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Abstrakt

Parafyletickd skupina Nematocera je znaéné diverzifikovana jak do morfologie téla, tak i do Zivotnich
strategii. Na zakladé morfologie pohlavnich chromozomi (gonozomy) ji lze rozdélit do Ctyf skupin
definovanych jiz v poloviné 20. stoleti. Veskeré tyto systémy jsou zaloZené na pfitomnosti pohlavnich
chromozom XY/XX, popfipadé na ztraté chromozomu Y. Jednotlivé skupiny se rozlisuji na zakladé toho,
zda jsou chromozomy diferencované, jsou-li pfitomnd chiasmata a zda je zachovdn chromozom Y. Pozdé;jsi
vyzkumy vsak ukazuji daleko vyssi diverzitu pohlavnich chromozomdi, a to prevainé ve skupinach
s homomorfnimi gonozomy. | pfes skutecnost, Ze vétSina zastupcl této skupiny nema diferencované
pohlavni chromozomy, nalezneme zde opakovany vznik diferencovanych gonozom( a dokonce i
pohlavnich systému( XiX;Y1Y2/ X1X1XoX, a ZW/ZZ, které jsou pro dvoukfidlé méné typické. Tato zjisténi
naznacuji, Ze podoba pohlavnich chromozoma u dvoukfidlych nemusi byt tak stabilni, jak se dfive myslelo.
Nedavno objevend nehomologie gonozomi napfti¢ skupinou dvoukfidlych, véetné nékolika zastupct
Nematocera, tuto myslenku podporuje. Mnohonasobny nezavisly vznik gonozomi by mohl rovnéz

vysvétlit riznorodost primarnich faktord urcujicich pohlavi u téch skupin, kde jsou tyto faktory znamé.

Klicova slova: Nematocera, Phlebotomus, Lutzomyia, pohlavni chromozomy, urceni pohlavi



Abstract

The paraphyletic group Nematocera is highly diversified in both body morphology and life strategies.
Based on sex chromosome morphology, it can be divided into four groups defined as early as the mid-
20th century. All these systems are based on the presence of the XY/XX sex chromosomes or the loss of
the Y chromosome. The different groups are distinguished based on whether the chromosomes are
differentiated, whether chiasmata are present and whether the Y chromosome is retained. However, later
research has shown much higher sex chromosome diversity, mostly in groups with homomorphic
gonosomes. Even though most representatives of this group do not have differentiated sex chromosomes,
we find the recurrence of differentiated gonosomes and even the XiXoY1Y2/ XiXaXoX2 and ZW/ZZ sex
systems, which are less typical for Diptera. These findings suggest that the form of sex chromosomes in
Diptera may not be as stable as previously thought. The recently discovered non-homology of gonosomes
across the Diptera, including several representatives of Nematocera, supports this idea. Multiple
independent gonosome formation could also explain the diversity of primary sex-determining factors in

those groups where these factors are known.
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Seznam zkratek

Cm — Chromosome maintenance

Cma— Chromosome maintenance amorphic allele
CmD- Chromosome maintenance dimorphic allele
CmlL— Chromosome maintenance hypomorphic allele
dsx — doublesex

fle — femaleless

fru — fruitless

GRC — germinal restricted chromosomes

Guyl — Gene unique to the Y chromosome

MoY — Maleness-on-the-Y

Ppedsx — Phlebotomus perniciosus doublesex
Ppefru — Phlebotomus perniciosus fruitless

Ppetra — Phlebotomus perniciosus transformer
SNP —single nucleotide polymorphism

sxl-Sex lethal

tra— transformer

tra2 — transformer2
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1. Uvod

Dlouhorozi jsou daleZitou skupinou dvoukfidlych hlavné proto, Ze néktefi zastupci jsou medicinsky
i veterinarné vyznamni. Néktefi zastupci jsou schopni zpUsobit zna¢né ekonomické skody na kulturnich
plodindch. V obou ptipadech vsak Skodi pouze samice — v pfipadé medicinsky a veterinarné vyznamnych
druhd funguji jako vektory rliznych onemocnéni, obecné pocty samic ovliviiuji populaci vyrazné vice nez
pocty samcl, to plati pro medicinsky i ekonomicky vyznamné druhy. Pravé boj stémito druhy je
v soucasnosti hlavni motivaci k vyzkumu pohlavnich chromozomu. Na zakladé téchto znalosti |Ize napfiklad
produkovat samce s defektnimi pohlavnimi chromozomy, tito jsou samci neplodni nebo jejich samici
potomstvo ma snizenou Zivotaschopnost. Historicky byla cytogenetickd data vyuzivana k rekonstrukci

fylogenetickych vztahl mezi jednotlivymi skupinami.

Moderni vyzkum cili na odhaleni faktoru urcujiciho pohlavi na pohlavnim chromozomu a na ovlivnéni
poméru pohlavi potomstva nebo zabranéni jeho vzniku prostfednictvim manipulace s timto genem.
V soucasné dobé takovéto vyzkumy probihaji hlavné u Celedi Culicidae, ale nové se objevuji i vyzkumy

zamérené na flebotomy patfici do ¢eledi Psychodidae.

Hlavnim problémem ve vyzkumu pohlavnich chromozom u dlouhorohych dvoukfidlych je skutec¢nost, Ze
fada vyznamnych druh( disponuje homomorfnimi chromozomy., Druhim s heteromorfnimi chromozomy

nebyla zase vénovana takova pozornost.

Nejvétsiho rozkvétu cytogenetika dvouktidlych dosahla v druhé poloviné 20. stoleti, od té doby je ¢etnost
vyzkumu v fadé skupin dvoukfidlych nizsi. V soucasné dobé se provadi vyzkumy hlavné na zastupcich
vyznamnych pro ¢lovéka, s cilem popsat systém urceni pohlavi. Fylogeneticka funkce cytogenetickych dat

byla nahrazena spolehlivéjsimi a rychlejsimi metodami jako je , barcoding”.

Cilem této prace je shrnout diverzitu pohlavnich chromozom a jejich vliv na urceni pohlavi u jednotlivych

skupin dlouhorohych dvoukfidlych.

2. Zakladni charakteristika dvoukftidlych (Diptera)

Dvoukridli (Diptera) jsou fadem hmyzu patficim do skupiny Holometabola. Sesterska linie
dvoukfidlych je tvofena srpicemi (Mecoptera) a blechami (Siphonaptera). Spolec¢né tyto rady tvori skupinu
Antliophora. Této skupiné je sesterska linie tvofend chrostiky (Trichoptera) a motyly (Lepidoptera) (Song

et al., 2016) (obr. 1).
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Obr 1. — Kladogram Holometabola. Prevzato ze Song et al., 2016.
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V soucasné dobé je popsano vice jak 158 tisic druh( dvoukfidlych ve vice jak 180 celedich. Podle
morfologie hlavy, poctu ¢lankd tykadel a morfologie kfidel se daji dvoukfidli rozdélit do dvou skupin — na
dlouhorohé (Nematocera) a kratkorohé (Brachycera). Toto déleni vSak neodpovida fylogenezi skupiny —
kratkorozi jsou wnitfni skupinou dlouhorohych. Pokud bychom chtéli dlouhorohé pojmout jako
monofyletickou skupinu, jednalo by se o synonymum fadu Diptera. Za skupinu na bazi fylogenetického
stromu dvoukfidlych je povaZovana celed Deuterophlebidae, kterd je sesterskd vSem ostatnim
dvoukfidlym. Z velkych skupin dipter je za bazalni povaZovan infrarad Tipulomorpha a jim sesterska celed
Nymphomyiidae. Vyznamnymi skupinami jsou vramci dlouhorohych infrafddy Psychodomorpha a
Culicomorpha. Tyto infrafady jsou vyznamné hlavné proto, Ze néktefi jejich zastupci prenaseji vyznamna
onemocnéni. Velkym a relativné malo prozkoumanym infrafddem je Bibionomorpha, ktery je sestersky
kratkorohym (Brachycera) (Wiegmann et al., 2011). Bohuzel ani v sou¢asnosti neni systém dvoukfidlych
zcela dofesen. Existuji i hypotézy, podle kterych se za bazdlni skupinu povaZzuji Culicomorpha, zatimco

Tipulomorpha by méla byt sesterska skupiné Psychodomorpha (Kang et al., 2017).

Kratkorozi (Brachycera) vykazuji gradient znak( jako je redukce Zilnatiny, snizovani poctu tykadlovych

¢lankd a sniZovani poctu larvalnich instard. Zatimco nizsi kratkorozi maji vice ¢lankovana tykadla, u



odvozenych zastupcl jsou tykadla vidy tficlankova. Vyznamnou apomorfii odvozené skupiny

kratkorohych (Cyclorapha) je puparium — kukla zUstava uvnitf pokozky posledniho larvélniho instaru.

Trichoceridae
CULICOMORPHA

Tipulidae

PSYCHODOMORPHA TIPULOMORPHA
CULICOMORPHA PSYCHODOMORPHA
BIBIONMORPHA BIBIONMORPHA
BRACHYCERA BRACHYCERA

Obr 2. — Kladogramy moZnych fylogenetickych vztahii vyznamnych skupin dlouhorohych dvouk¥idlych.
Prevzato a upraveno z Kang et al., 2017.

Ackoli jsou dlouhorozi (Nematocera) parafyletickym taxonem, je tato skupina stdle pouzivana pro svou
snadnou morfologickou determinaci. Dlouhorozi sdruzuji dvoukfidly hmyz s dlouhymi nitkovitymi tykadly
s vice nez Sesti ¢lanky, kdy prvni dva bazalni ¢lanky jsou velmi snadno odlisitelné od zbylych ¢lanka, které
tvori bicik. Bicik je obvykle nitkovity nebo rliZencovity, jen velmi vzacné stétinovity. Nohy jsou u mnoha
zastupcul velmi dlouhé a tenké. Na patém chodidlovém ¢lanku je arolium (neboli polstarek). Kridla jsou
¢asto dlouhd a uzk3, ale existuji i linie s napadné sirokymi kridly, nebo dokonce i apterni zastupci. Kridelni
Zilnatina je oproti zastupclim Brachycera vidy jen malo redukovana (viz dale). Maxilarni makadla maji ¢tyfi
az pét ¢lankd, sekundarni redukce poctu jejich ¢lankd jsou vzacné. Larvy jsou apodni, obvykle eucephdlni

nebo hemicephdlni, zatimco acephalni larvy jsou vzacné (Heming, 2006).

Oproti tomu kratkorozi (Brachycera) nemaji nikdy vice nez osm tykadlovych ¢lank( a jejich maxilarni palpy
nemaji vice jak dva ¢&lanky. Kratkorozi jsou vnitfni skupinou dlouhorohych, sesterskou infrafadu
Bibionomorpha. V ramci kratkorohych muizZeme pozorovat trend redukce poctu tykadlovych c¢lanka,

redukci kfidelni Zilnatiny a pfechod morfologie larev od hemicephalnich k acephalnim (Scholtz, 2018).

Pro dvouktidlé jsou typické adaptace pro rychly a obratny let a pro pfijem tekuté potravy. Zachovan je
pouze prvni par blanitych kfidel s ndpadnym analnim lalokem — existuje zde trend ve zvétSovani analniho
laloku a v redukci kfidelni Zilnatiny. Druhy par kfidel je pfeménén v haltery — kyjovité organy slouzici
k vyvazovani za letu a umozZiujici rychlou zménu sméru. Hlava je pohybliva, obvykle s parem velkych,
sloZenych o&i a tfemi ocelly. Ustni ustroji imag je pfizplsobeno k piijmu kapalné potravy. U Brachycera je
obvykle lizaci, zatimco u ostatnich Nematocera nalézdme bodavé saci Ustni Ustroji, ale i zde néktefi

zastupci maji lizaci Ustni Ustroji. Pravé tato pfizplsobeni Ustniho Ustroji umozZnuji dvoukfidlym vyuZivat



fadu nik. Mnozi zastupci se Zivi nektarem, ¢asté jsou vsak i fytofagni, hematofagni, mykofagni, skatofagni
a parazitické skupiny. Rada z nich miiZe byt i vyznamnymi opylovaci. Hematofagové jsou &asto vektory

rGznych parazitQ.

3. Urceni pohlavi dvouktidlych

Obecné je uréeni pohlavi u dvoukfidlych typu Drosophila — tedy heterogameticti jsou samci, ktefi
nesou pohlavni chromozomy XY, zatimco samice maji chromozomy XX a jsou homogametické. Rod
Drosophila ma Sest parG chromozom, pét parl velkych chromozom a jeden par malych teckovitych
chromozomd. Systém heteromorfnich pohlavnich chromozomu typu XY/XX byl povaZovan za ancestralni,

nebot se vyskytuje u rlznych skupin fadu (White, 1949).

PrestoZe vétsina zastupcl fadu Diptera ma chromozomové uréeni pohlavi determinovano systémem XY,
nejedna se u vsech linii o odpovidajici chromozomy. Nezdvisly vznik systému XY Ize vysledovat na zakladé
evoluce tzv. Mullerovych elementd. D4 se tak ukazat, Ze systém heteromorfnich chromozom XY/XX vznikl
u dvoukfidlych nékolikrat. Mullerovy elementy jsou standardné pojmenovand raménka chromozomd
popsana u rodu Drosophila. Dnes se vyuZivaji pro sledovani prestaveb chromozom u dvoukfidlich (Vicoso
a Bachtrog, 2015). Pfikladem odvozenym od klasického XY/XX modelu jsou systémy, kdy chromozom Y
ztratil gen urcujici pohlavi, nebo zanikl. Chromozom Y zanikl u Sciaridae a Cecidomyiidae a vznikl zde
systém X0 nebo X1X,0 (Hodson a Ross, 2021). Zcela minoritnim systémem uréeni pohlavi je Abraxas urceny
pohlavnimi chromozomy ZW, kdy heterogametické pohlavi je samice. Tento systém nalezneme pouze u

nékterych zastupct Chironomidae a Simuliidae (Kuvangkadilok et al., 2008; Porter a Martin, 1977).

Systém pohlavnich chromozom i jeho vznik je zaloZen na pfitomnosti genli na gonozomech, které hraji
Ulohu v determinaci pohlavi. Pro hmyz je typickd vysoka variabilita primarnich signall a velmi
konzervovana signalni kaskada urcujici pohlavi. Primarnim signalem je obvykle produkt genu neseného
jednim z pohlavnich chromozomd, jeho exprese moduluje kaskadu urceni pohlavi (Sanchez, 2008;
Verhulst a van de Zande, 2014). Kaskada je spusténa primarnim signalem, ktery je specificky pro samce a
samici. To vede k expresi a specifickému sestfihu genl transformer (tra) a transformer-2 (tra2), které se
vyskytuji u obou pohlavi. Produkty téchto gen fidi sestfih mRNA gen( fruitless (fru) a doublesex (dsx) do

forem specifickych pro jednotliva pohlavi (Schutt a Nothiger, 2000).

O znacné konzervativnosti kaskady vypovida i to, Ze dsx ovliviiuje findlni vyvoj fenotypu u rdznych skupin

hmyzu jen s minimalnimi zménami. MGzZeme jej nalézt u Drosophila melanogaster (Coschigano a Wensink,
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1993), Bombyx mori (Suzuki et al., 2001), Apis mellifera (Cho et al., 2007), Anopheles gambiae (Scali, 2005),
Culex pipiens (Price et al., 2015) a Aedes aegypti (Salvemini et al., 2011). O vysoké konzervativnosti a stafi
tohoto systému urceni pohlavi vypovida i fakt, Ze byl nalezen i v Daphnia magna (korys ze skupiny
Branchiopoda). Uréeni pohlavi u Daphnia magna je determinovano environmentdalné. Findlni fenotyp je

urcen pohlavné specifickym sestfihem genu dsx (Kato et al., 2011).

Oproti tomu primarni signadly se casto liSi i mezi blizce pfibuznymi skupinami. Typickym primarnim
signalem je specificky faktor na chromozomu Y nebo Z. Takovymi faktory jsou napfiklad tfi specifické samdi
geny na chromozomu Y u vrtule Ceratitis capitata — nejdlleZitéjsi z nich je MoY (maleness-on-the-Y), ktery
je zcela nezbytny pfi vytvareni samciho fenotypu. Pokud je MoY inaktivovan pomoci metody CRISPR,
vznikaji intersexualni imaga nebo dokonce samice s karyotypem XY. Stejnou funkci md i gen Yob na Y
chromozomu komara Anopheles gambiae (Krzywinska et al., 2016) a gen Nix na jednom
chromozomu prvniho paru u samc( Aedes aegypti (Hall et al., 2015). U rodu Drosophila chromozom Y
postrada samci faktor — pohlavi je uréovano pomérem poctu chromozomi X k autozomim. Pokud jeden
chromozom X vychdzi na haploidni sadu, spousti se klasicka kaskada uréeni pohlavi, s tim rozdilem, ze
sestfih mRNA pro geny tra a tra2 fidi gen sex-lethal (sx/). Tento sestfih nasledné vede k samicimu
fenotypu. Pokud je vsak pomér chromozom( X ku autozom(m 1:6, produkty kaskady budou fidit vyvoj
k samcimu fenotypu. Zapojeni genu sx/ do urceni pohlavi je unikdtni pro Drosophila, u jinych skupin gen
sx/ funguje jako pohlavné nespecificky reguldtor exprese (Bopp et al., 2014; Erickson a Cline, 1998; Gempe

a Beye, 2011).

Hymenaptera Caleoptera Diptera
Brachycera Mematocera
) ) e~ s L
Praromalidas; Apldae Tenebrionidae Drosophilidas Tephritidas; Muscidae Culicidae Psychodidag
Maternal Y-linked M X chromasams Ma; Mohd Yo GUY-1; Nix Fl
imprinting; Csd Factor number 4

Primarni
signal

o G om
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Obr. 3 — Schematické porovndni kaskddy uréujici pohlavi u riznych skupin hmyzu
Je patrnd hlubokd konzervovanost kaskady, odlisuji se pouze primdrni signdly, které tuto kaskddu spoustéji.
Prevzato a upraveno z Petrella et al., 2019.
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4. Pohlavni chromozomy dvoukFidlych

Systém geneticky uréeného pohlavi je spojen se vznikem pohlavnich chromozom{, které vznikly
z paru autozomU nesouci faktor urcujici pohlavi (Ohno, 1967). V oblasti lokusu genu urcujiciho pohlavi
dochazi k akumulaci genli prospésnych pouze pro jedno z pohlavi a k naslednému omezeni rekombinace
(Rice, 1987). Jednou z moznosti, jak omezit rekombinace mezi pohlavnimi chromozomy X a Y, potazmo
Z a W jsou chromozomové prestavby. Takovymi prestavbami mohou byt inverze, delece nebo

translokace (Davisson a Akeson, 1993).

V ptipadé prestaveb dojde k premisténi nebo odstranéni homologické oblasti z jednoho z paru pohlavnich
chromozom, coZ vede k zabranéni rekombinace. Rekombinace muzZe byt zastavena pouze v jednom
lokusu, nebo ve vice lokusech. V druhém pripadé se tato omezeni rekombinace lisi svym starim (Berendes,
1966; Lahn a Page, 1999). Tyto jednotlivé ztraty rekombinace na homolognich pohlavnich chromozomech
u samcu (v pfipadé systému XY/XX) nebo u samic (v pfipadé systému ZW/ZZ) mizeme pozorovat v podobé
tzv. strat. Strata jsou evolucni vrstvy, které se od sebe liSi nejen svym stafim, ale i divergenci sekvenci
jednotlivych gend. Strata vznikaji na chromozomech Y a W mimo pseudoautozomalni oblasti, v nichzZ je

schopnost rekombinace zachovana (Rappold et al., 1992).

V oblastech ve kterych nedochazi k rekombinaci genl na chromozomech Y a W postupné dochazi k
divergenci homologl na chromozomech X a Z. DalSim jevem je degenerace nepdrovych pohlavnich
chromozom Y/W (Charlesworth a Charlesworth, 2000), ktera zahrnuje ztratu nékterych gend, akumulaci
heterochromatinu a repetitivni DNA (Charlesworth, 1991; Skaletsky et al., 2003). Tyto jevy nasledné vedou
k tomu, Ze se plvodné zcela homologické chromozomy odlisuji morfologicky. Na zakladé morfologie
rozliSujeme homomorfni chromozomy, které se od sebe morfologicky nelisi a heteromorfni chromozomy,
které se od sebe lisi a je mozné je urcit cytologicky (Rao a Rai, 1987). Homomorfni pohlavni chromozomy
se daji urcit napf. analyzou jednonukleotidovych polymorfism0 (SNP — single nucleotide polymorphism),
ktera je schopna odlisit gonozomy stale sdilejici vyznamné homologni oblasti (Koerich et al., 2008).
V pokrocilych stadiich diferenciace neparového gonozomu je nutné kompenzovat ddvku genl na
pohlavnich chromozomech z divodu znaéné degradovaného nebo dokonce zcela chybéjiciho neparového

gonozomu (Abbott et al., 2017).

Pfemisténi stavajiciho faktoru urcujictho pohlavi na jiny par chromozoml mizZe odstartovat
antagonistickou selekci. Postupné tak mize prevladnout novy systém pohlavnich chromozomu (Abbott et

al., 2017).



Absolutni vétSina dlouhorohych vykazuje systém urceni pohlavi XY. Navzdory podobné chromozomalni
architekture i genotypovému urceni pohlavi, prokazaly srovnavaci studie, Ze pohlavni chromozomy
vznikaly opakované a Ze se jejich geny mohou lisit mezi jednotlivymi skupinami dvoukfidlych (Sanchez,
2008; White, 1949). To lze prokazat napfiklad sledovanim evoluce rliznych Millerovych element(. U
rznych skupin vznikaji gonozomy z rlznych elementl (Sanchez, 2008; Vicoso a Bachtrog, 2015).
V nékterych ptipadech vznikaly pohlavni chromozomy dokonce opakované ze stejnych chromozomd.

Gonozomy pak mohou byt homologické, ale vznikly nezavisle (Holt et al., 2002; Sanchez, 2008).

Na zakladé morfologie chromozom( byli dlouhorozi rozdéleni do étyf skupin (White, 1949). Prestoze
v danych skupinach nalezneme cetné vyjimky, tyto skupiny relativné odpovidaji i moderni fylogenezi

zaloZzené na molekularni analyze genli (Wiegmann et al., 2011).

Prvni skupina se vyznacuje pfitomnosti chiasmat mezi gonozomy a tyto chromozomy lze cytologicky odlisit
— patii sem celed Tipulidae. Charakteristickym znakem druhé skupiny jsou homomorfni gonozomy a
zachovani chiasmat i u samcich gonozomi — sem fadime celedi Culicidae, Psychodidae, Simuliidae,
Ceratopogonidae a dalsi jim pribuzné celedi. Ackoli jednim ze zakladnich znakd skupiny jsou homomorfni
chromozomy, nalezneme zde i zastupce s chromozomy heteromorfnimi. U fady zastupcl mohou byt
homomorfni chromozomy odhaleny na zakladé studia heterochromatinu nebo polytennich chromozom?.
Plivodni predpoklad byl, Ze homomorfni chromozomy vznikly u této skupiny jako nové pohlavni
chromozomy po ztraté plvodnich heteromorfnich chromozom. Recentné se spi$ soudi, Ze se jedna o
ancestralni stav (Vicoso and Bachtrog, 2015; White, 1949). Treti skupina je charakterizovana
heteromorfnimi pohlavnimi chromozomy bez chiasmat — do této skupiny fadime celedi Scatopsidae,
Thaumaleidae, Bibionidae, Mycetophilidae a Blephariceridae (White, 1949). Ctvrta skupina je unikatni
Uplnou ztratou chromozomu Y a systémem urceni pohlavi, ktery zahrnuje eliminaci chromozomu X. DalSim
zajimavym znakem je pfitomnost zvlastnich chromozomi pfitomnych pouze v zarodecné linii, které jsou
ze somatickych bunék nasledné eliminovany. Do této skupiny patti Sciaridae a Cecidomyidae (Hodson a

Ross, 2021; White, 1949).
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Obr. 4 — Schématické zndazornéni karyotypii jednotlivych skupin dlouhorohych (Nematocera)

Prvni skupina mda morfologicky rozlisitelné gonozomy, mezi nimiZ jsou vyvinuta chiasmata (dochdzi k prfedc¢asnému
rozpadu chiasmat, jiZ v diakinezi Ize pozorovat univalenty gonozomt). Druhd skupina md typicky s homomorfni
pohlavni chromozomy, treti a Ctvrtd skupina je typickd pro infrardd Bibionomorpha. Vétsina zdstupci tohoto
infraradu disponuje heteromorfnimi pohlavnimi chromozomy, u kterych doslo ke ztraté chiasmat (treti skupina).
V pfipadé celedi Sciaridae a Cecidomyidae doslo k degradaci chromozomu Y a vznikl systém Protenor vyznacujici se
absenci chromozomu Y. Tyto dvé Celedi tvori ¢tvrtou skupinu, krom absence chromozomu Y jsou pro né typické i
specifické chromozomy pritomné jen v zarodecné linii bunék. Upraveno a prevzato z White (1949).



Celed Typ pohlavnich chromozom(i

Tipulidae XY/XX (John, 1957)
Trichoceridae XY/XX (Vicoso a Bachtrog, 2015)
Psychodidae Obvykle XY/XX s homomorfnimi X a Y, néktefi zastupci

heteromorfni X a Y (Kreutzer et al., 1987; Troiano, 1977)

Culicidae Culicinae XY/XX s homomorfnimi X a Y, Anophelinae heteromorfni X
a'Y (Rai, 1963; Rao a Rai, 1987)

Chironomidae XY/XX s homomorfnimi X a Y, vzacné heteromorfni X a Y nebo
X1X2Y/ X1Xz, jeden zastupce ZW/ZZ s homomorfnimi Za W
(Petrova, 1984; Porter a Martin, 1977; White, 1949)

Simuliidae XY/XX s homomorfnimi X a Y, jeden zastupce ZW/ZZ(Kuvangkadilok
et al., 2008; Rothfels, 1956)

Ceratopogonidae Nejspise XY/XX s homomorfnimi X a Y(Atchley a Jackson, 1968;
White, 1949)

Bibionidae XY/XX s heteromorfnimi X a Y(White, 1949)

Mycetophilidae XY/XX s heteromorfnimi X a Y (Fahmy, 1949)

Sciaridae XX/X0 (Metz a Moses, 1928)

Cecidomyiidae X1X1X2X2/ X1X20 (Stuart a Hatchett, 1991; White, 1949)

Tabulka 1 - Typy pohlavnich chromozomii zjisténych u riiznych éeledi Nematocera

Nasledujici podkapitoly se budou tykat poznatkil o karyotypech a pohlavnich chromozomech ve dvou
infrarddech dlouhorohych dvoukfidlych (Tipulomorpha a Bibionomorpha) a nékolika velkych celedich

(konkrétné Psychodidae, Culicidae, Chironomidae, Simuliidae a Ceratopogonidae).

4.1. Tipulomorpha

Tipulomorpha je povazovana za jednu z bazalnich skupin dlouhorohych dvoukfidlych. Vyznacuje se
napadné dlouhymi a tenkymi tykadly a nohama, které jsou néktefi zastupci schopni v ptipadé nebezpeci
odvrhnout. Rovnéz i zbytek téla a kfidla jsou ndpadné protdhla a stihla. Nitkovita tykadla se lisi po¢tem
¢lankd mezi jednotlivymi ¢eledémi. Ty se rovnéz lisi pfitomnosti nebo absenci ocelld. Cytogeneticky byly

prostudovany dvé celedi z tohoto infrafadu — Tipulidae a Trichoceridae.



Typicky diploidni pocet celedi Tipulidae je 2n=8, karyotyp je tvofeny tfemi pary autozom( a jednim parem
drobnych pohlavnich chromozomu. Karyotyp celedi Tipulidae byl povaZovan za ancestralni v ramci
Diptera, coz naznacuje i teckovity chromozom X. Soucasné poznatky to vSak vyvraceji (Vicoso a Bachtrog,
2015). U vSech parl chromozom jsou zachovana chiasmata. Chiazmata mezi pohlavnimi chromozomy se
predcasné rozpadaji, poté se u téchto chromozom( uplatiuje tzv. vzdalené parovani (White, 1949).
Béhem rané profaze | dochazi k synapsi homologickych chromozomd, ale jiz béhem diakineze jsou
gonozomy pozorovatelné jako univalenty (Fuge, 1979). Specificka situace byla pozorovana u tiplice Tipula
maxima. Vyzkumy provedené na tomto druhu odhalily, Ze ac¢kolivchromozomy X a Y v zygotene neparuji,

tak na pocatku meidzy se spojuji nespecificky svym heterochromatinem (John, 1957).

Velmi zajimava je situace u tiplice Tipula paludosa, u niz se karyotypy lisi u jednotlivych jedincl v ramci
jedné populace, 2n muzZe byt od 8 (coz je karyotyp typicky pro celou ¢eled) az po 12 chromozomu. Obecné
ma vsak T. paludosa tfi pary autozomu a jeden par pohlavnich chromozomd, pfipadné zde mohou byt i
dalsi drobné chromozomy homologické k pohlavnim chromozom(m, ziejmé B chromozomy. Pravé tento
nestandartni karyotyp mze pUsobit problémy pti rozdélovani chromozomi béhem meidzy a zplsobovat
i sterilitu jedince (Bauer, 1931). Dalsim prikladem odliSného karyotypu jsou néktefi zastupci rodu
Nephrotoma. Dva odlisSné typy chromozomu X popsané jako Xi a Xk byly nalezeny u Nephrotoma
ferruginea. U tohoto druhu se vyskytuji jedinci s nadpocetnymi pohlavnimi chromozomy. Kromé jedincl
s chromozomy XY a XX tak mlzZeme nalézt i nestandardni samce XYY a XXY — navic v obou ptipadech jedinci

zGstavaji plodni (Ullerich et al., 1964).

Celed Trichoceridae je nejen celkovym vzhledem, ale i karyotypem velmi podobna ¢eledi Tipulidae. Lii se
od ni pouze sekundarni ztratou chiasmat mezi chromozome X a Y (White, 1949). Pohlavni chromozomy

jsou velmi drobné (Vicoso a Bachtrog, 2015).

4.2. Psychodidae

Psychodidae je celedi malych az stfedné velkych dlouhorohych dvoukfidlych s pomérné kratkym
télem, velkymi napadné chlupatymi kfidly a dvanacti az Sestndcti ¢clankovanymi tykadly. Tykadlové ¢lanky
jsou valcovitého az lahvovitého tvaru. OCi jsou ledvinovitého nebo kulovitého tvaru. Ledvinovité oci
mohou byt témér spojené, oceli zcela chybi. Imaga maji obvykle redukované Ustni Ustroji. Vyjimkou jsou
pouze zastupci podceledi Phlebotominae a Sycoracinae. Ndpadné velka a Siroka kfidla maji devét aZ deset
podélnych Zilek. Radidlni a medidlni vidlice se nachazi pobliz baze kfidla, nebo mohou byt zcela

redukované (Oosterbroek, 2006).
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U Psychodinae v meidze dochazi k Gplnym synapsim autozomi kromé centromerickych oblasti. Pohlavni
chromozomy samcl jsou v meidze obvykle zcela oddélené. Obcas se dotykaji Spickami, coZ je zplsobeno
nespecifickymi asociacemi heterochromatinu. V profazi | Ize jen zfidka kdy zpozorovat leptotene a
zygotene. Prvni hojné pozorovanou fazi je pachytene. Diplotene byla pozorovana jen nékolikrat.
V metafazi | jsou chiasmata témér Uplné terminalizovana. V anafazi | se heterozomy presouvaji do stfedu

vieténka, dokud se vzdjemné nedotknou (Troiano, 1981).

Absolutni vétsina vSech analyzovanych zastupcl celedi Psychodidae ma morfologicky nerozlisené pohlavni
chromozomy. Pouze par druhl se vyznaduje heteromorfnimi gonozomy nebo homomorfnimi gonozomy,
které se daji urcit na zakladé specifického vzoru pro pohlavné specificky heterochromatin (Kreutzer et al.,

1988, 1987).

Vyzkumy provadéné na koutuli Satchelliella nubila z podceledi Psychodinae odhalily pfitomnost
heteromorfnich pohlavnich chromozom( a 3Sesti pard autozomid. Chromozom X dosahuje velikosti
priblizné jedné tretiny ¢tvrtého paru autozomi, chromozom Y je o trochu delsi neZ polovina délky
chromozomu X (Troiano, 1981). Velmi podobny karyotyp ma i koutule Pericoma modesta se Sesti pary
autozomd a s pohlavnimi chromozomy typu XY/XX. Zajimavym Ukazem je rozdilnd kondenzace
chromozomu Y v mozkové tkani larev a v gonadach samcl. V pripadé larvélnich tkani se chromozomy X a
Y velikostné neodlisuji. Ve varlatech béhem spermatogonidlni mitdzy i meidzy je Y naopak vyrazné mensi

nez X (Troiano, 1977).

Koutule Satchelliella opaca, Tonnoiriella pulchra a Berdeniella sp. maji rovnéz karyotyp 2n=14 s parem
heteromorfnich chromozom typu XY/XX. Jednotlivé druhy se mezi sebou rdzni pomérem velikosti
gonozomu X a autozomd. Satchelliella opaca ma chromozom X dlouhy jako jedna tfetina nejmensiho
autozomu, oproti tomu Tonnoiriella pulchra ma chromozomy XY stejné velké jako nejmensi par autozom

(Giorgio Troiano, 1981).

Tropickd synantropni koutule Clogmia albipunctata disponuje pouze Sesti pary chromozomu, které lze
rozlisit pouze na zakladé polohy centromerického heterochromatinu. Brazilské populace se lisi vzorem
centromerického a terminalniho heterochromatinu na tretim a ¢tvrtém paru chromozomd, kdy oba pary
maji u samic stejny vzor, zatimco u samcUl se vzor heterochromatinu v ramci obou par( lisi. U tfetiho a
Ctvrtého pdaru samcl nese centromericky heterochromatin jen jeden zchromozomd, u samic jsou
chromozomy téchto pard bez centromerického heterochromatinu. Soucasné byly u samc( pozorovany

rozdily vtermindlnim heterochromatinu. Zatimco na tfetim paru chromozom( je termindlni
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heterochromatin pouze na predpokladaném chromozomu Xj, ¢tvrty par nese terminalni heterochromatin
pouze na mozném chromozomu Y. Tyto intersexualni rozdily ve vzoru heterochromatinu by mohly
znamenat, Ze tieti a ¢tvrty par chromozomu by mohl predstavovat gonozomy. Oba tyto pary chromozom?
béhem meiozy tvofi bivalenty. Podle této teorie karyotyp samice je X1 X1 Xz Xz, zatimco samci maji sestavu

X1 X2 Y1 Y2 (Troiano, 1988).

=

Obr. 5 - Koutule Clogmia albipunctata, metafdze I.

VSimnéte si pohlavné specifického centromerického a termindlniho heterochromatinu na tfetim a Ctvrtém pdru
chromozom(i (oznacené sipkami).Na zdkladé specifického vzoru heterochromatinu byly tyto chromozomy popsdny
jako Y1 a Y2 Upraveno a prevzato z Troiano (1988).

Diverzita poc¢tu chromozoml je vyssi v podceledi Phlebotominae. Phlebotomus colabaensis ma v diploidni
sadé Sest chromozom (2n=6), prvni par chromozomu je metacentricky a 2,5krat delSi nez nejmensi par
chromozom{(. Zbylé dva pdry jsou submetacentrické. Velmi podobny karyotyp maji i P. argentipes a P.
papatasi. Oba zminéné druhy maji osm chromozomu (2n=8), nejvétsi par je metacentricky, druhy a treti
jsou submetacentrické a nejmensi par je telocentricky. V karyotypu neni mozné podle morfologie urcit

pohlavni chromozomy. Karyotypy jedincl z Egypta, lzraele a Indie jsou identické (Kreutzer et al., 1987).

Lutzomyia spinicrassa ma rovnéz osm chromozomu a morfologie chromozomU nenasvédcCuje pfitomnost
heteromorfnich gonozomi. Velmi podobny karyotyp ma i L. longipalpis, kde bylo na zakladé
molekuldrnich technik detekovano samdi pohlavi jako heterogametické, coZ jasné dokazuje existenci
homomorfnich XY gonozom( (Kreutzer et al., 1987; Vigoder et al., 2021). Karyotyp se Ctyfmi pary
chromozomU je pro rod Lutzomyia typicky. Byl pozorovan u vsech druh( s vyjimkou L. trapidoi

s karyotypem 2n=6. Ostatni druhy se od sebe odlisuji morfologii a velikosti jednotlivych par
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chromozom(. U L. gomezi je jeden par subtelocentricky, zbylé tfi pary jsou metacentrické. L.
erwindonaldoi, L. carmelinoi, L. walkeri a L. columbiana maji rovnéz ¢tyti pary chromozomd, prvni tfi jsou
metacentrické, posledni par submetacentricky (Kreutzer et al., 1988). U L. youngi a L. longiflocosa byl
pozorovan karyotyp, vnémz je prvni par submetacentricky a dalsi tfi pary metacentrické. Podobny
karyotyp byl pozorovan u L. spinicrassa a L. torvida, kdy prvni dva pary chromozomi( byly
submetacentrické a zbylé dva metacentrické. Karyotyp skladajici se ze ¢tyf parl metacentrickych

chromozom byl rovnéz pozorovan u L. quasitowsendi (Escovar et al., 2002).

U dvou zastupcli podcéeledi Phlebotominae byly objeveny heteromorfni gonozomy. Jednim z nich je
Lutzomyia (Psathyromyia) shannoni, ktera zGstava jedinym zastupcem podrodu Psathyromyia, ktery byl
cytologicky zkoumdn (Jiménez et al., 2001). Heteromorfni pohlavni chromozomy byly popsany i u
Phlebotomus perniciosus (Kreutzer et al., 1987). Zbytek zastupcl podceledi Phlebotominae a i valna
vétSina dalSich zastupcl celedi Psychodidae ma morfologicky nerozlisitelné homomorfni gonozomy

(Kreutzer et al., 1988).

Béhem urceni pohlavi u Phlebotomus perniciosus hraje vyznamnou roli specificky sestfih produkt’ gent
doublesex a fruitless, zde popsané jako Ppedsx a Ppefru. Jejich sestfih na samici izomer je fizen genem
transformer (Ppetra), ktery byl nalezen pouze u samic. Samci rovnéz disponuji geny vykazujicimi blizkou
podobnost ktra, jsou vSak nefunkéni. Existenci specifického samdéiho lokusu na heteromorfnim
chromozomu Y se doposud nepovedlo potvrdit. Heteromorfie Y nasvédCuje moZnou pritomnost
specifickych samdich gend. Je zajimavé, Ze u tohoto druhu byl také objeven gen transformer. Tento objev
potvrdil pfitomnost konzervované molekularni kaskady urcujici pohlavi i u Nematocera (Petrella et al.,

2019).

4.3. Culicidae

Zastupci této Celedi jsou mali az stfedné velci, maji protahlé télo a kiidla a ndpadné dlouhé a kiehké
nohy. Hlava ma protazené Ustni Ustroji a nitkovita tykadla. Vodni larvy maji typickou morfologii. Samice
vétsiny druhld komaru saji krev z rozlicnych skupin suchozemskych obratlovc(, néktefi zastupci jsou
vyznamnymi vektory onemocnéni. Nejvyznamnéjsi rody jsou Anopheles, Aedes a Culex (Oosterbroek,

2006).

Vsichni zastupci této Celedi maji tfi pary chromozomi (2n=6), jedinou vyjimku je Chagasia bathana
z podceledi Anophelinae, ktera ma v diploidni sadé osm chromozom( (Harbach a Howard, 2009). Velmi

zajimavé jsou vSak rozdily v pohlavnich chromozomech mezi podceledi Anophelinae a Culicinae.
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Anophelinae maji plné diferencované pohlavni chromozomy XY, které lze morfologicky odlisit jak od
autozomd, tak od sebe navzajem. Culicinae maji homomorfni pohlavni chromozomy X a Y. Karyotyp
obsahuje tfi pary metacentrickych chromozomd, které se od sebe lisi pouze velikosti. Nerekombinujici
oblast vyznamna pro uréeni pohlavi se nachazi na nejmensim paru chromozomi oznacovaném jako par
¢. 1 (Rai, 1963). Tato oblast bez rekombinace zaujima béhem samci meidzy 40% délky paru €. 1 a oznacuje
se jako oblast 1g21. V této oblasti byla nalezena i vyznamna genetickd diferenciace mezi chromozomy X a

Y. (Fontaine et al., 2017).

Spolecny predek dnesnich komard mél nejspiS homomorfni par pohlavnich chromozom( X a Y. Po
oddéleni anopheloidni linie ustala rekombinace mezi proto-X a proto-Y, coZ vedlo k hromadéni
nepfiznivych mutaci na chromozomu Y a k jeho degeneraci. Na tomto chromozomu byla selekce uéinna
jen u genl ovliviiujicich samci morfologii a plodnost. Existuji i teorie podle nichz mél predek dnesnich
komar( heteromorfni pohlavni chromozomy. Tato teorie predpoklada vznik homomorfnich pohlavnich
chromozom pfenosem genu urcujiciho pohlavi z pohlavnich chromozomu na par autozom, popf. mohla
evoluce probihat pres systém urceni pohlavi X0. Teorie vzniku homomorfnich chromozom z X0 systému
predpokladd mutaci inaktivujici jeden z chromozom{ X v sami¢im karyotypu a tim vznik samcl s XX
karyotypem. Tato teorie byla vyvracena objevenim samciho faktoru na jednom z paru homomorfnich
gonozomU u Aedes aegypti (Hall et al., 2015; Toups and Hahn, 2010). Dostupné Udaje ukazuji jako
mnohem pravdépodobnéjsi vznik heteromorfnich chromozom( z homomorfnich kratce po oddéleni
podceledi Anophelinae pred zhruba 150 miliony lety (Toups a Hahn, 2010). Tuto teorii kromé
molekuldrnich dat podporuje i skutecnost, Ze Corethrella brakeleyi z ¢eledi Corethrellidae, kterd je
povaZovana za sesterskou celedi Culicidae, ma rovnéz tti pary homomorfnich chromozom (Rao and Rai,

1987; Zhang et al., 2019).

Faktorem, ktery findlné u hmyzu urcuje pohlavi jedince, je protein doublesex (dsx). RNA tohoto genu
podléha specifickému sestfihu u kazdého pohlavi je jiny. Gen pro dsx u komara Anopheles gambiae se
sklada ze sedmi exon(. Pro vznik pohlavné specifického proteinu se vsak vyuzivaji jen nékteré exony. Ty
se lisi tim, zda jsou specifické pouze pro jedno pohlavi nebo zda jsou vyuZivany u obou pohlavi (Scali,
2005). Dulezitost dsx ve vyvoji fenotypu pohlavi doklada i fakt, Ze pokud jsou Useky pohlavné specifické
pro samice vystfizeny za pomoci metody CRISPR-Cas9, mliZeme u samic pozorovat prvky samciho
fenotypu a rovnéZz abnormality v morfologii Ustniho Ustroji, ktery témto transgennim samicim

neumoznuje sat na hostiteli (Kyrou et al., 2018).
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Dsx a jeho pohlavné specifické izomorfy jsou pouze findlnimi prvky kaskady gend, které vedou ke
specifickému sestfihu dsx a fru. U vétSiny hmyzu s vyjimkou motyll fidi specificky sestfih izoforem dsx a
fru gen tra. Ten vSak doposud nebyl objeven u komara. Specificky sestfih dsx a fru u komara Anopheles
gambiae fidi gen femaleless (fle) (Krzywinska et al., 2021). U komar( je pohlavi jedince uréeno sestfihem
dsx a fru, sestfih je fizen specifickymi faktory kddovanymi geny na pohlavnich chromozomech. Takovym
faktorem je Nix v M-locusu, ktery je uloZzen na homomorfnim Y chromozomu. Ten je soucdsti prvniho paru
chromozom u samcu Aedes aegypti. Nix se nachazi v oblasti 121 na chromozomu 1. Jak bylo jiz dfive
zminéno, v této oblasti se homomorfni chromozomy X a Y vyrazné lisi. Pokud byl Nix vystfizen metodou
CRISPR-Cas9, vice nez dvé tretiny samcl byly feminizovany. Feminizace se projevovala zkracenim set na
tykadlech a vyraznou deformaci kopulacénich organd. Transgenni samci vykazovali mnohem wvyssi
koncentraci samicich izomorf dsx a fru nez standardni samci. Naopak transgenni samice s vloZzenym genem
Nix vykazuji znacnou deformaci a maskulinizaci. Objevuji se u nich deformované samci kopulacni organy,
a dokonce i deformované samci gonady. Vyznamna transkripce genu Nix probiha jiz 3 az 4 hodiny po

iniciaci embryondlniho vyvoje, na zacdtku stadia syncytialniho blastodermu (Hall et al., 2015).

Komdr Anopheles gambiae disponuje specifickym saméim genem situovanym na chromozomu Y. Tento
gen, popsany jako Yob, funguje stejné jako Nix u Aedes aegypti. Tyto geny jsou homologické (Krzywinska
et al., 2016). Gen Yob ovliviiuje specificky sestfih dsx na sam¢i izomorfu. Pokud je do genomu samic
vloZzena sekvence Yob metodou CRISPR-Cas9, pozorujeme jejich znacnou maskulinizaci. U téchto samic
pozorujeme také vyznamny uhyn béhem embryogeneze, i ve stadiu kukly. BEhem larvalniho vyvoje
vyznamny Uhyn nebyl pozorovan, ale vyvoj trval o nékolik dnl déle nez u kontrolnich samic. Prezivsi
samice jsou v dospélosti deformované a nesou samdi znaky. MOzeme u nich pozorovat delsi tykadla
s hust$imi setami, prodlouzeny posledni ¢lanek palp a deformovany terminalni segment zadecku. Vzacné
mohou byt vyvinuty i samci kopulaéni orgdny. Transgenni samice nejevi zajem o mozné hostitele, nesaji
krev a Casto zahy umiraji (Krzywinska a Krzywinski, 2018). Velmi podobny gen je i na Y chromozomu
Anopheles stephensi. Guy 1, jak byl tento gen nazvdn, rovnéz ovliviiuje specificky sestfih dsx na samci

YT

dospélé transgenni samice (Criscione et al., 2016; Criscione et al., 2013).

4.4. Chironomidae
Velmi pocetna celed drobného hmyzu, ktery je podobny komariim. Maiji stihlé télo s nitkovitymi

privésky a protahla kfidla.
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U zastupcl Celedi Chironomidae nalezneme 4 az 12 chromozom v diploidni sadé. Karyotyp se muze lisit
i mezi populacemi. Pfikladem mizZe byt druh Prodiamesa olivacea, jehoz standardni karyotyp se sklada
z péti parl chromozomuU a postrada jak rozlisitelné gonozomy tak i chromozomy B (Michailova, 1984;
Petrova, 1984). U tohoto druhu byl vSak popsan i karyotyp se tfemi pary standardnich chromozom{, kdy
pohlavni chromozomy nejsou rozlisitelné a jeden chromozom B se vyznaduje vyraznym mnoZstvim
heterochromatinu. Vétsina zastupcl podceledi Chironominae disponuje osmi chromozomy v diploidni
sadé. Pakomafri z rodu Glyptotendipes maji ¢tyfi pary chromozomd, kdy prvni par je nejvétsi a Ctvrty je
nejmensi. Ctvrty par je akrocentricky (Karmokov a Akkizov, 2016; Michailova et al., 2001). Velmi podobny
karyotyp nalezneme i u Lipiniella prima 2n=8, naopak L. arenicola ma pouze Sest akrocentrickych
chromozom v diploidni sadé a L. moderata ma dokonce pouze dva pary chromozomu. Prvni par je
metacentricky a druhy akrocentricky (Michailova a Ferrington, 1992; Shilova et al., 1992). Zastupci rodu
Chironomus maji podobné jako vétSina zastupcl podcéeledi Cétyfi pary chromozomi. Karyotyp
Stictochironomus rosenscholdi je velmi typicky pro tuto podceled, prvni ze ¢étyf pard chromozomd je
nejvétsi, nasledné velikost pard klesa. Zastupci rodu Cryptochironomus maji vyssi variabilitu: C. obreptans
disponuje pouze dvéma pary chromozomi (2n=4), u blize neurceného Cryptochironomus sp. a C.
fridmanae byly popsany karyotypy o Ctyfech parech chromozomu (2n=8) (Michailova a Belcheva, 1982;
Petrova et al., 2013). Dal$im zastupcem podceledi Chironominae se ¢tyfmi pary chromozomd je Axarus

festivus (Michailova a Ferrington, 1992).

Karyotypy podceledi Orthocladiinae se skladaji ze dvou nebo tfi par(i chromozom. Oba tyto karyotypy
Ilze pozorovat u rodu Halocladius, H. variabilis ma karyotyp 2n=6 a H. varians 2n=4. Dalsi
diverzifikovanyrod z této podceledi je Cricotopus. Zastupci nejsou variabilni ani v po¢tech chromozomd,
ani v jejich morfologii. Dokonce se mezi sebou nelisi ani podrody, vsechny maiji tfi pary chromozom?
s takika stejnou morfologii, jakou nachazime u jinych zastupct z celedi Chironomidae (Michailova, 1984).
Takika totoZny karyotyp nalezneme i u Orthocladius bipunctellus. Zédny zéstupce z &eledi Ortocladiinae
nema heteromorfni gonozomy, ale néktefi zastupci maji specifické chromozomy pfitomné pouze

v zarodecné linii (Hodson a Ross, 2021; Michailova a Belcheva, 1982).

Zastupci podceledi Diamesinae disponuji ¢tyfmi pary chromozom( s dobfe patrnymi centromerami, jinak

se od zbytku Celedi nelisi (Petrova, 1984).

U vétsiny zastupcl celedi Chironomidae vétsinou nelze morfologicky odlisit pohlavni chromozomy. Existuji
vsak vyjimky s heteromorfnimi pohlavnimi chromozomy. Heteromorfni pohlavni chromozomy X a Y se

podafilo potvrdit u rodi Telmatogeton, Clinotanypus a Procladius (Petrova a Zhirov, 2014).
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Rod Telmatogeton je zajimavy tim, Ze je primarné morsky, ale zastupci obyvajici Havajské ostrovy osidlili
prudce tekouci potoky. Havajsti zastupci se od svych motskych predki lisi nejen ekologii, ale i snizenym
pocétem chromozomi. U dvou druhll nalezneme heteromorfni pohlavni chromozomy — témi jsou T.

abnormis s pohlavnimi chromozomy XY/XX a T. hirtus se systémem XiX2Y/X1X1X2X, (Newman, 1975).

Zcela odlisny je systém pohlavnich chromozom( u pakomara Polypedilum nubifer. Ackoli ani zde nejsou
heteromorfni pohlavni chromozomy jako u vétsiny pakomar(, béhem vyzkumu rozloZeni
heterochromatinu na chromozomech bylo objeveno, Ze ¢tvrty par chromozomu je u samic tvoren dvéma
raznymi pohlavnimi chromozomy. Samice jsou tedy heterogametickym pohlavim — pohlavni chromozomy
se od sebe lisi v oblasti 41c-d. Samci jsou homogameticti — pohlavni chromozomy se od sebe nelisi. P.

nubifer se tedy vyznaduje systémem ZW/ZZ (Porter a Martin, 1977).

4.5. Simuliidae

Zastupci této Celedi jsou velmi drobni aZ stfedné velci krevsajici dvoukfidli. Maji relativné velké
zavalité télo a kratké nohy. Larvy jsou vazany na rychle tekouci potoky a pereje, filtruji potravu z proudici
vody. Larvy se k podkladu pfipradaji za pomoci slinnych ZIaz. Na tyto tkané je zamérena fada studii. Samice
saji na hostitelich béhem dne, nejcastéji vrannich a vecéernich hodinach. Muchnicky mohou byt
vyznamnymi prenaseci parazit( jako je tfeba plvodce onchocerkdzy. V pfipadé velkych populacnich

hustot jsou trapici skotu (Oosterbroek, 2006).

Muchnicky jsou pocetnou Celedi s ¢asto velkym mnoZstvim kryptickych druh(, nékteré mohou byt uréeny
na zakladé morfologie larvy nebo kukly, poptipadé odlisSnych ekologickych narok(. Vétsina kryptickych
druhli vS§ak mUze byt uréena pouze na zakladé inverzi na polytennich chromozomech ze slinnych Zlaz larev
nebo za pomoci DNA barcodingu (Adler et al.,, 2004; Merritt, 2005). Druhy jsou tedy casto
charakterizovany jedine¢nymi inverzemi. Pfi rozliSovani jednotlivych druhl se nejcastéji pouzivaji na
paracentrické inverze. Ty jsou uvadény fimskou Cislici (podle Cisla paru chromozom{), pismenem L nebo
S (podle toho, zda se nalézaji na kratkém nebo dlouhém raménku chromozomu) a cislici (oznacuje poradi
jednotlivych chromomer na chromozomu) (Spironello a Hunter, 2005). Pravé dlouhodoby vyzkum
polytennich chromozomu ¢ini z muchnicek organismy, u nichZ je genetika volné Zijicich populaci velmi
dobfe probadana (Adler et al., 2010). Kryptické druhy se mezi sebou mohou lisit schopnosti pfenaset kozni

fildrie Onchocerca volvulus, proto je rozlisSovani jednotlivych druht dilezité (Post et al., 2007).

Karyotyp vétsiny muchnicek se sklada ze tfi pari chromozomi (2n=6), nalezneme vsak i zastupce s pouze

dvéma pary chromozom jako je Cnephia pallipes (syn. C. lapponica) (Rothfels, 1979), u niz doslo k fuzi
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druhého a tretiho chromozomu (Procunier, 1982). Konvergentné doslo ke stejné fazi i u Simulium aureum
(Vlasov et al., 2018). Existuji i muchni¢ky s karyotypem 3n=9. Casto se jednd o allotriploidy vzniklé kiizenim
dvou pfibuznych druht. Dobrym pfikladem jsou muchnicky z rodu Gymonopais v Severni Americe, u nichz
dochazi ke kfizeni druhd G. dichopticus a G. holopticus. Vznikaji dva mozni allotriploidni hybridi, ktefi se
lisi potem sad chromozomU od jednotlivych rodiCovskych druhl. Disponuji dvéma sadami od G.

dichopticus a jednou sadou od G. holopticus, nebo naopak (Rothfels, 1979).

Muchnicky maji pohlavi ur¢ené pohlavnimi chromozomy XY. Ty nelze morfologicky odlisit — kterykoliv
ze tfi par( chromozom v karyotypu muzZe slouZit jako pohlavni chromozom. Veskeré znalosti o
chromozomovém urceni pohlavi jsou zaloZzené na studiu polytennich chromozom(l ze slinnych
(hedvabnych) Zlaz larev. Pohlavni chromozomy se lisi vzorem heterochromatinovych blokl. Zajimava
situace nastava u muchnicky Cnephia lapponica, kde fazi druhého a tretiho paru chromozom vznikl
karyotyp pouze s dvéma pary chromozomd. Jeden z téchto pard je tvofen pohlavnimi chromozomy X a Y.
U vétsiny samc( z Norska nese karyotyp translokaci mezi obéma pary, v dliisledku ¢ehoz byl zaclenén mezi
pohlavni chromozomy také druhy par chromozomu. Systém urceni pohlavi u téchto samcl je tedy
X1X2Y1Y2/X1X1X2X5. Jedna se o neopohlavni chromozomy, karyotyp je tvofen jen pohlavnimi chromozomy
(Procunier, 1982). Chromozom Y byly rovnéZ detekovan v karyotypu samcl Simulium nigricoxum.
Jednotlivé populace se liSi rozmisténim inverzi, coz naznacuje nezavislé omezeni rekombinace na

chromozomu Y mezi populacemi (Adler et al., 2016).
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Obr. 6 - Meiotické pdrovdni chromozomii u samce muchniéky Cnephia lapponica s pfestavbou mezi prvnim a
druhym pdrem, metafaze |
Béhem metafaze | muZeme pozorovat kriZovy tetravalent vznikajici v disledku prestavby mezi prvnim a druhym
pdrem chromozomd. Vpravo fotografie tetravalentu, vievo jeho schematicky ndkres.
Upraveno a prevzato z Procunier (1982).
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Zcela odlisny systém byl popsan u jihoasijské muchni¢ky Simulium siamense, kde heterogametickym
pohlavim je samice, coZ odpovida pohlavnim chromozom(m typu Abraxas. Chromozomy ZW u samic jsou

vsak stejné homomorfni jako chromozomy XY u samc( jinych muchnicek (Kuvangkadilok et al., 2008).

Zakladnim rozdilem mezi chromozomy X a Y je pfitomnost urcitého samciho faktoru na chromozomu Y,
jinak jsou tyto chromozomy vesmeés homologni (Ottonen a Nambiar, 1969; Rothfels, 1956). Situaci navic
komplikuje fakt, Ze kazdy ze tfi pari chromozom u Simuliidae muZe vystupovat jako pohlavni u riznych
druhl (Bedo, 1977). Dobrym pfikladem je druhovy komplex Eusimulium vernum, kde rlzné blizce si
pfibuzné druhy pouZivaji 5 z 6 moznych ramen chromozomu pro umisténi saméiho lokusu (Brockhouse,
1985). To jasné nasvédcuje, Ze jako pohlavni chromozomy mohou fungovat riizné chromozomy i u velmi

blizce pfibuznych druhd (Rothfels et al., 1978).

4.6. Ceratopogonidae

Zastupci této Celedi jsou velmi drobni, obvykle tmaveé zbarveni dlouhorozi dvoukftidli. Nékteré druhy
jsou vektory onemocnéni hospodafskych a divokych zvifat, ¢astéji je vSak zname jako trapice. Jejich larvy
se vyvijeji ve vlhkém prosttedi nebo ve vodé a dospélci mohou byt v urcitych ¢astech roku velmi hojni

(Oosterbroek, 2006).

U vSech doposud zkoumanych zastupctl se diploidni karyotyp skladal ze t¥i pard chromozomu (Nunamaker
et al., 1996). Prvni par by mél byt nejvétsi a tfeti nejmensi, ale rozdily jsou tak nepatrné, Ze je nelze pouZzit
pro rozliseni jednotlivych chromozomovych pard. Jednotlivé pary byly odliSeny pomoci techniky
multicolor FISH, a to na zakladé specifického vzoru vysoce repetitivni DNA (Nunamaker et al., 1999, 1996).
Stejny typ karyotypu byl popsan i u tiplikG Culicoides nubeculosus, Nilobezzia brevicornis a Bezzia sp.

(Atchley a Jackson, 1968; Bell-Sakyi et al., 2020).

Vzhledem k velmi podobné morfologii vsech chromozomd v karyotypu nebylo mozné odhalit gonozomy.
Predpoklada se tedy uréeni pohlavi XY/XX s homomorfnimi pohlavnimi chromozomy X a Y, které jsou
typické pro ptibuzné celedi. Pohlavni chromozomy se nepodafilo odhalit ani pomoci polytennich
chromozom(, nebot polytenni chromozomy cdeledi Ceratopogonidae nemaji Zziddné oblasti

heterochromatinu (s vyjimkou centromery) (Urbanek et al., 2013).
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4.7. Bibionomorpha

Plvodné byly ¢eledi infrafadu Bibionomorpha razeny do dvou skupin na zakladé jejich karyotypu a
morfologie gonozomuU. Prvni skupina sdruZuje zastupce, ktefi postradaji chiasmata mezi pohlavnimi
chromozomy u heterogametického pohlavi. Pohlavni chromozomy jsou heteromorfni, typu XY. Do této
skupiny jsou fazeny celedi Scatopsidae, Bibionidae a Mycetophilidae. Druha skupina je typicka absenci
chromozomu Y a pfitomnosti specifickych chromozom pfitomnych pouze v zarodeéné linii bunék (White,

1949; Wiegmann et al., 2011).

Apolipthisa subincana z Celedi Mycetophilidae ma parujici pohlavni chromozomy. Velky akrocentricky
chromozom X paruje s drobnym metacentrickym Y. K tomuto déji vSak dochazi az po vzniku vsech
autozomalnich bivalentd a parovani je mnohem slabsi — jedna se pouze o velmi kratkou homologni oblast,
ktera navic neni u vSech jedincll stejnd. Pohlavni chromozomy nékterych jedincl paruji centromerickou
oblasti, zatimco jindy pouze raménky. Oba chromozomy jsou v dobé parovani jiz zcela kondenzované. K
vytvoreni bivalentu nemusi dojit — 15 % metafaznich jader spermatocytl bylo bez bivalentd gonozomd.

Ctyfi pary autozom se chovaji v meidze zcela standardné (Fahmy, 1949).

Druhd cytologicka skupina Bibionomorpha sdruzuje ¢eledi Sciaridae a Cecidomyiidae. Charakteristickym
znakem této skupiny je uréeni samciho pohlavi eliminaci jednoho nebo vice chromozomi X béhem vyvoje
embrya (pfi oddéleni somatické linie bunék). Obé celedi navic disponuji chromozomy, které se objevuji
pouze v zarodec¢né linii bunék a pred vznikem linie somatickych bunék jsou eliminovany. U samcu se

béhem meidzy objevuje unipolarni délici vieténko (White, 1949).

Tyto Celedi Ize charakterizovat systémem urceni pohlavi X0 v pfipadé Sciaridae a XiX;0 v pfipadé
Cecidomyiidae. Tento typ urceni pohlavi je zplsoben pravé vylou¢enim X chromozomu v somatické draze
pfi rané embryogenezi. Stav X0, nebo pfipadné X;X;0 tedy miZeme pozorovat pouze v somatickych
bunkach, v zarodecné linii bunék obou pohlavi zUstava karyotyp XX u Sciaridae a X1X1XoX; v pripadé

Cecidomyiidae (Gerbi, 1986).

Pohlavi u obou celedi uréuje matka na zakladé vylouceni X chromozom{i. Zajimavym tUkazem je existence
tzv. monogennich a digennich samic. Monogenni samice produkuji potomstvo pouze jednoho pohlavi,
zatimco digenni samice produkuji potomstvo obou pohlavi. Jsou zndmé celé druhy nebo jen populace

monogennich nebo digennich smutnic (Sciaridae) (Metz, 1931).
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Béhem spermatogeneze jsou odstranény samdi homology. Zlstavaji pouze chromozomy zdédéné od
matky a oba X chromozomy, coZ ma za nasledek, Ze rod Sciara, na némi studie probéhla, pfendsi na
potomstvo pouze materndlni alely (Metz, 1928, 1927). Po oplozeni tak vznikd embryo se tremi
chromozomy X, coZ ztéZuje vysvétleni systému urceni pohlavi, protoZe takovyto karyotyp maji rana
embrya obou pohlavi. Problém uréeni pohlavi osvétlil objev dlouhé paracentrické inverze na jednom z X
chromozom u samic. Na zakladé této inverze byl tento X chromozom klasifikovan jako X'. Tato inverze
urcuje pohlavi — homozygotni samice produkuji samce (arhenogenni samice), zatimco heterozygotni
samice plodi pouze samice (thelygenni samice). Pravé tento chromozom je velmi vyznamny béhem
procesu urceni pohlavi, embryo obsahujici X" chromozom eliminuje pouze jeden chromozom X ze
somatickych bunék a nasledné se vyviji jako samice. Samice mohou mit karyotyp somatickych i
zarodecnych bunék X’X nebo XX. Thelygenni samice (X'X) plodi typicky pouze samici potomstvo, pficemz
dcery téchto samic jsou jak X'X, tak XX. Arhenogenni samice (XX) plodi typicky jen sam¢i potomstvo (Metz
a Moses, 1928). Embrya X'XX podléhaji eliminaci jednoho pohlavniho chromozomu jak u somatické, tak u
germinalni bunécné linie. Velmi vyjimecné muiZe dochazet k eliminaci dvou X chromozom( — miuze
vzniknout samec. Velmi vzacni X'0 samci jsou obvykle sterilni. Pokud vznikne embryo pouze s tfemi
chromozomy X, obvykle je vyloucen jeden chromozom X ze zérodecné linie bunék a dva chromozomy X
ze somatické linie, nasledné z nich vznika samec (Gerbi, 1986; Metz a Schmuck, 1931). Byly popsany také
pfipady chybného rozchodu a eliminaci chromozom(, které vedly ke vzniku obou pohlavi v jedné sn(isce

(Reynolds, 1938).

Determinace pohlavi u Cecidomyiidae funguje rovnéz na zékladé vylouceni X chromozomd. | zde nalézame
faktor, ktery zpUsobuje, Ze heterozygotni samice produkuji jen samici potomstvo, zatimco homozygotni
samice pouze samdi. Urcujicim faktorem je v tomto pripadé gen Chromosome maintenance (Cm). Tento
gen se vyskytuje ve tfech podobach Cma (amorfni alela), CmD (dimorfni alela) a CmL (hypomorfni nebo
neuplna alela). Samci a arhenogenni samice (plodi jen samd¢i potomstvo), nesou dvé Cma. Pokud se v
zygoté sejdou pravé dva Cma faktory, budou vylouceny chromozomy X; a X;, coZ povede k vyvoji samce.
Thelygenni samice nesou jednu kopii CmD nebo CmD a Cma, vzacné dokonce mohou nést dvé kopie CmD
— v takovém pfipadé plodi pouze samici potomstvo. Thelygenni samice s genotypem CmD Cma produkuji
thelygenniaarhenogennidcery v poméru 1:1 —tento fakt byl studovan u Mayetiola destructor. Pfitomnost
CmL v samici zplsobuje produkci potomstva obou pohlavi v zavislosti na sile exprese. Jedno pohlavi vsak

vidy prevaZuje (Stuart a Hatchett, 1991).
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U Mayetiola destructor se gen pro Cm naléza na chromozomovém paru €. 1. Tento par je tedy vyznamnym
faktorem pro urceni pohlavi u tohoto druhu. Zajimavy je tim, Ze heterogametickym pohlavim pro tento
par jsou samice. Nejedna se vSak o neopohlavni chromozomy, jak uvadi autofi (ty vznikaji pfestavbami
mezi gonozomy a autozomy), ale o nové, dosud velmi malo diferencované pohlavni chromozomy. Samici
verze Al dokonce nese inverze, které zabranuji rekombinaci s verzi nesenou obéma pohlavimi. Tento
chromozom nesouci inverze je oznacovan jako Al’. Je mozné, ze vznik genu Cm umoznil také vznik
arhenogenich a thelygennich samic u M. destructor. Chromozomy Al a Al jsou diky sniZzené rekombinaci

na nejlepsi cesté stat se chromozomy Z a W. (Benatti et al., 2010).

Dalsim zajimavym jevem u Celedi Cecidomyiidae je pedogeneze. Jedna se o proces, kdy jiz ve stadiu larvy
dojde k vylouceni folikulu z vaje¢niku do haemocoelu, kde se nasledné vaji¢ko vyviji. Uréeni pohlavi téchto
larev je zna¢né obtizné vysvétlit, nebot existuji larvy plodici pouze samce, pouze samice nebo dokonce
obé pohlavi. Sam¢i vajicka projdou béhem pedogeneze dvéma maturacnimi délenimi, b&éhem nichz klesa
pocet chromozom( v zarodecné linii z 66 na 33 a v somatické linii na pouhych 5. U samic vzniklych
pedogenezi v zarodecné linii zlistava 66 chromozomu a v somatické linii 10 chromozom(. Tento fakt
naznacuje, ze by se mohlo jednat o haplodiploidni systém. Proti tomu vSak mluvi skute¢nost, Ze imaginalni
embrya (embrya vyvijejici se ve vajickach nakladenych dospélymi samicemi) prochazeji stejnou redukci

poc¢tu chromozom jako pedogenetiéti samci (Went et al., 1972; Went a Camenzind, 1980).

Vajicka pedogenetickych druhl byla kultivovana in vitro na mediu pfipraveném z hemolymfy larev plodici
bud pouze samci a samici potomstvo. Tento pokus potvrdil, Ze praveé slozeni hemolymfy ovliviiuje pohlavi

potomstva béhem pedogeneze (Went, 1979).

Dalsim zajimavym znakem znamym u Sciaridae, Cecidomyiidae, ale rovnéz i u pakomar( podceledi
Orthocladiinae, jsou nadbyte¢né chromozomy v zarodec¢né linii bunék. V somatické linii bunék jsou
odstranény jiz béhem embryogeneze. Jejich nazev (germinal restricted chromosomes, GRC) je odvozen
pravé od toho, Ze jsou omezeny jen na zarodec¢nou drahu. Ve starsi literature jsou oznacovany jako B
(nadpocetné) chromozomy (White, 1949) nebo L chromozomy (limited) u celedi Sciaridae (Gerbi, 1986) a
E chromozomy (eliminated) u celedi Cecidomyiidae (Geyer-Duszynska, 1959) . Pro Sciaridae je typicky
nizky pocet GRC — 1 aZz 4 relativné velké chromozomy s vyznamnymi oblastmi euchromatinu.
Cecidomyiidae mivaji obvykle 10 az 67 téchto chromozomd. Jsou vSak daleko mensi nezZ ty, které nalézame
u Sciaridae. Vznik GRC neni zatim zcela objasnén — mohly vzniknout polyploidizaci nebo jako B
chromozomy, jejich poc¢ty se mohou lisit velmi vyrazné i v ramci jednoho druhu. Jejich Uplna ztrata se

projevuje vidy negativné (Hodson a Ross, 2021).
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Tyto chromozomy nezndmym zplUsobem ovliviiuji uréeni pohlavi a mono/digenni systém, ktery mizeme
pozorovat u Sciaridae a Cecidomyiidae. U Bradysia impatiens, drobné smutnice s ur¢enim pohlavi X0 a 2-
3 GRC, byly tyto chromozomy odstranény ze zarodecné linie. Tento plivodné monogynni druh se tak stal
digennim — postupné vsak se stale vétsi prevahou samcll. AZ v posledni generaci presel zpét na monogenni

produkci pouze samcll. Laboratorni kolonie vSak nasledné vymrela (Crouse et al., 1971).

5. Zavér a diskuse

Tato prace shrnuje Udaje o pohlavnich chromozomech u dlouhorohych dvoukfidlich. Ze shrnutych
dat vyplyva, Ze rlizné skupiny jsou probadany do rizné hloubky. To je dano jednak rozdilnou atraktivitou
skupin a také rozdilnou atraktivitou jejich karyotypl. Skupiny povaZované za karyotypové uniformni
nepritahovaly takovou pozornost. To se vSak diky novym metoddm vyzkumu v budoucnu mozna zméni.
Bohuzel, ve srovnani s jinymi rady, rad Diptera celkové nepfitahuje tak velkou pozornost. To je Skoda,
pokud prihlédneme nejen k obrovské diverzité druhl a Zivotnich strategii, ale také k velkému vlivu, ktery

ma tento fad na lidskou populaci.

Dlouhorohé dvoukfidlé Ize i dnes rozdélit do ¢ty skupin, tak jak je definoval White ve své praci ,Cytological
evidence on the phylogeny and classification of the Diptera“ jiz v roce 1949. Do prvni patfi Tipulidae a
Trichoceridae — karyotypy samcU obsahuji drobné heteromorfni gonozomy systému XY, mezi nimz jsou
v meidze chiasmata. Celed Trichoceridae chiasmata mezi pohlavnimi chromozomy sekundarné ztratila.
Druha skupina sdruZuje infrafady Culicomorpha a Psychodomorpha s homomorfnimi gonozomy. Samci
treti skupiny se vyznacuji heteromorfnimi gonozomy bez chiasmat. Radi se sem infrafad Bibionomorpha
s vyjimkou €eledi Sciaridae a Cecidomyiidae — ty tvofi €tvrtou skupinu. Pro ctvrtou skupinu je typicky zanik
chromozomu Y a specifické chromozomy pfitomné pouze v zarode¢né linii bunék, které jsou nazyvany
GRC, o jejichz pavodu je zatim zndmo velmi malo. Tyto skupiny nejspis do urcité miry kopiruji fylogenezi,
ac vztahy mezi jednotlivymi skupinami Ize jen obtizné odhadovat Cisté na zakladé udajli o pohlavnich
chromozomech. Celkové jsou Whitem definované skupiny relativné uniformni — odchylkami jsou spiSe jen
jednotlivé druhy nez celé rody. Odchylky celych celedi jsou velmi vzacné. Jednou takovou odchylkou je
Celed’ Thaumaleidae, kterd byla na zakladé heteromorfnich pohlavnich chromozomi XY a absence
chiasmat mezi témito chromozomy razena do infrafddu Bibionomorpha. Dnes na zakladé fylogeneze
zaloZzené na mitochondrialni a jaderné DNA vime, Ze patfi do pfibuzenstva komard a muchnicek, tedy
celedi s homomorfnimi pohlavnimi chromozomy. Pravé u ¢eledi s homomorfnimi chromozomy jsou rlizné

vyjimky celkem Cetné.
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Opakovany vznik heteromorfnich pohlavnich chromozoma u skupin s pivodné homomorfnimi gonozomy
otevrel diskusi o plvodni podobé pohlavnich chromozom( u dvoukfidlych, nebot ve fylogenetickém
stromu se objevuji jak skupiny jak s heteromorfnimi, tak i s homomorfnimi pohlavnimi chromozomy. Starsi
publikace uvadéji jako plvodni podobu heteromorfni chromozomy XY, které nalézame jak u skupin na
bazi stromu, tak i u fady odvozenych zastupcll ze skupiny kratkorohych. Homomorfni chromozomy byly
povazovany za odvozené. V soucasnosti se stale castéji uvazuje homomorfni stav jako plvodni, cozZ je
dokladano tim, Ze u rlznych skupin vznikly pohlavni chromozomy z rliznych Miillerovych elementd. Tuto
teorii podporuji i nékteré moderni fylogeneze, které povazuji Culicomorpha za primitivni skupinu
dlouhorohych. Rané cytogenetické prace predpokladaly vznik homomorfnich chromozomi
z heteromorfnich — jako neopohlavni chromozomy nebo systém novych pohlavnich chromozomf.
Pravdépodobné vsak je, Ze heteromorfni pohlavni chromozomy vznikly z homomorfnich — podobné, jako
to mUZeme pozorovat u skupin s primarné homomorfnimi gonozomy. Rekonstrukce evoluce pohlavnich
chromozom( je rovnéi ztizena faktem, Ze primarni faktory uréeni pohlavi vznikly u dvoukfidlych
mnohokrat nezdvisle na sobé, ac¢ kaskada urceni pohlavi je dobfe konzervovana u vSech Pancrustaceae.

Geny urcujici pohlavi jsou navic znamé pouze u zlomku dvoukfidlych.

Znalost pohlavnich chromozom( dvoukfidlych a s tim spojené vyzkumy systému urceni pohlavi jsou
dlleZité, obzvlasté u druhl s medicinskym nebo ekonomickym vyznamem. V pfipadé medicinsky
vyznamnych zastupcl jsou vektory onemocnéni hematofagni samice. Byly provedeny experimenty, kdy
do genomu samicich zygot byl vnesen gen urcujici samci pohlavi. To vedlo k vysoké mortalité samicich
embryi a larev. Pokud dosahly dospélosti, nesly znaky jak samdi, tak samici a jejich gonady byly
deformované, intersexualni nebo zcela nevyvinuté. S témito znalostmi by bylo mozné vyvinout GMO
samce, ktefi jsou sterilni, nebo jejich potomstvo bude intersexualni. Tim by se sniZil po€et samic schopnych
byt vektory onemocnéni nebo produkovat potomstvo, které by potencidlné Skodilo na hospodarskych
plodinach. Genetické modifikace vyvoldvaji fadu etickych otazek. Vyhodou této metody je, Ze ve srovnani
s pouzitim insekticidd nebo specifickych kmenU Bacillus thuringiensis, je moznost presnéjsiho zacileni.

Celkové tedy dochazi k vyrazné nizsimu dopadu na spolecenstvo.
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