010). Právě díky těmto vlastnostem 

(uniformita a nepřítomnost centromery) byla donedávna identifikace jednotlivých chromozomů 
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nemožná. I v dnešní době je více méně možné rozlišit jen ty chromozomy, které obsahují rDNA klastry. 

Tento problém se nevyskytuje pouze u Lepidoptera, nýbrž i u ostatních bezobratlých. Z tohoto důvodu 

se rDNA klastry využívají ke zkoumání karyotypové evoluce (Bombarová et al., 2007; Nguyen et al., 

2010).  

 

Obrázek 3. Umístění a počet NOR u řádu Lepidoptera, jejich fylogenetické vztahy a haploidní počet chromozomů. Modře 
Bombycoidea, fialově Pyraloidea, žlutě Papilionoidea zeleně Noctuoidea, šedě Gelechioidea a oranžově Tortricoidea. 

Převzato a upraveno (Nguyen et al., 2010). 

Nejvíce výzkumů týkající se řádu Lepidoptera se zaměřují na čtyři velké nadčeledi: 

Bombycoidea, Papilionoidea, Pyraloidea a Noctuiodea (Obrázek 3). Z těchto nadčeledí bylo zkoumáno 

přibližně 36 druhů, u kterých byla zjištěna pozice a počet rDNA klastrů (Nguyen et al., 2010; Šíchová et 

al., 2015, 2016). 
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Na základě dostupných dat lze u nadčeledi Noctuoidea (Krider & Shields, 1997; Nguyen et al., 

2010; Traut & Clarke, 1997) stanovit, že počet a umístění rDNA klastrů je napříč celou čeledí uniformní, 

což se týká i počtu chromozomů. Jak je vidět (Obrázek 3), je pro ně typické jeden intersticiální klastr a 

počet chromozomů okolo n = 31. Veškeré tyto informace naznačují, že původní předek nadčeledi 

Noctuoidea měl právě n = 31 a jeden intersticiální rDNA klastr (Nguyen et al., 2010).  

Podobné je to i u nadčeledi Bombycoidea, ovšem není to tak jednoznačné. Pro celou nadčeleď 

je obvyklé přítomnost jednoho rDNA klastru a u většiny z nich je na intersticiální pozici (Nguyen et al., 

2010; Traut et al., 2007; Yoshido et al., 2005). Nicméně u rodu Antheraea došlo k přemístění rDNA 

klastru na terminální pozici a u druhu Antheraea yamamai ke zvýšení počtu rDNA klastrů na dva. Je zde 

také patrný poměrně proměnlivý počet chromozomů. Například druh Antheraea pernyi má n = 49 

(Robinson, 1971; Nguyen et al., 2010). 

Zajímavější výsledky nalezneme u nadčeledí Pyraloidea a Papilionoidea, u kterých pozorujeme 

dynamické změny v počtu a pozici rDNA klastrů, a to i přesto, že v Pyraloidea je počet chromozomů 

poměrně stabilní. To je krásně vidět při srovnání Ostrinia nubilalis a dalších dvou druhů, kdy má pět 

terminálních rDNA klastrů oproti dvěma klastrům vyskytujících se u Ephestia kuehniella a Ectomyelois 

ceratonia. Nicméně i mezi těmito dvěma blízce příbuznými druhy lze vidět rozdíl v umístění rDNA 

klastrů. Nejlépe lze však dynamickou evoluci rDNA klastrů pozorovat u nadčeledi Papilionoidea. Z této 

nadčeledi byly předmětem výzkumu druhy patřící do několika čeledí: Pieridae, Lycaenidae a 

Nymphalidea. Z čeledi Pieridae bylo zkoumáno přibližně šest druhů. Mezi ně patří například Colias 

hyale, Pieris rapae nebo Leptidea juvernica a Leptidea reali (Nguyen et al., 2010; Šíchová et al., 2015, 

2016). U posledních dvou zmíněných druhů byl popsán jeden pár rDNA klastrů na homologních 

chromozomech v terminální pozici u L. reali a v intersticiální pozici u L. juvernica (Šíchová et al., 2015), 

ostatní druhy viz Obrázek 3. U podčeledi Pierudae lze tedy usuzovat, že většina druhů bude mít jeden 

rDNA klastr v terminální pozici (vztaženo na haploidní genom). Ovšem u druhu C. hyale byly popsány 

čtyři intersticiální rDNA klastry, což naznačuje jistou míru dynamické evoluce rDNA klastrů. Podčeleď 

Lycaenidae je zastoupena druhy Polyommatus icarus a Polyommatus bellargus (Nguyen et al., 2010). 

Výsledky této podčeledi naznačují přítomnost jednoho až dvou rDNA klastrů. Bohužel 

z důvodu nedostatečného množství dat nelze odhadnout typickou pozici rDNA klastrů (Obrázek 3). 

U čeledi Nymphalidea byly zkoumány tyto druhy: Bicyclus anynana, Nymphalis xanthomelas a Inachis 

io, z nichž každý má jiný počet rDNA klastrů (Obrázek 3) (Nguyen et al., 2010; Van’t Hof et al., 2008; 

Yoshido et al., 2006). Na druhou stranu lze u nich nalézt uniformní pozici rDNA klastrů, a to terminální 

pozici. Lze tedy u této čeledi usuzovat dynamickou evoluci rDNA klastrů. Když srovnáme jednotlivé 

druhy uvnitř i mezi čeleděmi, zjistíme velkou míru diverzifikace počtu chromozomů, ale i počtu a 

umístění rDNA klastrů (Nguyen et al., 2010; Šíchová et al., 2015). 
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Kromě již zmíněných čtyř nadčeledí byla předmětem výzkumu i čeleď Totricidae. Z této čeledi 

se rDNA klastry pomocí metody FISH zkoumali u pěti druhů: Cydia pomonella, Grapholita molesta, 

Grapholita funebrana, Lobesia botrana a Eupoecilia ambiguella (Fuková et al., 2005; Šíchová et al., 

2013). U C. pomonella byly v haploidním genomu popsány dva rDNA klastry, každý na jednom konci 

jednoho chromozomu (Fuková et al., 2005). Zbylé druhy mají jeden rDNA klastr (vztaženo na haploidní 

genom). G. molesta má tento klastr v terminální pozici, G. Funebrana v intersticiální pozici, L. botrana 

v subterminální a E. ambiguella v terminální pozici (Šíchová et al., 2013). Variabilní umístění rDNA 

klastrů těchto druhů naznačuje u čeledi Totricidae jistou míru dynamické evoluce rDNA klastrů. 

Ve výsledku lze tedy stanovit, že u většiny čeledí řádu Lepidoptera dochází k dynamické evoluci 

rDNA klastrů (Nguyen et al., 2010; Šíchová et al., 2015). Ale jakým mechanismem dochází ke změně 

počtu a umístění rDNA klastrů? Hypotéza, že by se mohly rDNA klastry množit a přemisťovat byla 

poprvé popsána Schubertem (1984) u česneku. V následujících letech tuto hypotézu potvrdila řada 

prací (Cabrero & Camacho, 2008; Datson & Murray, 2006). Jedním z navržených mechanismů je prostá 

fúze dvou chromozomů s terminálními klastry za vzniku jednoho chromozomu s intersticiálním 

klastrem. Příklad, kdy k takové fúzi mohlo dojít, nalezneme u nadčeledi Bombycoidea, kde Antheraea 

yamamai s n = 31 má dva terminální rDNA klastry a druhy Manduca sexta a Bombyx mori s n = 28 

chromozomy mají jeden intersticiální klastr. Další podobnou fúzi bychom mohli nalézt u druhu Cydia 

pomonella (n = 28), který má dva terminální rDNA klastry umístěné na jednom chromozomu (na obou 

koncích je jeden klastr). Takovýto chromozom mohl vzniknout fúzí dvou chromozomů, každý s jedním 

terminálním rDNA klastrem – došlo ke spojení konců neobsahující rDNA klastr (Fuková et al., 2005). 

Druhým navrženým mechanismem je přesný opak, tedy štěpení chromozomů. Chromozom 

s intersticiálním NOR se v tomto místě štěpí za vzniku dvou chromozomů s terminálními rDNA klastrem 

(Nguyen et al., 2010). Hall a Parker (1995) dokonce předpokládají, že samy rDNA klastry způsobují 

štěpení chromozomů. Ovšem co se týče Lepidoptera, bylo by možné tento mechanismus nalézt jedině 

u Polyommatus bellargus. Jeho nejbližší příbuzný Polyommatus icarus má totiž 23 chromozomů a jeden 

intersticiální klastr, zatímco P. bellargus má chromozomů n = 45 a dva rDNA klastry, což by se dalo 

vysvětlit právě štěpením chromozomů (Nguyen et al., 2010). Další možný mechanismus nesouvisí se 

změnou počtu chromozomů, nýbrž s chromozomovými přestavbami jako je translokace nebo inverze. 

Když se totiž podíváme na druhy Colias hyale, Ostrinia nubilalis nebo Inachis io, je jasné, že nemohlo 

dojít k žádné změně počtu chromozomů. Všechny zmíněné druhy mají totiž n = 31 chromozomů 

(obvyklý počet chromozomů), a přesto mají vyšší počet rDNA klastrů než ostatní druhy (Nguyen et al., 

2010). Poslední hypotéza vysvětluje změnu počtu a místa rDNA klastrů ne jako strukturální přestavby 

chromozomů, nýbrž jako transpozici mobilních elementů (Datson & Murray, 2006; Dubcovsky & 



15 
 

Dvorak, 1995). Tento mechanismus by bylo možné nalézt u I. io, který má sice jedenáct klastrů, ale 

každý z těchto klastrů obsahuje jen malé množství rDNA repetic (Nguyen et al., 2010). 

Z výše uvedených informací tedy vyplývá fakt, že není znám přesný mechanismus změny počtu 

a umístění rDNA klastrů. Pro každou zmíněnou hypotézu lze najít potvrzující příklady. Je tudíž možné, 

že mechanismů je více a u každého druhu se vyskytuje jiný mechanismus, nebo je také možné, že je 

jen jeden mechanismus, který nebyl doposud objeven. Doufejme tedy, že budoucí výzkumy nám tuto 

záhadu objasní. 

4.5. Acari 

Rod Rhipicephalus (Ixodidae, Acari) zahrnuje přibližně 74 druhů (Olwoch et al., 2007). Doposud 

byly rDNA klastry za použití FISH popsány pouze u samce jednoho druhu, Rhipicephalus microplus (2n 

= 11). Výsledky tohoto druhu ukazují na přítomnost jednoho terminálního páru rDNA klastrů na 

homologních autozomech (Hill et al., 2009).  

4.6. Scorpiones: Buthidae 

Buthidae je nevětší čeleď z řádu Scorpiones a je rozšířena na všechny kontinenty s výjimkou 

Antarktidy (Coddington & Colwell, 2001). Jsou také jedinou známou čeledí z řádu Scorpiones 

s holocentrickými chromozomy. Počet chromozomů se u této čeledi pohybuje v rozmezí 2n = 5-56 

s tím, že nejčastější počet je 2n = 24. Nicméně do dnešní doby bylo prozkoumáno jen velmi malé 

procento známých druhů (Mattos et al., 2013). Pro účely této práce jsem vybral několik zástupců z rodu 

Tityus, Rhopalurus, Androctonusa, Jaguajir a Ischnotelson. 

Z rodu Tityus bylo ohledně rDNA klastrů za použití metody FISH prozkoumáno přibližně 15 

druhů. U většiny z těchto druhů (T. bahiensis, T. confluens, T. fasciolatus, T. martinpaechi, 

T. paraguayensis, T. trivittatus, T. clathratus, T. curupi, T. maranhensis, T. matogrossensis, T. pussilus, 

T. sivestri) byl nalezen jeden terminální pár rDNA klastrů na homologních chromozomech. U druhu 

T. obscurus a T. uruguayensis byly popsány dva terminální páry rDNA klastrů na dvou chromozomových 

párech a u T. serrulatus pouze jeden terminální rDNA klastr (Adilardi et al., 2014; Almeida et al., 2017; 

Mattos et al., 2014, 2018; Ojanguren-Affilastro et al., 2017; Schneider & Cella, 2010). 

Rod Rhopalurus vykazuje u všech třech zkoumaných druhů uniformní počet i pozici rDNA 

klastrů. Jedná se o Rhopalurus agamemnon, Rhopalurus rochai a o Rhopalurus laticauda s jedním 

terminálním párem na homologních chromozomech (Mattos et al., 2014; Vanessa et al., 2018). 

Z rodu Androctonus byly za účelem popsání počtu a pozice rDNA klastrů zkoumány čtyři druhy: 

A. bourdoni, A. maelfaiti, A. crassicauda a A. australis (Sadílek et al., 2015). U všech zmíněných druhů 
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byl objeven jeden intersticiální pár rDNA klastrů na homologních chromozomech. Na základě těchto 

výsledků lze napříč celým rodem Androctonus stanovit vysoce stabilní počet a pozici rDNA (Sadílek et 

al., 2015). 

Z rodu Ischnotelson a Jaguajir byly rDNA klastry zkoumány dohromady u šesti druhů. Tři z rodu 

Ischnotelson (I. guanambiensis, I. peruassu, Ischnotelson sp.) a tři z rodu Jaguajir (J. pintoi, 

J. agamemnon, J. rochae). Pro všechny zmíněné druhy byl stanoven počet a pozice rDNA klastrů na 

jeden terminální pár na homologních chromozomech (Vanessa et al., 2018). 

U velké většiny zkoumaných druhů z čeledi Buthidae byl nalezen jeden pár rDNA klastrů. 

Lze tedy na tomto základě usuzovat, že jeden pár rDNA klastrů je typický pro celou čeleď Buthidae. 

Dokonce se dá předpokládat, že se bude tento pár rDNA klastrů vyskytovat na terminální pozici 

(Almeida et al., 2017; Mattos et al., 2014; Vanessa et al., 2018). Nicméně u rodu Androctonus byly 

popsány rDNA klastry výlučně v intersticiální pozici (Sadílek et al., 2015). 

Zajímavostí je, že tyto rozdíly v pozici rDNA klastrů odpovídají různým evolučním liniím štírů 

čeledi Buthidae a mohou tak představovat odlišnou evoluci rDNA klastrů v rámci různých skupin této 

čeledi (Sadílek et al., 2015). 

5. Závěr 

Přestože metoda FISH umožňuje přesnou specifikaci počtu a pozice rDNA klastrů, máme 

k dispozici stále jen malé množství konkrétních dat. To se týká i členovců s holocentrickými 

chromozomy, které jsou jinak poměrně intenzivně cytogeneticky zkoumány. Momentálně dostupná 

data naznačují zejména u Hemiptera, Odonata, Psocoptera, štírů čeledi Buthidae a roztoče rodu 

Rhipicephalus stabilní počty a pozice rDNA klastrů. Pro všechny tyto skupiny jsou totiž typické jeden až 

dva páry rDNA klastrů s terminální nebo subterminální pozicí. To odpovídá i údajům získaných pomocí 

stříbření (Golub et al., 2004; Kuznetsova et al., 2017; Vanessa et al., 2018). Nicméně například u čeledi 

Issidae (Hemiptera) byl u všech zkoumaných druhů potvrzen jeden pár rDNA klastrů a u většiny z nich 

byl v intersticiální pozici, ale u dvou druhů došlo k přemístěni rDNA klastrů z intersticiální na terminální 

pozici. To v rámci této čeledi naznačuje jistou míru dynamické evoluce rDNA klastrů (Maryańska-

Nadachowska et al., 2016). Ovšem stabilita počtu a pozice rDNA klastrů může být u těchto skupin 

způsobena nedostatečným prozkoumáním a také nemožností identifikovat homologii chromozomů 

nesoucích rDNA klastry, což je způsobeno právě jejich holocentrickou organizací. Výjimkou jsou motýli, 

jelikož se jedná o lépe prozkoumanou skupinu, u které byla popsána vyšší variabilita v počtu a pozici 

rDNA klastrů (oproti ostatním skupinám). Bohužel ale ani zde nejsou jasné mechanismy způsobující 

tuto variabilitu a evoluci rDNA klastrů 
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Nicméně je zajímavé, že terminální či subterminální pozice rDNA klastrů není typická jen pro 

členovce s holocentrickými chromozomy, jako je tomu například u Buthidae (Schneider et al., 2009) 

nebo Hemiptera (viz 4.3.), ale i pro ostatní linie s holocentrickými chromozomy, například Nematoda 

(Albertson, 1984). To naznačuje, že terminální pozice rDNA klastrů může mít své opodstatnění. 

Heckmann et al. (2011) přišli s hypotézou, že terminální pozice rDNA klastrů může být podmínkou pro 

stabilní holocentrické chromozomy a že naopak intersticiální pozice může způsobovat nestabilitu 

chromozomu vedoucí k nesprávné segregaci. Ovšem výsledky některých prací (Grozeva et al., 2014; 

Maryańska-Nadachowska et al., 2013; Nguyen et al., 2010) naznačují, že ne-terminální pozice 

nevykazují žádná významná funkční omezení (Kuznetsova et al., 2015). 

Dostupná data tedy zatím poukazují spíše na stabilní počty a pozice rDNA klastrů u členovců 

s holocentrickými chromozomy. Ovšem pro potvrzení nebo vyvrácení tohoto předpokladu jsou nutné 

další výzkumy týkající se rDNA klastrů u členovců s holocentrickými chromozomy. 
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7. Přílohy 

Tabulka 1. Druhy z řádu Hemiptera s informacemi o počtu chromozomů a o počtu a pozici rDNA klastrů. 2n – diploidní počet, 
ST – subterminální pozice, T – terminální pozice, I – intersticiální pozice. 

Druh 2n Počet rDNA klastrů Pozice Umístění  Reference  

Auchenorrhyncha: Aphrophoridae       

Philaenus arslani  11 jeden pár I  homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus italosignus  13 dva klastry I, T gonozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus loukasi  11 jeden pár + jeden klastr T homologní autozomy 

+ gonozom 

Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus maghresignus  13 dva klastry I, T gonozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus signatus  13 jeden pár T homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus spumarius  12 dva páry T dva autozomální páry  Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus tarifa 13 dva páry  T dva autozomální páry  Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Philaenus tesselatus  12 jeden pár T homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2013 

Auchenorrhyncha: Cicadellidae         

Alebra albostriella 23 jeden pár ST homologní autozomy Kuznetsova et al., 2015 

Alebra coryli 23 jeden pár ST homologní autozomy Kuznetsova et al., 2015 

Alebra viridis 23 jeden pár ST homologní autozomy Kuznetsova et al., 2015 

Alebra wahlberg 23 jeden pár ST homologní autozomy Kuznetsova et al., 2015 

Auchenorrhyncha: Issidae         

Agalmatium bilobum 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Agalmatium flavescens 27 jeden pár I homologní autozomy Bressa et al., 2009 

Hemisphaerius sp. 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Issus lauri  27 jeden pár T homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Kervillea basiniger 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Mycterodus pallens 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Palaeolithium 

distinguendum 

27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 
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Scorlupella discolor 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Thabena sp. 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Zopherisca penelopae 27 jeden pár I homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Zopherisca tendinosa 27 jeden pár T homologní autozomy Maryańska-Nadachowska et al., 

2016 

Auchenorrhyncha: Myerslopiidae        

Mapuchea chilensis 18 jeden pár  T homologní autozomy Golub et al., 2014 

Heteroptera: Coreidae           

Acanonicus hahni 19 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Althos obscurator 25 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Athaumastus haematicus 21 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Camptischium clavipes 21 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Cebrenis sp. 23 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Holhymenia histrio 27 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Holhymenia rubiginosa 27 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Hypselonotus fulvus 19 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Hypselonotus interruptus 19 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Chariesterus armatus 25 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Leptoglossus gonagra 21 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Leptoglossus zonatus 21 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Pachylis argentinus 15 jeden pár - homologní autozomy Papeschi et al., 2003 

Phtia picta 21 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Spartocera cf. fusca 23 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Zicca annulata 23 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Heteroptera: Largidae           

Largus fasciatus 13 jeden pár ST homologní autozomy Salanitro et al., 2017 

Largus rufipennis 13 jeden klastr T gonozom Salanitro et al., 2017 

Heteroptera: Pentatomidae         

Antiteuchus tripterus 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Arvelius albopunctatus 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Edessa impura 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Edessa meditabunda 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 



29 
 

      

Pokračování Tabulka 1 

Edessa rufomarginata 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Eurydema oleracea 14 jeden pár - gonozomy Grozeva et al., 2011 

Euschistus cornutus 14 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Euschistus heros 14 jeden pár I homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Graphosoma lineatum 14 jeden klastr T gonozom Grozeva et al., 2011 

Nezara viridula 14 jeden pár ST homologní autozomy Papeschi et al., 2003 

Heteroptera: Pyrrhocoridae         

Dysdercus albofasciatus 12 dva klastry - gonozom Bressa et al., 2009 

Dysdercus fulvoniger 13 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Dysdercus chaquensis 13 jeden pár T homologní autozomy Bressa et al., 2009 

Dysdercus imitator 13 jeden pár T homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Dysdercus ruficollis 13 jeden pár T homologní autozomy Bressa et al., 2009 

Pyrrhocoris apterus 23 jeden pár I homologní autozomy Bardella et al., 2013 

Heteroptera: Reduviidae         

Dipetalogaster maxima 22 jeden klastr I gonozom Panzera et al., 2012 

Eratyrus cuspidatus 23 jeden pár - gonozomy Panzera et al., 2012 

Mepraia gajardoi 23 jeden klastr T gonozom Panzera et al., 2012 

Mepraia spinolai 23 jeden klastr T gonozom Panzera et al., 2012 

Panstrongylus chinai 23 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Panstrongylus lignarius 23 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Panstrongylus megistus 21 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Psammolestes tertius  22 jeden pár T gonozomy Panzera et al., 2012 

Rhodnius colombiensis 22 jeden klastr T gonozom Panzera et al., 2012 

Rhodnius domesticus 22 jeden pár T gonozomy Panzera et al., 2012 

Rhodnius pallescens 22 jeden pár T gonozomy Panzera et al., 2012 

Rhodnius prolixus 22 jeden klastr T gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma boliviana 22 jeden klastr - gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma brasiliensis 22 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma carcavalloi 22 jeden pár I homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma carrioni 22 jeden klastr - gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma delpontei 22 jeden pár + jeden klastr I homologní autozomy 

+ gonozom 

Panzera et al., 2012 

Triatoma dimidiata  23 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 
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Triatoma flavida 23 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma garciabesi 22 jeden klastr - gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma infestans 22 jeden pár I homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma lecticularia 22 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma maculata 22 jeden pár T gonozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma mattogrossensis 22 jeden pár I gonozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma mazzottii 23 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma nitida 21 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma pallidipennis 23 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma phyllosoma 23 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma platensis 22 jeden klastr - gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma protracta 23 jeden pár I homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma pseudomaculata 22 jeden pár T homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma rubrovaria 22 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma sherlocki 22 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma sordida 22 jeden klastr T gonozom Panzera et al., 2012 

Triatoma tibiamaculata 23 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma vandae 22 jeden pár - gonozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma vitticeps 24 jeden pár T gonozomy Panzera et al., 2012 

Triatoma wygodzinsky 22 jeden pár - homologní autozomy Panzera et al., 2012 

Heteroptera: Tingidae           

Agramma femorale 14 jeden klastr - gonozom Golub et al., 2015 

Dictyla echii 14 jeden pár T gonozomy Golub et al., 2016 

Dictyla rotundata 14 jeden pár I homologní autozomy Golub et al., 2016 

Elasmotropis testacea 14 jeden pár ST homologní autozomy Golub et al., 2015 

Lasiacantha capucina 14 jeden pár I homologní autozomy Golub et al., 2016 

Phisatocheila confinis 14 jeden pár I homologní autozomy Golub et al., 2016 

Stephanitis caucasica 14 jeden pár ST homologní autozomy Golub et al., 2016 

Stephanitis pyri 14 jeden pár I homologní autozomy Golub et al., 2016 

Tingis cardui 14 jeden pár ST homologní autozomy Golub et al., 2016 

Tingis crispata 14 dva klastry I, ST gonozomy Golub et al., 2015 

 

 


