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Abstrakt

Evolu¢ni historie savct je spojena s dominanci ¢ichu a olfaktorické komunikace, které jsou
dalezitymi smyslovymi a komunikacnimi kanaly i u recentnich forem. Na zachyceni
a zpracovani molekul pachu se podileji dva systémy, hlavni a pfidatny olfaktoricky systém.
Tyto systémy rozliSuji odlisné typy pachii, odoranty a feromony, které jsou vétSinou
zachycovany rozdilnymi typy receptorti. Dulezitymi faktory pro srovnani schopnosti ¢ichu
mezi savci je mnozstvi gent Cichovych receptorti a dale také velikost a komplexita ¢ichovych
struktur. V této praci je kladen diraz predevSim na senzorickou neboli receptorovou ¢ast
¢ichového systému a proto je v praci snaha zalozit charakteristiku pfisluSnych taxond na
genomickych studiich. Schopnosti ¢ichu a tedy velikost a rozmanitost repertoarit ¢ichovych
genl se v prubéhu evoluce formovala u riznych linii odlisn€ a velkou roli hréla ekologicka
adaptace. Mnozstvi a rozmanitost ¢ichovych receptorii se u savci velmi lisi, napiiklad od
anosmatickych kytovcl pfes mikrosmatické letouny k makrosmatickym Selmém. Prace se
mimo jiné soustfed'uje na nadidad savci Laurasiatheria pro jeji rozsahlou ekologickou
diferenciaci a také pro rtiznorodé schopnosti ¢ichu (od anosmatickych po makrosmatické
savce). Cilem této prace je shrnout poznatky o vlivu evoluc¢nich ¢i ekologickych faktorti na
formovani repertodru genti ¢ichovych receptorii, potazmo ¢ichu, u riznych savca s detailnim

rozpracovanim praveé u skupiny Laurasiatheria.
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Abstract

The evolution history of mammals is connected with the dominance of smell and olfactory
communication, which are important sense and communication channels also in recent forms.
Two systems are involved in detecting and processing the molecules of scent, the main and
the accessory olfactory system. These systems distinguish different types of scents, odorants
and pheromones, which are also detected by different types of receptors. Significant factors
for comparison of the ability of smell between mammals are both the amount of olfactory
genes and the size and complexity of olfactory structures. The main emphasis in this thesis is
put on the sensory part of the olfactory system and hence there is effort to support
characterization of particular taxa by genomic studies. The ability of smell, respectively
amount and variation of olfactory gene repertoires has been formed during the evolution on
different circumstances and the ecological adaptation played a great role. The amount and
diversity of olfactory receptors vary a lot in mammals and range through anosmatic Cetaceans
and microsmatic bats to macrosmatic carnivores. Present thesis is focused to the superorder
Laurasiatheria because of its extensive ecological differentiation and diversification of smell
abilities (from anosmatic to macrosmatic mammals). The aim of this thesis is to summarize
the knowledge about the role of evolutionary and ecological factors in forming the olfactory
gene repertoires, and thus smell, in different mammals with detailed elaboration in

Laurasiatheria.
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1. Uvod

U savcl je Cich schopnosti pfijimat chemické informace o okolnim svété ze vzduchu.
Olfaktorickd komunikace je sledem jevii, jejichz vysledkem je nasledné reakce Zivocicha na
urcity podnét vysilany z jeho okoli. Za touto reakci vSak stoji nezmérné mnozstvi procest,
které musi prob&hnout, aby bylo mozné ptipadnou odezvu savce pozorovat.

Pfi pfijmu rtiznych pacht, at’ uz z nezivého okoli ¢i jiného zivocicha, hraji dalezitou roli
senzorické neurony s receptory, ulozené v dutiné nosni, konkrétné v €ichové sliznici.

Kazdy receptor je poté kodovan odpovidajicim genem. Cim vétsi mnoZstvi a rozmanitost
¢ichovych genti dany zivoc¢ich ma, tim ma lepsi schopnost Cichu a zaroven dokaze zachytit
vetsi Skalu pacht.

Mezi soucCasnymi savci existuji obrovské rozdily v mnozstvi téchto senzorickych
receptord. U nekterych savcl probéhla témét Uplna sekunddrni ztrata Cichovych receptor
anaopak u nekterych druhl se odehrdly obrovské expanse. Jsou zde zastoupeny skupiny
s téméf Uplnou ztratou schopnosti Cichu, jako jsou kytovei, avSak existuji také skupiny jako
chobotnatci, ktefi maji ptes 4000 téchto receptortl.

Schopnost ¢ichu byla u vSech savct formovana v pribéhu evoluce pod riznymi selekénimi
fylogenetické vztahy mezi skupinami, zpiisob Zivota nebo ndhoda. Savci, ktefi se svym
zpisobem zivota spoléhaji ve velké mife na Cich, maji také vEétsi genovy repertoar ¢ichovych
receptortil, zatimco savci, kteti se spoléhaji 1 na ostatni smysly, maji téchto genli méné.

Cilem prace je charakterizovat evolu¢ni trendy spojené s ¢ichem u savct. Jako modelova
skupina poslouzil nadidd Laurasiatheria, ktery je velmi bohaty z hlediska ekologickeé
diferenciace a vzniku klicovych adaptaci. Zahrnuje napiiklad savce s pleziomorfnimi télnimi
plany podobnymi druhohornim savciim (hmyzozravci) i skupiny velmi odvozené, naptiklad
podzemni formy, specializované herbivory a predatory, formy aktivné 1étajici (letouny) nebo
dokonale pfizpisobené vodnimu prostredi (kytovce). Pravé tyto adaptace mohly mimo jiné
vést k rozdilnym schopnostem c¢ichu. DalSim cilem je tedy objasnit, jaké faktory mohly
ovlivnit formovani repertoaru ¢ichovych genli u savcl, jak z hlediska evolu¢niho, tak

ekologického.



2. Morfologie, fyziologie a molekularni mechanismy

V této kapitole je popsano fungovani olfaktorického systému z pohledu morfologického,

fyziologického a molekularniho.

2.1.  Cich a funkce dutiny nosni

Pfijem pachi a tedy Cichovy systém zacina u vnéj$iho nosu. U vétSiny savc se na rostralni
stran¢ Cenichu nachazi holé Zlaznata oblast, kterd se nazyva rhinarium. Rhinarium zahrnuje
nozdry, kterymi do nosni dutiny proudi vzduch a spolu s nimi je spojen s nosni chrupavcitou
kostrou. (Haidarliu, Kleinfeld and Ahissar 2013) Rhinarium se nachdzi naptiklad
u sudokopytniki, terestrickych Selem, hlodaveti nebo strepsrrhinnich primatd (Elofsson,
Tuminaite and Kroger 2016). Je tedy pravdépodobné, Ze je rysem dobré schopnosti Cichu,
tedy makrosmatickych savci.

Rhinarium je poté prvni casti, kterd piijde do kontaktu s pachy, avSak dosud neni plné
objasnéno, jakou presné ma funkci (Ankel-Simons 2000). Piestoze neobsahuje zadné
receptorové buiiky, tak se podili na aktivnim ¢ichu (Haidarliu et al. 2013, Ankel-Simons
2000). Je pravdépodobné, Ze je spojen s vomeronasalnim organem a tedy i s feromonovou
komunikaci (Ankel-Simons 2000).

Ptes rhinarium pokracuje vdechnuty vzduch s molekulami pachu do pfedsiné dutiny nosni
(obklopené chrupavcéitou nosni kostrou), dale do dutiny nosni (Ranslow et al. 2014). Dutina
nosni obsahuje kosti nazyvané skofepy nosni, které jsou pokryté sliznicemi s rliznymi
funkcemi. Tyto skofepy se déli na tfi ¢asti — horni (u Celistni kosti), stfedni (u nosnich kosti)
a spodni (u etmoidalni neboli Cichové kosti). Posledni dvé jmenované jsou spojeny prave

s ¢ichem a jejich velikost souvisi se schopnosti ¢ichu u savcti. (Green et al. 2012)

2.2.  Olfaktoricky systém

Olfaktoricky systém funguje na principu pfijimédni chemickych signali pomoci
senzorickych receptorii ulozenych v hlavnim ¢ichovém epitelu a vomeronasalnim organu na
dendritech senzorickych neuront. Kazdy neuron produkuje vzdy jeden typ receptoru.
Senzorické receptory se tedy v podstaté déli na dveé skupiny. Jedna zachycuje pfevazné pachy
neboli odoranty (v hlavnim olfaktorickém epitelu) a druha feromony (spiSe vomeronasalni
epitel) (Herrada and Dulac 1997). Cim vice ma Zivogich receptort, tim vice dokaze rozlisit
pacht (Lee et al. 2013, Nguyen et al. 2012). Na pfijiméani chemickych signalt se podili vice

Casti, které mezi sebou spolupracuji a jsou navziajem propojeny. Mezi hlavni slozky



olfaktorického systému patii hlavni olfaktoricky systém a vomeronasalni systém (neboli
pridatny olfaktoricky systém). Diive prevladal ndzor, ze tyto dva systémy pracuji oddélené,
v soucasnosti je vSak ziejmé, ze je pravdépodobnéjsi jejich spoluprace, kdy oba mohou
zachytit stejnou chemickou strukturu (napt. feromony). (Ohara et al. 2009, Wakabayashi et al.
2002, Wakabayashi et al. 2007, Trinh and Storm 2003) Dalsi soucasti ¢ichového aparatu jsou
nervovy uzel Grueneberga (Grueneberg ganglium), septalni organ (septal organ), terminalni
nerv a trigemindlni systém (Wackermannova, Pinc and Jebavy 2016*, Breer, Fleischer and
Strotmann 2006%*).

Vnimani riznych pacht za¢ind u olfaktorického epitelu, ktery se nachazi v nose, kde
dochazi k zachyceni molekul pacht receptory. Dale dochézi k pfenosu signalu pies axony
olfaktorickych neuronti, ktery pokracuje pies olfaktoricky bulbus a kon¢i v kortikdlni oblasti

mozku pfi zpracovani ¢ichového vjemu (viz obr. 1). (Touhara 2002)

Amygdala

¢ Vomeronasal
"\ organ Accessory

.\ olfactory
“_ B / \bulb
T ) Hypothalamus |
Main .~ : \
olfactory
epithelium

Olfactory
bulb

Primary
olfactory
cortex

Obr. 1 Umisténi olfaktorickych systémi s vyznacenim jednotlivych struktur.
Zleva doprava zacatek nosu, dale ¢ervené vomeronasalni organ, ptidatny
olfaktoricky bulbus a amygdala; zelen¢ poté hlavni olfaktoricky epitel,
olfaktoricky bulbus, ¢ichova ktira a Sedivé hypotalamus (dorzalni pohled na
mozek mysi). Upraveno podle (Rodriguez 2003).

2.2.1. Hlavni olfaktoricky systém

Hlavni olfaktoricky systém dokéze rozlisit pfedevsim latky zvané odoranty (Herrada and
Dulac 1997). Ptijiméa tedy hlavn€ pachy z prosttedi, savci ho vyuZivaji predev§im k vyhledani
potravy, pti hledani kofisti nebo naopak zachyceni pachu predatora (Firestein 2001*). Sklada
se zhlavniho cichového epitelu (Cichové sliznice), ktery je uloZzen ve skofep€ nosni,
a z jednoho paru hlavniho ¢ichového bulbu, ktery se nachédzi na ptedni strané koncového
mozku (viz obr. 2). Hlavni ¢ichovy bulbus pfijiméd signaly vedouci z hlavniho ¢ichového

epitelu a prendsi je dale do mozku. (Mori et al. 2006*)
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Proces ptfijmu a zpracovani rtiznych pacht zacina po vstupu molekuly pachu do nosni
dutiny. Nasleduje navazani molekuly na Cichovy receptor na povrchu senzorického neuronu
v hlavnim ¢ichovém epitelu. Nésledné dochazi k aktivaci G proteinu, ktery zahaji signalizacni
proces vedouci dale do mozku. Tento signalizacni proces vede pies kranidlni nerv, ktery usti

do ¢ichového bulbu, dale do amygdaly a mozkové ktiry. (Buck and Axel 1991)

Main olfactory epithelium (OE)
GG projections

Accessory olfactory

bulb (AOB)
/ projects to the limbic

Main olfactory
bulb (OB)

Grueneberg ganglion (GG)

SO projections

Vomeronasal organ (VNO) Septal organ (SO)

Obr. 2 Schematicky nakres rozmisténi olfaktorickych struktur. Upraveno podle
(Keller and Vosshall 2008).

2.2.2. Pridatny olfaktoricky systém

Ptidatny olfaktoricky systém je narozdil od hlavniho olfaktorického systému vice spojen
s reprodukénim chovanim savcl, tzn. vnitrodruhovou komunikaci. Savci ho vyuZzivaji hlavné
pfi hledani partnera, ovliviiuje vSak i agresi, teritorialitu, kontakt matky a potomka (sani) nebo
postaveni v hierarchii. (Firestein 2001%*)

Nejpodstatnési ¢asti pridatného olfaktorického systému je parovy vomeronasalni organ
(viz obr. 2), ktery ma valcovity tvar a je uloZen z obou stran dutiny nosni (Herrada and Dulac
1997). Oproti hlavnimu olfaktorickému organu je vomeronasdlni organ vyvinut pouze
u nékterych savcei, vyvinutéjsi je u makrosmatickych savcl. Z n€j vybiha vomeronasalni nerv,
ktery vede do ptidatného olfaktorického bulbu a je také spojen s amygdalou, kterd je
propojena se stfedni oblasti hypotalamu (viz obr. 1). Ve srovnani s olfaktorickym systémem
nezahrnuje piidatny systém vyssi kognitivni oblasti mozku. (Herrada and Dulac 1997)

Ve vomeronasalnim organu se nachazeji hlavné dva druhy receptort (Herrada and Dulac

1997). Jeden druh receptort (V1R) se nachéazi pfevazné v apikalni ¢asti epitelu a druhy (V2R)
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v bazélni ¢asti (Rodriguez 2004). Nové¢ se k nim tadi i tfeti skupina receptorit FPR (formyl

peptide receptor), které se nachazeji jak v apikdlni, tak v bazalni ¢asti (Liberles 2014%*).

2.2.3. Nervovy uzel Grueneberga a septalni organ

Dalsimi organy, které se podileji na Cichu, ale v mensi mife, jsou nervovy uzel
Grueneberga a septalni organ (viz obr. 2). Jejich funkce v ramci olfaktorického systému neni
v soucasnosti plné prozkouména. Nervovy uzel Greuneberga je struktura nachdzejici se
v rostralni ¢asti nosni dutiny (Storan and Key 2006). Zachycuje ptredev§im alarmové
feromony nebo pachy vylucované predatory, které signalizuji nebezpec¢i. Ovliviiuje také
interakci matky a potomka. (Liberles 2014*) Vzhledem k jeho poloze je mozné, Ze je soucasti
prvotniho zaznamenani ¢ichovych signalt z proudiciho vzduchu. (Storan and Key 2006)

Septalni organ se nachazi mezi hlavnim ¢ichovym a vomeronasalnim epitelem a vysila
signaly do hlavniho olfaktorického bulbu. Vyskytuji se zde OR receptory. (Liberles 2014*)
Vzhledem ke své poloze ma dvé funkce. Na jednu stranu je schopen zachytit Castice ze
vzduchu, na druhou stranu poté ¢astice, které jsou prendseny olizovanim. Mize tedy pfijimat,

jak socialni signaly, tak pachy tykajici se potravy. (Breer et al. 2006)

2.3.  Olfaktorické receptory

Pro cich jsou v cichovém epitelu nejvyznamngj§im typem receptory sprazené
s G proteinem (Liberles and Buck 2006). Je to nejvétsi skupina (superrodina) piibuznych
receptord, které jsou schopné pfijimat téméf jakékoliv pachové signaly (Keverne 2004).
Do této superrodiny patii pfedev§im dv€ rodiny receptorti nachazejici se prevazné v hlavnim
olfaktorickém epitelu a dvé€ rodiny nachdzejici se pfevazné ve vomeronasalnim organu. Prvni
rodinou v hlavnim epitelu jsou OR receptory (odorant receptors), kterych je v epitelu pies
1000 (Matsunami and Buck 1997). Druhou rodinou jsou TAAR receptory (trace amine —
associated receptors), kterych je podstatné méné (Liberles and Buck 2006).
Ve vomeronasalnim organu se poté jednd o VIR a V2R receptory, jak je zminéno vyse.

Olfaktorické receptory lze rozdé€lit na dvé tfidy (viz obr. 3). Ttida I se nachazi predevsim
u ryb, ale v mensim poméru byla prokézana také u nékterych savct, a vaze ve vodé rozpustné
molekuly. Zatimco tfida II tvoii vétSinu receptorii u savcl a vaze t¢kavé molekuly. (Glusman

et al. 2000, Rouquier and Giorgi 2007, Fleischer, Breer and Strotmann 2009)
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Obr. 3 Fylogeneze funkénich OR genti u savci s
vyznacenim jednotlivych rodin. (Hayden et al. 2010)

2.3.1. Genova rodina olfaktorickych receptori

Geny olfaktorickych receptorii tvofi genovou rodinu, kterd se u rliznych savct lisi svou
diverzitou a velikosti (viz obr. 5), a ptispiva tim k odlisné mite schopnosti ¢ichu. Schopnost
Cichu totiz nezalezi pouze na velikosti olfaktorického repertoaru, ale také na diverzité
jednotlivych OR genti neboli zastoupeni jednotlivych rodin (Quignon et al. 2012). Tato rodina
se sklada u obratlovel z 32 rodin, u savcll je poté zastoupeno asi 19 z nich (Glusman et al.
2000). Tyto rodiny se dale d€li na podrodiny.

Z ttidy I se u savcil nachazi dvé podtiidy a Ctyfi genové rodiny, konkrétné 51, 52, 55, 56
(viz obr. 3). Ttida II se poté d€li na 14 genovych rodin, které se lisi svou velikosti (viz obr. 3).
Nejvétsi z nich je rodina 7, kterd ma ptes 300 ¢lenli a zahrnuje také rodiny 1 a 3. Rodiny
2 a 5 maji kazda pres 80 ¢lenli a zbytek rodin mé kolem deseti genli. Rodiny 2 a 13 jsou
z fylogenetického hlediska nerozliSitelné a fadi se k sob&. Rodina 5 obsahuje monofyletické
rodiny 8 a 9. Je tedy pravdépodobné, Ze tyto skupiny rodin receptori mohou véazat podobné
molekuly pachii (Hayden et al. 2010). Skupina 7 je specificka tim, Ze se rozSifila hlavné
u primatil (Fuchs et al. 2001). (Glusman et al. 2000, Rouquier and Giorgi 2007, Hayden et al.
2010) Velkd promeénlivost v genovém repertoaru olfaktorickych receptorti je vysledkem
dynamické rovnovahy mezi vznikem a zanikem jednotlivych variant, pti které dochazi ke
vzniku novych genl opakovanou duplikaci a nékteré geny jsou degradovany v pseudogeny

(Nei and Rooney 2005%).
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Obr. 4 Fylogeneticky strom savci s vyzna¢enymi skupinami a jejich vyvoj v ¢ase. (Murphy, Pevzner and
O'Brien 2004*)

Béhem evoluce u nékterych savei vznikly pseudogeny, geny, které ztratily svou funk¢nost.
U mnoha skupin savci tak probéhla ztrata gent nebo degradace na pseudogeny neboli proces
pseudogenizace. Ztrata genll probéhla v evoluci u vSech tfech hlavnich skupin (vacnatct,
ptakofitnych a placentalnich savci), avSak nejvyraznéjsi byla u placentalnich savcu (skupiny
viz obr. 4). (Niimura and Nei 2007)

Velky ubytek olfaktorickych genii byl zaznamenan u skupiny Euarchontoglires, kdy po
rozdéleni hlodavct a primatt byl u skupiny primati zaznamenan pokles o vice nez 250 OR
gentl, coz koreluje s dnesnim nizkym pocet OR gentl u této skupiny. (Niimura et al. 2014,
Niimura and Nei 2007) Proces pseudogenizace je nejvice zdokumentovan v ramci skupiny
primatd, kde se pocet pseudogenli zvySuje smérem od linie strepsirhinnich primatd a primati
Nového svéta (maji nizky pocet pseudogend) k primatim Starého svéta (maji 30%
pseudogentl) a hominoidim (50% pseudogentt). Nejvétsi podil pseudogentt z primatii maji
poté lidé s ptiblizné¢ 60% pseudogenil. (Rouquier, Blancher and Giorgi 2000) Avsak podle
(McGann 2017) je mozné, ze u lidi je role Cichu velmi podcenéna (napiiklad nékteré

pseudogeny mohou byt funkénimi) a odmité oznaceni lidi jakoZto mikrosmatickych savct.



Schopnost Cichu koreluje spiSe s poCtem funkcnich olfaktorickych genii nez s poctem
pseudogenti. Typickym ptikladem jsou chobotnatci (viz obr. 5), ktefi se tfadi mezi

makrosmatické savce, ale maji vysoky podil pseudogenti (témét 50%). (Niimura et al. 2014)

A # of OR genes Pseudogene % Class | %
1 T PO 1000 2000 3000 4000 0 50 1000 10 20
Proboscidea  Elephant 1948 89 2230 I [ 523
Cetartiodactyla Cow 1186 41 1057 | N I
Camivora Dog 811 11 278 | A | i 283
Perissodactyla Horse 1066 23 1569 E | [ seo
Lagomorpha  Rabbit 768 22 256 : | P
Guinea pig 796 26 1340 : B e X
Rodentia IRat 1207 52 508 i O I X
Mouse 130 0 23 i | T
Marmoset 366 27 231 i ; A B
Macaque 300 17 280 | | L : i aay
Primates Orangutan 296 37 488 | E!Frt::.t:aled I I X
Chimpanzee 380 19 414 | ; B Pseudo i [ 509
Human 396 0 425 ; ' : S [ I F

Obr. 5 Pocty funkénich OR gent (I, T) a pseudogent (P) u placentalnich savct. Znazornéni
poméru pseudogent v repertoaru olfaktorickych genti a poméru OR genti tiidy I. (Niimura, Matsui
and Touhara 2014)

Genom u savcl obsahuje primérmé pies 1000 OR genl. Podle miry schopnosti ¢ichu se
savci mohou délit na makrosmatické (savci s dobrou schopnosti ¢ichu), mikrosmatické (savci
s horsi schopnosti ¢ichu) a anosmatické (savci, kteti Cich téméf nevyuzivaji). Makrosmaticti
maji kolem 1500 olfaktorickych gent (brano i s pseudogeny), s nejvySsim poctem kolem
4000 u chobotnatctli, dile mezi né patii napt. hlodavci nebo Selmy. Mikrosmaticti maji kolem
800 olfaktorickych genti, prikladem mikrosmatickych savct jsou primati. (Fleischer et al.
2009, Niimura et al. 2014) Mezi anosmatické savce patii napiiklad kytovci a maji vétSinou do
200 OR gent veetné pseudogenti (Kishida et al. 2007).

U téchto skupin poté existuji riizné strategie v zavislosti na velikosti téla. U malych
zivoCichli (napf. drobnych hlodavcl) je pomér funkénich OR genld vysoky v porovnani
s absolutnim poctem funkcénich OR gent. Je tedy pravdépodobné, Ze tito mali savei vyuzivaji
jako makrosmatickou strategii zvySeni po¢tu gend kvili omezeni velikosti epitelu (nizké
kapacité). Naopak u velkych savcli se nachdzi niz§i pomér funkcnich gent v porovnani
s absolutnim poctem, protoZe maji dostate¢né velkou kapacitu pro olfaktoricky epitel, a tudiz

obecnou senzorickou makrosmatickou strategii. (Garrett and Steiper 2014)

2.3.2. Genova rodina vomeronasalnich receptori

Vyznamnymi receptory pro feromonovou komunikaci jsou pravdépodobné hlavné VIR
receptory. Druhd skupina receptor, V2R, se totiz nachazi pouze u n¢kolika malo savctl,
konkrétné u nékterych zéastupcti hlodavct, ptakofitnych a vacnatci (Grus, Shi and Zhang
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2007, Young and Trask 2007). Narozdil od OR genl se geny vomeronasalniho organu
vyskytuji pouze u nékterych savci a jejich pocet je vyrazné nizsi. U mysi domadci se nachazi
asi 240 funkcnich VIR gent (Young et al. 2010) a asi 100 V2R gentl, oproti tomu u ¢loveka
a primati je vomeronasalni organ nefunk¢ni a ma tak pouze asi 5 VIR genti. (Young et al.
2005, Young and Trask 2007)

Pocet funkcnich olfaktorickych genii se obecné mezi savci velmi lisi. Rozdily mezi
velikostmi genové skupiny VIR receptorii jsou u savell nejvétsi. (Grus et al. 2005, Young et
al. 2010) Podle studie (Grus et al. 2005) je pravdépodobné, ze fylogeneticky vyvoj
vomeronasalnich receptorti probihal u placentdlnich savci a vacnatcii odd€lené. Nejvyssi
pocCet funkcénich vomeronasdlnich gentt byl dosud prozkouman u ptakopyska (rod
Ornithorhynchus), jakozto zastupce ptakofitnych, s 270 funkénimi geny (z celkového poctu
579 VIR geny) (Grus et al. 2007). U ostatnich savct (vyjma nékterych hlodavct, jak zmifiuji
vySe, a vacnatcil) jsou pocty téchto genl vyrazn€ niz8§i. U zastupct vacnatct, vacice (rod
Monodelphis) a wallaby (rod Macropus), bylo identifikovano asi 95 a 90 funk¢énich gentit VIR
receptord. (Young et al. 2010)

Savci, ktefi jsou vice zavisli na feromonové komunikaci, maji vétsi pomé&r funkénich VIR
genll a relativné delSi a komplexnéj$i vomeronasalni orgén, jak zminuji i v kapitole
o systémech obecné. Na druhou stranu savci, ktefi vomeronasalni systém tolik nepotiebuji,
jsou pod tlakem redukéni selekce, a dochdzi u nich k akumulaci pseudogenti. To by
vysvétlovalo nasledné niz§i procentudlni zastoupeni funkénich gendi u savell s méné

vyvinutym a men$im vomeronasalnim organem. (Garrett and Steiper 2014)

2.4. Zlazy spojené s &ichem

Hlavnim zdrojem sekretli spojenych s ¢ichem jsou u savctu olfaktorické zlazy neboli
Bowmanovy Zlazy. Maji ovéalnou stromovité se vétvici strukturu a nachdzeji se ve vrstvé
slizni€niho vaziva. (Adams 1992) Kanalky téchto Z14z poté prochéazi ¢ichovym epitelem a Usti
na povrchu, kam vylucu;ji sekrety (Getchell and Getchell 1992).

Proteiny vézajici odoranty jsou syntetizovany v olfaktorickych zldzach dychaciho
slizni€niho vaziva. Tyto nosni zlazy vylucuji sekrety na povrch sliznice v celé nosni dutinég.
Dalsi nosni zlazy vylucuji své sekrety rostralné do predsiné dutiny nosni, kde jsou nasledné
rozpraseny do vdechovaného vzduchu. Jedna ztéchto zldz, laterdlni nosni zldza, také

syntetizuje proteiny vazajici odoranty. (Adams 1992)



Zlazy, jejichz lalicky se nachdzeji ve vomeronasalnim organu a epitelu, se nazyvaji
vomeronasalni zlazy. Jsou to tubularni struktury, které se nachazeji ve vrstvé slizni¢niho

vaziva, a jejich pocet se u savcu lisi. (Takigami et al. 2004)

2.4.1. Sekrece feromonu

Feromony jsou vétSinou exkrety zlaz s vnéjsi sekreci, napiiklad slinnych, potnich,
mlécnych, slznych, nosnich nebo mazovych. Tyto zlazy usti na povrchu téla. (Takigami et al.
2004) Avsak mimo téchto 714z jsou také obsazené v moci savci a anogenitalnich vyméScich

(Dulac and Torello 2003, He et al. 2008).

2.5. Feromony

Latky souhrnné oznacované jako feromony jsou molekuly, které jsou vysilany a nasledné
pfijimany jedinci stejného druhu, to znamena, ze zpiisobuji pfevazné socialni reakce na urovni
vnitrodruhové komunikace (Chamero et al. 2007). Jsou vSak znamy i pfipady, kdy feromony
slouzi také k mezidruhové komunikaci, naptiklad u pfezvykavct (Ohara et al. 2009). Nesou
informaci o socidlnim postaveni, pohlavi, stresu, teritorialit¢ nebo reprodukénim potencidlu
(He et al. 2008). Jsou zachycovany a rozpoznavany prevazné receptory ve vomeronasalnim
organu, mensi mérou 1 v hlavnim ¢ichovém epitelu. U savci se vyskytuji v mo€i, potu, slinach
¢i slzach (He et al. 2008). Smési ptirodnich latek, které tvoii feromony, se 1i$i podle pohlavi,
druhu, véku, genotypu nebo stavu endokrinnich zlaz a vypovidaji o stavu jedince. (Liberles
2014%)

Mezi feromony vylu¢ované s moci patii naptiklad feromony hlavnich mocovych proteint
(Bigiani et al. 2005). Hlavni mocové proteiny vznikaji bud’ v jatrech, nebo ve Zlazéach
s vnitini sekreci a dale jsou jako signaly pfijimany ze slin, slz nebo mléka. Jejich reakce se
projevuje v sexudlni pfitazlivosti, agresi mezi samci, rozpoznani mezi jedinci, v pachu
oznacujictho predatora nebo hormonalni modulaci. Peptidy zldz s vnéj$i sekreci jsou
obsaZzeny hlavné ve slinach a slzach a ovliviuji predevsim sexudlni chovani. (Liberles 2014%*)
Feromony jsou rozlicnych chemickych struktur. Mezi feromony hlavnich mocovych proteini
patii naptiklad 2-sec-butyl-4,5-dihydrothiazol, ktery se vyskytuje u hlodavcl a ma za nésledek
agresi ¢i sexudlni pfitazlivost (Novotny et al. 1999).

Na zaklad¢ feromonem vyvolané behavioralni reakce, mohou byt rozliSovany napiiklad
alarmové feromony souvisejici 1 s agresi, sexudlni nebo teritoridlni feromony. Mezi takovéto
identifikované feromony patii naptiklad sexudlni feromon u slona (Z)-7-dodecen-1-yl acetat,

ktery je také vylucovan s moci (Rasmussen et al. 1997). Mezi feromony agrese poté patii
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1vySe zminovany feromon u hlodavct. Dilezitym feromonem pro komunikaci matky
s mladétem byl identifikovan feromon obsazeny v mléénych zldzach u kralika (Schaal et al.
2003).

Feromony se také mohou délit podle délky vyvolané behavioralni odpovédi. Spoustéci
feromony vyvolavaji kratkou odpovéd’, zatimco primery vyvolavaji stiedni az dlouhé
odpovédi. Treti skupinou jsou signdlni feromony, které nesou informaci o jednotlivci.

(Swaney and Keverne 2009)

3. Evoluce ¢ichu u savca

Tato kapitola pojedndva o vyvoji Cichu z genetického pohledu s ptiklady u jednotlivych
skupin savct s detailn€jSim popisem u nadiadu Laurasiatheria.

Schopnost vnimat a zpracovavat pachy se mezi savci li§i. Postupnou adaptaci doSlo béhem
evoluce k rozriznéni schopnosti olfaktorické komunikace mezi riznymi skupinami savcl
(Garrett and Steiper 2014). Mezi projevy patii rizna velikost olfaktorickych struktur nebo
pocet funkénich olfaktorickych genti (Nummela et al. 2013).

Prvni vétvi savct, kterd se oddé€lila jiz ve spodnim triasu, byli ptakofitni (viz obr. 4). Na
pocatku svrchni kiidy doSlo ke vzniku vSech dnes znadmych skupin placentalnich savci
a vacnatcil (viz obr. 4). (Bininda-Emonds et al. 2007) Placentalni savci jsou rozliSovani na
zéakladé fylogenetickych studii na ¢tyfi skupiny — Laurasiatheria, Euarchontoglires, Xenarthra
a Afrotheria. V evoluci se nejprve oddélila skupina Afrotheria (pfed 107 mi. lety) zahrnujici
bercouny, afrosoricidy, hrabace, sirény, chobotnatce a damany. K dalSimu oddéleni doslo
u skupiny Xenarthra (pfed 100 mil lety), kteti se poté diverzifikovali na pasovce, lenochody
a mravenecniky. Nésledovalo oddé€leni skupin Laurasiatheria a Euarchontoglires (pied 94 mil
lety). K vnitfnimu rozpadu skupiny Euarchontoglires na hlodavce, primaty, tany, letuchy
a zajicovité doSlo pied 82 — 87 mil. lety. Pozdéji pfed 77 — 85 mil. lety doslo v ramci skupiny
Laurasiatheria k odliSeni na hmyzoZravce, letouny, kytovce a sudokopytniky
(Cetartiodactyla), lichokopytniky, Selmy a luskouny. (Springer et al. 2003)

Jesté pred rozpadem placentdlnich savcl na dnes znamé ctyii hlavni skupiny, viz vyse,
doslo k nartistu velikosti mozku, mimo jiné kvuli rozsiteni olfaktorického bulbu a olfaktorické

ktry. (Aboitiz and Montiel 2015)

3.1. Evolu¢ni trendy genu olfaktorickych receptori

V pribéhu vyvoje savcl proSel repertodr olfaktorickych genii u vSech skupin savch

riznymi proménami v zavislosti na ztratach a naristech poctu olfaktorickych genti, kterych
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probéhlo v kazdé linii mnoho (viz obr. 6) (Niimura and Nei 2007, Niimura et al. 2014). Diky
tomu maji v soucasnosti savci s podobnym poctem OR genti odli$ny repertoar, naptiklad pes
i morce (tedy zéstupci Selem a hlodavcll) maji oba pfiblizné 800 gent, avSak jejich genovy
repertodr je stejny pouze z asi 51% (Niimura et al. 2014). VSeobecné€ je u riznych linii savct
rozlozeni pfibuznych OR gent velmi odlisné. Skupiny Afrotheria, hlodavci a primati si
zachovali pivodni podobné rozlozeni funkénich OR gent (i pfes rozdily v pseudogenech),
avSak vramci skupiny Laurasiatheria se tato skladba u kytovctl, letount a obojzivelnych
Selem lisi. (Hayden et al. 2010)

Podle fylogenetickych studii mél posledni spolecny predek vsech skupin savct (pied
oddélenim ptakofitnych) velmi malo funk¢nich olfaktorickych genti (asi 152 gent). Je
pravdépodobné, ze nasledny nartst olfaktorickych genti v pribéhu mezozoika souvisi
s adaptaci savcl na nocni zplisob Zivota a potfebou lepsi schopnosti ¢ichu (Gerkema et al.
2013%*). Pro vSechny skupiny savcil, az do rozdéleni Laurasiatheria a Euarchontoglires, 1ze
takto definovat trend zvySujiciho se poctu olfaktorickych genii (OR gent). Jedna se o nartst
vice nez 300 OR genti po oddéleni ptakofitnych a vac¢natcti. (Niimura and Nei 2007)

Jako prvni skupinou se pfed 240 mil. lety oddélili ptakofitni (Monotremata). U této
skupiny se Cich pfili§ nevyvinul. V souCasnosti ma zastupce této skupiny ptakopysk (rod
Ornithorhynchus) kolem 260 funkénich OR genii (pomér pseudogenti byl asi 50%) (Grus et
al. 2007).

Nasledny vétsi narGist genli se projevil u posledniho spolecného piedka vacnatch
(Marsupialia) a placentdlnich savctl, ktery mél asi 492 gend. V linii va¢natcl se néasledné
pocet olfaktorickych gent zvétsil az na 1188 OR gent u vacice (rod Monodelphis). (Niimura
and Nei 2007)

Pred oddélenim skupiny Afrotheria mél predek vSech placentdlnich savel asi
781 funkénich genti (Niimura et al. 2014). Pfi poslednim déleni mezi velké skupiny
Euarchontoglires a Laurasiatheria byl pocet olfaktorickych genti asi 863 (Niimura and Nei
2007, Niimura et al. 2014).

Velky nartist OR genli, a tim zpiisobeny vysoky pocet genli v soucasnosti, probé¢hl
urtznych vétvi, jak u skupiny Laurasiatheria, tak u Euarchontoglires. U Cetartiodactyla
(u sudokopytnikil) a u hlodaveti byl nartist pted jejich diverzifikaci o vice nez 400 OR genii.
(Niimura and Nei 2007) Kromé¢ téchto skupin probe€hla expanse OR gent také u skupiny
Xenarthra, konkrétné u pasovce (rod Dasypus), ktery ma v soucasnosti kolem 1000 funk¢nich

OR genil (Hayden et al. 2010).
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Obr. 6 Pichled vyvoje OR gent u zastupcii
Monotremata, Marsupialia, Laurasiatheria a
Euarchontoglires. V obdélnicich jsou uvedeny pocty
OR gent. Dole je méfitko v fadech miliond let.
(Niimura and Nei 2007)

Vyznamnou skupinou ve fylogenezi olfaktorickych gend tvoii skupina chobotnatcti
(Proboscidae), u které doslo k zvétSeni genové rodiny na pfiblizné 2000 funkcénich genii
olfaktorickych receptorii. Zarovenn maji také vysoky pocet pseudogentd, kolem 2200, coz
znich ¢ini v soucasnosti skupinu s nejvétsim repertodrem olfaktorickych genl a nejvetsim
poctem funkcnich genti. Navzdory faktu, ze maji vétsi repertoar OR genti nez hlodavci, maji
podobny pocet OR genovych shlukt (asi 35), které jsou vSak mnohem vétsi. (Niimura et al.
2014) U skupiny Afrotheria je takto patrny odliSny vyvoj OR genového repertoaru, kdy
u chobotnatcii je patrna expanse, zatimco u damanti a bodlint je tomu naopak (Hayden et al.

2010).

3.2. Evolucni trendy genii vomeronasalnich receptoru

Genovy repertoar vomeronasalnich receptorii je podstatné mens$i nez u olfaktorickych
receptord, a jak zminuji v kapitole ptidatného olfaktorického systému, nenachéazi se u vSech
savcl. (Grus et al. 2005). Oproti olfaktorickému repertoaru se také 1iSi svou velkou
variabilitou mezi savci (viz obr. 7). Druhové specifické podrodiny jsou poté nejvice

zastoupeny u savci s velkymi VIR genovymi repertoary (Young et al. 2010).
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Stejné jako 1 u olfaktorickych gent hraje dilezitou roli ve velikosti genového repertoaru
vomeronasalnich receptori rovnovdha mezi vznikem a zanikem, popsana vyse. Druhové
specifické duplikace VIR geni v minulosti probihaly hlavné u hlodavci, v mensi mife
1 u sudokopytnikli. U Selem (psi) a primati byla naopak prokazana absence tohoto jevu.
(Grus et al. 2005, Young et al. 2005) Jak jiz zminuji vyse, nejvétsi VIR genovy repertoar
u savcl se nachazi u ptakopyska (rod Ornithorhynchus), zastupce ptakofitnych, ktery ma asi
270 funkcnich VIR gend. (Grus et al. 2007)

U zastupce vacnatcil, vaCice bylo nalezeno asi 90 funk¢énich VIR genii (Young et al.
2010). U placentalnich savci maji nejvice VIR genti zastupci Euarchontoglires.

Z Euarchontoglires patii mezi zastupce s nejveétsim poctem VIR genl zajicoviti (kralik
s ptiblizn¢ 160 funkénimi geny) a z primatd zastupce poloopic (asi 240 gend) a hlodavci.
(Young et al. 2010, Young et al. 2005) U primati lze pozorovat podobny trend jako
u olfaktorickych receptorti (Young et al. 2010). Pokles vyznamu feromonové komunikace 1ze
pozorovat napiiklad u hominoidtd. Ti maji, jak pomérné maly pocet funkénich VIR gent
a velky pomér pseudogentl, tak také absenci funkénich V2R. U mysi domaci bylo nalezeno
pfes 190 V1R funkénich gent, a u krysy (rod Rattus) asi 102 VIR genii. Skupiny téchto genti
u hlodavct byly také prokdzany u spole¢ného piedka Euarchontoglires a Laurasiatheria, coz
naznacuje postupnou ztratu gent u Selem a sudokopytnikd. (Young et al. 2010, Young et al.
2005)

Po Euarchontoglires je nejpocetnéjsi genovy repertoar u skupiny Laurasiatheria, zde je
vSak patrny rozdil (ubytek) oproti pfedchozi skupin€. NejpocetnéjSi repertoar se nachazi
u hmyzozravet (rejskoviti a jezkoviti), ktefi maji mezi 60-80 geny. Z Selem je zndmo asi
8 funkénich VIR genti u psa a asi 20 u kocek. (Young et al. 2010, Montague et al. 2014)
Sudokopytnici maji také vyvinuté VIR geny, u skotu (rod Bos) bylo prokazano 32 funkénich
gend. (Grus et al. 2005) Na druhou stranu nektefi zastupci kytovel (delfin) a letount nemaji
zddné funkéni VIR geny, coz u nékterych koreluje 1 s absenci vomeronasalniho organu.
(Young et al. 2010) Konkrétné¢ u letound je variabilita vomeronasalniho systému velmi
vysoka (Zhao et al. 2011).

U placentéalnich savcll i vacnatcl je patrné, z rozlicné skladby genovych skupin, ze se
genovy V1R repertoar u obou skupin vyvijel samostatné. (Grus et al. 2005)

Skupiny Afrotheria a Xenarthra maji také zastupce s funkénimi VIR geny. Chobotnatci
a damani maji ptfes 30 genti, pasovci az pres 50 gent. (Young et al. 2010)

Jak jiz zminuji v kapitole o vomeronasalnich genech, méné zastoupenou skupinou

vomeronasalnich receptorii jsou V2R receptory. Funkéni geny V2R receptorti byly dosud
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Obr. 7 Fylogeneticky strom znazorniujici pomér funkénich VIR gent
(¢erng) a pseudogeni (8ed¢€) a pocet funkénich VIR genti u jednotlivych
skupin savcl. Modie ptakofitni, oranzove vacnatci, zlut¢ Xenarthra, zelené
Laurasitheria, fialové Euarchontoglires, ¢ervené Afrotheria. Upraveno podle
(Young et al. 2010).

prokéazany pouze u vacnatcli, hlodavel a ptakofitnych (jak uvadim vyse). Stejné jako VIR
geny, tak i tyto geny prosly u hlodavcti a vacnatcti nezavislou evoluci (Young and Trask
2007). U vacice (rod Monodelphis), zastupce vacnatcl, se nachdzi asi 90 funkénich geni
a pfiblizné stejny pocet pseudogenii. U hlodavci je poté pocet funkénich genti i pseudogent
onéco vyssi (u mysi asi 120 funk¢nich genli a 150 pseudogentl). NejniZsi pocet funkénich
V2R gent je u ptakopyska (kolem 15 funkénich a 100 pseudogent) (Grus et al. 2007).
U zastupct Selem, sudokopytnikli nebo primata byly identifikovany pouze pseudogeny (mezi
10-20 pseudogeny). (Young and Trask 2007, Shi and Zhang 2007) Tato ztrata funk¢nich genii
by poté mohla naznaCovat ztratu vyznamu této receptorové skupiny u danych druht.

Ze srovnani s morfologickymi studiemi je patrné, Ze velikost vomeronasalniho organu

pozitivné koreluje s VIR genovym repertoarem, jak jiz zminuji vyse. (Grus et al. 2005)
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3.3. Evolu¢ni trendy genu olfaktorickych receptorta u skupiny Laurasiatheria

Placentalni savci se zacali diversifikovat okolo rozhrani kiidy a terciéru. V ramci skupiny
Laurasiatheria probé¢hla diversifikace vSech skupin ptfed 85-77 mil. lety. Prvni skupinou
z Laurasiatheria, ktera se oddé¢lila od ostatnich, byli hmyzozravci (Eulipotyphla) a po nich
nasledovali letouni (Chiroptera). Nasledujici skupiny jsou tézko definovatelné v ramci
casového oddéleni. Lze vSak specifikovat nasledujici trendy. Lichokopytnici (Perrisodactyla)
a sudokopytnici (Cetartiodactya) jsou sesterské skupiny. Sesterskymi skupinami jsou také
Selmy (Carnivora) a luskouni (Pholidota). (Zhou et al. 2012)

Vyvoj senzorickych receptori se u savci skupiny Laurasiatheria zna¢né lisi, disledkem
¢ehoz jsou v soucasnosti patrné velké rozdily mezi jednotlivymi liniemi.

Smérem od posledniho spole¢ného predka Selem, kopytnikd (Ungulata) a letount jsou
patrné dva rozdilné trendy. U Selem byl zaznamenén rozvoj a nariist senzorickych receptort,
zatimco u letouni tomu bylo naopak. (Tsagkogeorga et al. 2017) Po oddéleni netopyrii
nasledoval ubytek funkénich gent, ktery se projevil na souc¢asnych nizs§ich poctech OR gent
u veétsiny zastupcu tohoto fadu (Dong et al. 2017). V ramci fadu letount byl poté opétovny
nartist ¢ichovych schopnosti u celedi Pteropodidae (Tsagkogeorga et al. 2017) a naopak
k ubytku a malému naristu gent doslo u ¢eledi Rhinolophidae. (Dong et al. 2017)

Pozitivni selekce OR genti u skupiny Selem podpofila vyvoj OR genového repertoaru
a ovlivnila rozdily ve schopnosti ¢ichu (Quignon et al. 2012). Diky tomu je u Selem patrna
dobra schopnost Cichu. I mezi Selmami vSak doslo k mirné redukci €ichu. Doslo k tomu pfi
oddéleni kockotvarnych a psotvarnych Selem. Posledni spole¢ny ptedek kockotvarnych
a psotvarnych Selem mél kolem 826 OR geni, nasledn¢ vSak doSlo u spolecného predka
kockovitych k redukci na 729 OR genti. (Montague et al. 2014)

Rozdilné procesy poté prob&hly v ramci linie Cetartiodactyla. Zatimco u terestrickych
sudokopytnikll je patrna expanze Cichovych receptorii odrazejici se hlavné u tura domaciho
nebo prasete domaciho (Nguyen et al. 2012, Lee et al. 2013), u vodnich kytovcl je tomu
naopak. Pfestoze l1ze pozorovat v priibéhu evoluce jak u tura, tak u prasete trend zvySujiciho
se poctu gend olfaktorickych receptorti, tak toto navySeni sebou neneslo zvySeni poctu
genovych shluki, ale pouze navySeni gent v nich obsazenych (Nguyen et al. 2012, Lee et al.
2013).

Typickym ptikladem redukce a pseudogenizece v ramci skupiny Laurasiatheria je redukce

¢ichu u kytovct, kterd probéhla po jejich sekundarni adaptaci na vodni prostfedi béhem
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eocénu. Cich viak stale ziistal u nékterych druhti zachovan a téméf uplné ztrata poté probéhla

pouze u podiadu Odontoceti. (Kishida and Thewissen 2012)

3.4. Srovnani olfaktorickych struktur s genovym olfaktorickym repertoarem

Velikost olfaktorickych struktur je pod dvéma rozdilnymi evolu¢nimi procesy (Nummela
et al. 2013). Jedna se o kompromis mezi ndro¢nosti pro metabolismus a schopnosti ¢ichu. Pro
lepsi schopnost Cichu je vyhodné&jsi vétsi velikost, avSak z hlediska Setfeni energie je tomu
naopak. (Nummela et al. 2013)

Diilezitou roli pfi srovnavani olfaktorickych struktur mezi savci hraje absolutni velikost
olfaktorického organu. Jeden ze zpusobl méieni této velikosti je pies uréeni rozmeéru
etmoidalni kosti, na kter¢ je ulozen olfaktoricky organ. (Pihlstrom et al. 2005)

Ke srovnani olfaktorickych struktur mezi savci maze slouzit tzv. zbytkova velikost
(residual size), kterd udava velikost olfaktorického orgédnu v pomeéru k typické velikosti
usavell se stejnou télesnou hmotnosti. Diky této velikosti se poté mohou srovnavat
olfaktorické struktury u savcti podobnych hmotnosti. (Nummela et al. 2013)

Jak v ramci hlavniho olfaktorického systému, tak i ptidatného, existuje pozitivni korelace
mezi poctem genil olfaktorickych receptori a stavbou a velikosti olfaktorickych struktur
(Pihlstrom et al. 2005, Wang et al. 2010). Rozdil mezi dvéma systémy spociva v absolutni
arelativni velikosti, kdy hlavni olfaktoricky systém podléha selek¢nimu tlaku v absolutni
velikosti a vomeronasalni systém naopak v relativni velikosti. U hlavniho systému se jedna
o souvztaznost mezi celkovym poctem a poctem funkénich OR gent a velikosti ethmoidalni
oblasti. U pfidatného systému byla prokazéana souvislost mezi pomérem funkénich VIR geni
a délkou a anatomickou komplexitou vomeronasalniho organu. Je tedy pravdépodobné, Ze se
genetické a anatomické rozméry téchto systémt formovaly pod vlivem ptirodniho vybéru
spoleéné. Na propojenost obou systémll poukazuje pozitivni vztah mezi délkou
vomeronasalniho orgédnu a poctem OR genli nebo mezi délkou vomeronasalniho organu
a velikosti etmoidalni oblasti. (Pihlstrom et al. 2005). Selekce na vétsi povrch obou epiteld
mohla vést k zvétSeni nosni dutiny a mohla ovlivnit absolutni velikost vomeronasalniho

organu a ethmoidalni oblasti. (Garrett and Steiper 2014)

3.5. Trade-off mezi smysly

Dobra schopnost ¢ichu se vyvinula hlavné v zavislosti na jeho upotiebeni. V pribehu

vyvoje savcl doSlo k jakémusi kompromisu ve vyuziti jednotlivych smysld. K témto
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adaptacim dosSlo v souvislosti se selek¢nimi tlaky, které jsou charakteristické pro ptislusné
habitaty, které jednotlivé skupiny obyvaji. (Nummela et al. 2013)

Korelace mezi kvalitou ¢ichu a zraku je vyrazné patrnd u pozemnich (terestrickych)
a stromovych savci. U pozemnich savcti je Cich oproti zraku vyvinutéjsi, zatimco
u stromovych savci je to naopak. Ze stromovych savcl je vyjimkou luskoun obecny (Manis
stromové¢) maji ¢ich oproti zraku méné vyvinuty. (Nummela et al. 2013) Je mozné, ze horsi
Cich oproti zraku mize byt zplsoben vznikem barevného vidéni. Tvorba cichovych
pseudogenti (nefunk¢nich genti) probéhla u primati starého svéta a tzkonosych primati
ve stejné dob¢ jako vznik barevného vidéni. (Gilad et al. 2004) Je tedy mozné, Ze vznik tohoto
vidéni je i na ukor feromonové komunikace. (Grus et al. 2005)

Létajici a vodni savci maji méné patrnou zavislost mezi ¢ichem a zrakem, kdy u 1étavych
savcl je to rozdilné a u vodnich je o trochu vyrazngjsi zrak. U létavych (fadu Chiroptera) je
vztah mezi ¢ichem a sluchem podobny jako vztah ¢ichu se zrakem. (Nummela et al. 2013)
U vodnich je vSak vyraznéjsi sluch (Hayden et al. 2010).

Kompromis mezi smysly mize byt také ovlivnén potravni specializaci savcii. Z tohoto
pohledu se savci déli na masozravce, bylozravce, vSezravce a hmyzozravce. Terestricti
masozravci maji stfedni az veétsi zrakové a Cichové organy, zatimco vodni masozravci
(rybozravi) maji 1épe vyvinutéjsi zrak nez ¢ich. U bylozravct a vSezravcl neni zadné korelace
v zévislosti na jejich potravni specializaci. Evolu¢ni trendy v ramci senzorickych organt jsou
vSak v nékterych ptipadech u téchto skupin podobné jako u masozravci. Lze to vysvétlit

koevoluci spojenou s vyznamem c¢ichu pro vztah mezi predatorem a kofisti. U hmyzozravct

vvvvvv

4. Vliv ekologické diferenciace savci na ¢ich

Je pravdépodobné, ze mimo fylogenetické vztahy a stochastické jevy hraje roli v tvorbé
olfaktorického genového repertoaru a obecné schopnosti ¢ichu také ekologicka specializace
(Hayden et al. 2010). Z tohoto hlediska lze savce délit na pozemni, podzemni, stromové
a létajici (obyvajici vzdusny prostor) a vodni. (Nummela et al. 2013, Hayden et al. 2010) Vliv
ekologické adaptace na Cich lze vSak wuréit pouze u olfaktorickych receptort,
u vomeronasalnich zadny takovy trend patrny neni (Young et al. 2010).

Je pravdépodobné, ze k ekologické adaptaci jsou ptizpisobeny i1 odlisné OR rodiny (viz

obr. 9). Pro letouny (netopyry) jsou napiiklad typické rodiny 1/3/7 a 5/8/9 (viz obr. 8).
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Naopak u vodnich savcii byl prokézan zvySeny vyskyt rodiny 2/13. Hlavni slozkou OR gent

u savctll poté zastupuji geny z rodin 6/4 a 10. (Hayden et al. 2010)
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Obr. 8 Znazornéni olfaktorickych rodin u jednotlivych
skupin savcl. (Hayden et al. 2010)
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Obr. 9 Rozmisténi OR rodin 1/3/7, 5/8/9,
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cervena terestricti, zelena obojzivelni,
modra vodni. (Hayden et al. 2010)
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Rozvoj schopnosti ¢ichu a tedy 1 expanse olfaktorickych genti souvisi mimo jiné s adaptaci
savell k noCnimu zpisobu zivota. (Gerkema et al. 2013* Wang et al. 2010) Je
pravdépodobné, ze no¢ni savci maji lepsi schopnost ¢ichu (mimo jiné i hmatu nebo sluchu)
nez zraku. Toto tvrzeni podporuje fakt, Ze u no¢nich savct bylo prokazano v priméru kolem
1400 OR gent, zatimco u dennich pouze kolem 600 OR gentli. Zvyseny pocet ¢ichovych genti
se vyskytuje také u ostatnich rodin, jako jsou VIR, V2R a TAARS genové rodiny. Zaroven
byl u no¢nich savcii prokdzan komplexnéjsi olfaktoricky i vomeronasalni systém. (Wang et al.
2010)

Ptikladem adaptace na noc¢ni zplisob zivota spojeny s ¢ichem mohou byt primati, u kterych
klesa pocet olfaktorickych genii a komplexita vomeronasalniho organu smérem od nocnich
strepsirhinnich po denni hominoidy. Je také pravdépodobné, ze vyvoj trichromatického vidéni
potlacil schopnost ¢ichu. (Gilad et al. 2004)

Nejvétsi degradace Cichu, ztrata funkénich OR gend, v zavislosti na ekologické adaptaci se
projevila u vodnich savcli a v mensi mife poté také u obojzivelnych savci (Hayden et al.
2010). Jedna se predevsim o kytovce, sirény a nékteré zastupce Selem z placentalnich savci
a ptakopyska z ptakofitnych. Spolu s tim souvisi i redukce olfaktorickych struktur. (Pihlstrom
2008)

Jak uvadim vyse, u vodnich savci byla zjisténa prevazujici jedna rodina OR gent (2/13),
ktera se u ostatnich savcl vyskytuje vyrazné méné. Je tedy mozné, Ze tato skupina je bud’
specializovand na pachy prendsené vodou, anebo neni vyznamna pro Cich. (Hayden et al.
2010)

Z vodnich savct jsou u skupiny Laurasiatheria zastoupeni kytovei a vodni Selmy
(ploutvonozci). Ob¢€ skupiny maji terestrické ptibuzné (u kytovct jsou to sudokopytnici).

U kytovcet (Cetacea) byla prokazana vysoka pseudogenizace, pramerné 70% OR gent jsou
pseudogeny. Naopak u sudokopytnikli je pomér pseudogenti vyrazné nizsi (17%), coz sveédci
o rozsahlé pseudogenizaci po oddéleni téchto dvou vétvi a adaptaci kytovcl na vodni
prostredi. (Kishida et al. 2007, McGowen, Clark and Gatesy 2008)

Jinak je tomu ovSem u Selem. Zastupci Selem nejsou plné vodnimi savci, ale jsou zavisli
také na pevnin€. Schopnost ¢ichu je u nich redukovana vyrazn€¢ méné nez u kytovcu.
Ploutvonozci (konkrétn€ lachtan) nemaji pomér pseudogenti vici svym terestrickym
piibuznym vyrazné vyssi (pouze o 10%). (Hayden et al. 2010, Kishida et al. 2007) Horsi
schopnost ¢ichu u obojzivelnych Selem také doklada redukce olfaktorickych struktur (hlavné

olfaktorického bulbu). (Gittleman 1991, Pihlstrém 2008)
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Z toho vyplyva, ze je mozné, ze kytovci, ktefi se zcela adaptovali na vodni prostiedi,
ztratili z divodii nepotiebnosti téméf vSechny OR geny. Postupnou ztratu ¢ichu u kytovca
také podporuje redukce nebo absence olfaktorickych struktur (Pihlstrom 2008). Je tedy
ziejmé, ze Cichové geny, které se vyvinuly u terestrickych savcd, maji maly vyznam ve
vodnim prosttedi. (Kishida et al. 2007)

Feromonovéa komunikace zprostiedkovand pfes vomeronasalni systém je u vodnich nebo
obojzivelnych savci vyrazné redukovdna. U kytoved vymizela upln€, coz dokladaji
1 chybéjici vomeronasalni struktury. U ploutvonozcu je vSak prevazné zachovana. (Yu et al.

2010)

5. Senzorické schopnosti ¢ichu u savci skupiny Laurasiatheria

V této kapitole se zamétim na jednotlivé linie saveil v rdmei skupiny Laurasiatheria a jejich
senzorické cCichové schopnosti. U nékterych skupin jsou c¢ichové schopnosti vice

prozkoumané, u nékterych zatim pouze okrajove.

5.1. HmyzozZravci (Eulipotyphla)

Literatury popisujici senzorické schopnosti u hmyzozravci je velmi malo. Studie
zamétujici se konkrétné na hmyzozravce pifimo neexistuji, tyto poznatky tak vychazeji vzdy
ze studii vice skupin savcu.

U celedi jezkovitych (Erinaceidae), konkrétné u jezka zadpadniho (Erinaceus europaeus), se
nachazi relativné nizky pocet funkénich olfaktorickych gent, ktery by fadil tuto skupinu mezi
mikrosmatické savce, avSak pocet funk¢nich gent u celedi rejskovitych (Soricidae) je vyrazné
vyssi. Olfaktoricky genovy repertoar je u jezka slozen zcelkem 625 OR genl, ztoho
jenecelych 300 gend funkénich, maji tedy i vys$§i miru pseudogenizace (asi 55%).
U rejskovitych, konkrétné¢ rejska obecného (Sorex araneus), bylo naopak nalezeno asi
1020 funkénich genli z celkového poctu 1778 OR genil, pomér pseudogent je u nich tedy
niz$i (ast 45%). (Hayden et al. 2010) Toto ¢ichové rozdé€leni také koresponduje se srovnanim
olfaktorickych struktur u rejskovitych a jezkovitych (zaroven s krtkovitymi, pro které nejsou
udaje o poctu olfaktorickych genil). U jezkovitych jako u jedinych z hmyzozravci je
olfaktoricky bulbus méné¢ komplexni a tim podporuje zhorseni ¢ichu. (Byrum 2004)

Jinak je to ovSem s vomeronasalnimi receptory. Hmyzozravci maji pomérné vysoky pocet
genli vomeronasalnich receptort VIR. U jezkovitych bylo prokdzéno asi 65 funkénich VIR
gendl a u rejskovitych asi 77 VIR genll. Zaroven je u obou druht pomérné nizky pomér
nefunkcnich gent, kolem 30 — 40%. (Young et al. 2010)
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Expanze olfaktorického systému u rejskovitych probéhla pravdépodobné v souvislosti

s redukci zrakového systému. (Byrum 2004)

5.2.  Letouni (Chiroptera)

Letouni se déli na dva podiady, kalon¢ (Megachiroptera) s jedinou cCeledi kalonovitych
(Pteropodidae) a netopyry (Microchiroptera). Letouni se fadi pfevdazné mezi mikrosmatické
savce, presto i u nich hraje ¢ich vyznamnou roli pfi vyhledavani potravy (konkrétné je
dilezity u frugivornich netopyri Starého Svéta pti hledanich zralého ovoce), uniku pted
nebezpecim nebo pii komunikaci matky a mladéte (Dong et al. 2017). Pocet funkénich genta
olfaktorickych receptorti se u nich pohybuje mezi 100 az 500 OR geny (Dong et al. 2017)
a mira pseudogenizace mezi 10 — 50%. Mira pseudogenizace vSak neni zavisld na zddném
ekologickém ani evoluc¢nim trendu. (Hayden et al. 2014, Hayden et al. 2010)

Schopnosti olfaktorické komunikace u netopyrt mohou byt propojeny také se schopnosti
echolokace anabizi se tedy teorie trade-off mezi témito dvéma smysly. Podle studie
(Tsagkogeorga et al. 2017) bylo zjisténo, ze u posledniho spole¢ného predka kalonovitych
(u druhti bez echolokace) probéhla expanze OR genli a naopak u posledniho spole¢ného
ptfedka Yangochiroptera (u druhl s echolokaci) tato expanse neprobchla. AvSak podle
pseudogenizace OR gent neprobehla v zavislosti na echolokaci (Hayden et al. 2014, Young et
al. 2010). Tento trend je patrny také u feromonové komunikace. Dokladem toho jsou
napiiklad na jedné stran¢ netopyfi ¢eledi Phyllostomidae (listonosoviti) (Hayden et al. 2014)
s vyvinutym vomeronasalnim organem a vyuZivajici echolokaci. Na druhé strané€ jsou poté
kalonoviti (Hayden et al. 2014), z kterych nékteti ztratili jak echolokaci, tak nékteti nemaji
funk¢ni V1R receptory ani vomeronasalni organ. (Young et al. 2010)

Podobné jako u primat je i u netopyri velmi vysoka variabilita ve vomeronasalnich
genovych repertodrech. U nékterych druhi je genovy repertoar zcela redukovan a chybi
u nich 1 vomeronasalni organ (Young et al. 2010), u n¢kterych zastupci je naopak dolozena
pritomnost vomeronasalnich genti i struktur, a tudiz i potencionalni schopnost vyuzivat
feromonovou komunikaci. Funkéni vomeronasalni systém (funkéni pfenos signalu) se nachéazi
u nékterych druhti skupiny Yangochiroptera (konkrétn¢ napiiklad Phyllostomidae), zatimco
u skupiny Yinpterochiroptera je pfevazné nefunkéni (Zhao et al. 2011), coz je také podpoieno
absenci €1 pfitomnosti vomeronasalniho organu (Bhatnagar and Meisami 1998). (Hayden et

al. 2014)
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Jak zminuji vySe, trendy ve vyvoji (absenci ¢i pfitomnosti) vomeronasalnich genua
a struktur nelze vysvétlit teorii trade-off mezi ¢ichem a echolokaci (viz obr. 11). Podle
(Hayden et al. 2014) muaze byt diverzita v po¢tu vomeronasalnich genii u netopyrt dana
pierozdélenim funkce mezi olfaktorickymi a vomeronasalnimi receptory, kdy ulohu
feromonové komunikace mohly ptevzit pravé olfaktorické receptory. Naproti tomu podle
studie (Young et al. 2010) schopnost feromonové komunikace u nékterych druhti vymizela
nezavislou ztratou. Dokladem toho muze byt spojeni TAAR receptort s pohlavnim vybérem
jedinct (zajistuje feromonova komunikace) (Santos et al. 2016).

V ramci potravni diferenciace lze sledovat urcité¢ trendy v rozmanitosti olfaktorického
repertoaru. U celedi Phyllostomidae doSlo u frugivornich netopyrt k expanzi rodin
1/3/7a2/13 a rodina 5/8/9 u nich ma menSi vyznam oproti ostatnim netopyrim.
U frugivornich netopyr skupiny Yinpterochiroptera lze také pozorovat expanzi a Ubytek
téchto rodin, ktery je navic spojen s pseudogenizaci u ostatnich rodin. (Hayden et al. 2014,

Hayden et al. 2010)

@ Animalivorous
O Plant-visiting @ Echolocation @ Has VNO
@ Fruit specialist O No echolocation O No VNO Morpholology
Diet Echolocation  VNO
_: Eumops auripendulus Eau @ (] o 1 Molossidae
Myotis lucifugus Miu 9] ) (o] 1 Vespertilionidae
Trachops cirrhosus Tei 2 o ®
E Lophostoma silvicola Lsi 6] 2] @
Vampyrum spectrum Vsp ] o) @
Phyllonycteris poeyi Ppo (o] o @
Erophylla bombifrons Ebo (o] o ®
Leptonycteris curasoae Leu (o] (5] ® ?
Anoura geoffroyi Age (o] 9] ® <
Vampyrodes caraccioli Veca L] 2] o Phyllostomidae §-
Platyrrhinus helleri Phe o L] o S
Artibeus jamaicensis Aja o Q ® =
Stumira tildae Sti ) =] @ C]
— Carollia perspicillata Cpe (o] [ ] 8
Desmodus rotundus Dro @ Q@ o
Macrotus californicus Mca ) @] ]
Pteronotus pamellii Ppa @ 9] ® 1 Mormoopidae
Thyroptera tricolor Ttr &) 9] (o] 1 Thyropteridae
L Emballonura atrata Eat 8] o (o} 1 Emballonuridae
Rhinolophus hipposideros ~ Rhi =] o o . . i
Rhinolophus ferrumequinum  Rfe ] @ o I Rhinolophidae 1
Craseonycteris thonglongyai Cth @ ) (o] 1 Craseonycteridae | @
 — Nyctimene albiventer Nal [s) (o] (o} 8
Cynopterus sphinx Csp 2] o (o] : -
Pteropus rayneri Pra @ (o] (o] Pteropodidae 1_%,
E Pteropus giganteus Pgi ] (o] (o} 3
Rousettus lanosus Rla &} (o] (o}
Obr. 11 Fylogeneticky strom letount s jejich potravnimi specializacemi, pfitomnosti ¢i absenci echolokace a
vomeronasalniho organu. (Hayden et al. 2014)
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5.3. gelmy (Carnivora)

U tadu Selem se schopnost ¢ichu mezi riiznymi fylogenetickymi liniemi 1i8i. Jak jiz zminuji
vyse, nachazi se zde mimo klasickych terestrickych druhti také obojzivelné Selmy, u kterych
byla schopnost ¢ichu zna¢né redukovana. Pro terestrické Selmy je Cich z hlediska potravni
specializace dulezity a fadi se tedy mezi makrosmatické savce, jako vétSina savcet.

Nejvice zdokumentovanym a popsanym je olfaktoricky genovy repertoar a obecné ¢ich
u psa. Udaje o dalsich druzich $elem jsou velmi sporadické (véetné vodnich Selem).

Dokladem dobré schopnosti ¢ichu u psa je pomérné vysoky genovy repertoar
olfaktorickych receptorti, ktery je tvofen celkem asi 1200 OR geny (brano i s pseudogeny).
(Olender et al. 2004) Pomér pseudogenli je u psa pomérné nizky, kolem 20% (asi
220 pseudogentl). Nachazi se u néj také velky pocet olfaktorickych podrodin (kolem 300) ze
vSech znadmych olfaktorickych rodin, coZ dokladd druhové specifickou diversifikaci OR
repertoaru v dusledku pozitivni selekce. Velka druhové specificka diversifikace repertoaru
muze byt nasledkem chovu jednotlivych plemen pst. (Quignon et al. 2005) DalSim faktorem
dokladajicim dobrou schopnost ¢ichu je vysoky polymorfismus OR genil, podle které¢ho lze
vysvétlit 1 odlisné schopnosti ¢ichu u jednotlivych plemen (Quignon et al. 2012, Robin et al.
2009).

Ur¢ity vliv na olfaktorické geny méla i domestikace psa z vlka. Ve studii (Chen, Irwin and
Zhang 2012) byl popsan rozdil vlivu selekce na OR geny mezi psy a vlky. Bylo zde
prokézano, Ze selekce plisobi na domestikované psy jinak nez na vlky a odrazi se to pravé na
olfaktorickych genech a potazmo na jejich ¢ichovych schopnostech. (Chen et al. 2012)

Schopnost Cichu se v rameci terestrickych druhtt mirné€ 1i§i. Mimo zastupce psotvarnych
Selem (psa) byl zjistén olfaktoricky genovy repertoar také u zastupcli kockotvarnych Selem,
kocky domaci (Felis silvestris catus) a tygra. U téchto kockovitych zastupcii je primérny
pocet funk¢nich OR gent niZ§i a mira pseudogenizace vySsi neZ u psa (viz obr. 10).

U domestikovanych kocek je olfaktoricky repertoar tvoten kolem 1050 OR geny, z toho asi
(konkrétné u tygra) bylo zjiSténo celkem 980 OR gent, pomér pseudogent je vSak niZsi, asi
27% (267 pseudogent). (Montague et al. 2014)

Prestoze terestrické Selmy disponuji velmi rozvinutym olfaktorickym repertoarem, jinak je
tomu u Selem vodnich, jak je jiz zminéno vySe. Konkrétné u lachtana bylo doposud prokazano
pouze kolem 20 funkcénich OR gent, avSak mira pseudogenizace neni tolik vysoka, kolem

37%. (Kishida et al. 2007)
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Obr. 10 Evoluce ¢ichovych receptort s vyznacenym predkem
Selem, dale predkem celedi kockovitych a nejnize predek
podceledi malych koc¢ek. (Montague et al. 2014)

Velmi odlisny je u terestrickych Selem genovy repertodr vomeronasalnich receptort,
konkrétn¢ VIR. U psa bylo identifikovano pouze 8 funkénich (Young et al. 2005) z celkem
83 VIR gend, zatimco u kockovitych pfes 20 funkénich ze 75 VIR gend. (Montague et al.
2014, Young et al. 2010) Je zvlastni, ze u pst se nachdzi méné¢ VIR genl neZ u kocek, kdyz
1 psi vyuzivaji feromonovou komunikaci (znackovani izemi pomoci moci a jeji nasledné
rozeznavani). (Young et al. 2010) Podle studie (Young et al. 2010) vSak mensi VIR genovy
repertodr u psa nesouvisi s jeho domestikaci.

Mimo vomeronasalnich receptorovych geni VIR byl také u psa identifikovan repertoar
V2R gend, ktery se vSak skladd pouze z pseudogent, asi 9.

Rozdily v poctech vomeronasalnich a olfaktorickych receptorovych genti mezi témito
dvéma liniemi Selem lze vysvétlit nékolika zptisoby. Obecné nizky pocet vomeronasalnich
receptort (VIR 1 absence V2R) u psa mlZe naznacovat pokles vyznamu feromonové
komunikace nebo piipadné ptevzeti této funkce OR geny. (Young and Trask 2007) Tyto
rozdily vSak mohou byt dany 1 genomickym trade-off , kdy u kockovitych Selem je 1épe

vyvinutd feromonova komunikace na tkor olfaktorické (s OR geny). (Montague et al. 2014)

5.4. Luskouni (Pholidota)

Luskouni tvofi skupinu, kterd mezi ostatnimi faddy Laurasiatheria vynikd svymi

vlastnostmi. Mimo jejich unikatni pokryv téla maji velmi slaby zrak, ktery je kompenzovan
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vynikajicim ¢ichem. (Choo et al. 2016, Nummela et al. 2013) Bohuzel literatury k této
skupiné je velmi malo.

Prestoze u nich hraje Cich dulezitou roli, maji pouze Sest olfaktorickych rodin, coz miize
naznacovat relativné malou rozmanitost (Choo et al. 2016). Mimo jiné maji také v porovnani
s ostatnimi savci relativné vétsi olfaktorické struktury. Jejich ¢ichové schopnosti jsou kromeé
jiného pravdépodobné ovlivnény potravni specializaci (vyhledavani termitich a mravencich

kolonii). (Imam et al. 2017)

5.5. Lichokopytnici (Perissodactyla)

Stejné jako u hmyzozravcu, tak 1 u lichokopytnikli je pomérné malo literatury zamétené na
senzorickou stranku c¢ichu specificky u této skupinu. Pro lepsi pochopeni senzorického
fungovani ¢ichu by bylo tfeba dalSich detailnéjsich studii.

Znamy pocet olfaktorickych genti je z lichokopytnikli pouze u koné domdaciho (Equus
caballus). Pocet funkcénich geni u kon€ je pres 1000 OR genl s pfibliznou mirou
pseudogenizace kolem 50%, coz z n¢j ¢ini makrosmatického savce s velmi dobie vyvinutym
¢ichem. (Niimura et al. 2014, Wang et al. 2010)

Pocet vomeronasalnich receptori VIR je zndmy také pouze u koné. Ma kolem
35 funkénich genli z celkového poctu kolem 90 gent (pomeér pseudogent je kolem 60%).

(Young et al. 2010)

5.6. Sudokopytnici (Cetartiodactyla)

Sudokopytnici jsou velmi variabilni skupinou, k niz patfi mimo terestrickych druhli také
obojzivelni hrochoviti a jejich nejblizsi pfibuzni vodni kytovci (viz nize).

Studie vazajici se k ¢ichovym senzorickym schopnostem u terestrickych sudokopytnikii
jsou zaméiené prevazné na piezvykaveé sudokopytniky (naptiklad koza domaci nebo skot).

Sudokopytnici jsou makrosmaticti savci, a jejich olfaktoricky repertoar je tedy pomérné
velky. U skotu (rod Bos) se nachazi celkem 1071 OR genli, ztoho 811 funkénich
a 190 pseudogenii. Pomér pseudogenti je u nich tedy relativn¢ nizky (18%). U skotu je také
velmi rozmanity OR repertoar, ktery se sklada ze vSech 18 OR rodin (tfidy I a II) a asi
270 podrodin. Svou rozmanitosti pied¢i naptiklad myS domadci (zéstupce hlodavcll), na
druhou stranu u psa (viz u Selem) nebo prasete (viz nize, rod Sus) je tato rozmanitost vetsi.
Diversifikace OR repertoaru by mohla byt ovlivnéna potravni specializaci, coz by mohl
dokladat pocet spolecnych OR genti u rodl skotu a prasete (63), zatimco u skotu a psa je to

pouze 17. (Lee et al. 2013) Rozmanitost OR genii s 340 podrodinami u prasete je tedy vyssi
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nez u skotu, avS§ak mimo ni maji také celkové vyssi pocet OR gent a to asi 1301 OR genti.
Z toho 1113 OR gent je funkcnich a pouze 188 (asi 14%) OR genil jsou pseudogeny. Na
rozdil od skotu je vSak u nich zastoupeno pouze 17 OR rodin, chybi jedna rodina z tfidy I.
Velkd rozmanitost a velikost OR repertodru naznacuje, Ze maji prasata velmi rozvinuty
¢ichovy systém a jsou schopna rozeznat velké mnozstvi odliSnych pacht. (Nguyen et al.
2012) Je vsak pravdépodobné, ze schopnosti ¢ichu byly u domestikovaného prasete oproti
jeho divokym ptibuznym redukovany, coz naznacuje vétsi vyuziti ¢ichu (potieba rozliSeni
vetsi skaly pachll) u volné Zijicich jedinct (Maselli et al. 2014%*). U prasete 1ze také sledovat
trend adaptace OR repertoaru na odlisné environmentalni podminky v ramci jeho druhového
geografického rozriznéni (Paudel et al. 2015).

Geny vomeronasalnich receptorii jsou u sudokopytnikii pomérné hojné zastoupeny.
Z ptezvykavych bylo zjiSténo u skotu (rod Bos) asi 34 (Kubo, Otsuka and Kadokawa 2016,
Grus et al. 2005), u kozy domaci (Capra hircus) 23 a u ovce doméaci (Ovis aries)
21 funkénich VIR gent. (Ohara et al. 2009) Oproti tomu u zastupcti nepiezvykavych se
nachazi pomérné méné vomeronasalnich receptorti, zejména u prasete (rod Sus) je to pouze
10 funkénich VIR genil z celkového poctu 25. Pravdépodobny mensi vyznam feromonové
komunikace u prasat podporuje i tenci vrstva senzorického epitelu nez u skotu. (Dinka et al.
2016) U dalsiho zastupce sudokopytnikti (Celedi velbloudovitych), lamy (rod Vicugna), je
kolem 20 funk¢nich VIR genti. Mira pseudogenizace je u lamy poté vyssi (asi 70%) nez
u skotu (asi 55%). (Young et al. 2010, Grus et al. 2005)

V ramci VIR repertoaru hraji dilezitou roli pfi pochopeni mozZnosti fungovani feromonové
komunikace pravé sudokopytnici, konkrétné prezvykavci. U jejich zastupclh (kozy, ovce
a skotu) jsou si VIR geny velmi podobné a zachycuji tedy i podobné feromony. Je to dano
vysokym pomérem ortolognich gent (genu vzniklych speciaci ze spole¢ného genu), skot mé
s ovci a kozou podobnych vice nez 70% téchto genil (asi 23), zatimco koza s ovei ma stejnych
19 gentli (60%). (Ohara et al. 2009) Jak je naznacCeno ve studii (Ohara et al. 2009), mohlo by
to byt zplsobeno potiebou zachytit evoluéné zachovalé pachy, které jsou pro tyto druhy
zivotn¢ dulezité. Zaroven pravé VIR receptory u kozy dokazuji propojenost hlavniho
a pfidatného systému, protoze vSechny se nachédzeji jak v hlavnim epitelu, tak ve
vomeronasalnim orgénu, a tudiz chemické informace zprostfedkovana pres VIR receptory je
pienasena obéma systémy. (Ohara et al. 2009, Wakabayashi et al. 2002, Wakabayashi et al.
2007) Tento jev se nachazi také v mensi mife u skotu (Kubo et al. 2016). Podobnost mezi
repertoary vomeronasalnich genil u sudokopytnikli naznacuje podobné uspotadani VIR geni

do shlukti u skotu a prasete (Dinka et al. 2016).
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U obojzivelnych sudokopytniki, tedy u ¢eledi hrochovitych (Hippopotamidae), je celkovy
olfaktoricky repertoar velmi nizky pfiblizujici se svym poctem ke kytovcim. Celkovy
OR repertoar se u nich sklada z priblizné 50 OR genti s mirou pseudogenizace asi 12%. Je zde
tedy patrny trend castecného piechodu na vodni zivot a roli mize hrat i jejich piibuznost

s linii kytovcu. (Hayden et al. 2010)

5.6.1. Kytovci (Cetacea)

Kytovci se déli na dvé skupiny, Odontoceti (ozubeni) a Mysticeti (kosticovci) (Springer et
al. 2003). Mnoho OR gent ztratilo u kytovci svou funkci jiz pfi oddéleni kytovcl od jejich
terestrickych piibuznych a adaptaci na vodni prostfedi (Kishida et al. 2007, Hayden et al.
2010). Presto poté probéhla jesté jedna rozsahla pseudogenizace OR gent pii déleni kytovci
do dvou linii (Kishida et al. 2007). Ozubeni ztratili ¢ich témét uplné, zatimco u kosticovell
zustal ¢astecné zachovan. (Kishida and Thewissen 2012, McGowen et al. 2008)

Nejvétsi zastoupeni u kytovett ma OR genova rodina 10. Jsou u nich vSak zastoupeny také
dalsi rodiny véetné rodiny typické pro vodni savce 2/13 (dale 1,4-13). (McGowen et al. 2008)
Pocet funk¢nich genti a pomér pseudogenti se u téchto dvou skupin kytovci velmi lisi.
Zatimco u ozubenych je pomér pseudogenli kolem 85%, tak u kosticovct je kolem 50%.
Tomu poté odpovida také pocet funkénich gent, ktery je celkov€é u kytoved nizky.
U kosticovct se nachazi kolem 10 funk¢nich gend. (McGowen et al. 2008, Kishida et al.
2007, Thewissen et al. 2011) U ozubenych poté v priméru kolem 2 funk¢nich geni
(u n€kterych je to vice, u nekterych neni funkéni zadny). (McGowen et al. 2008) Rozdilné
schopnosti €ichu také dokladaji redukované olfaktorické struktury. U kosticovcll je doloZen
maly olfaktoricky bulbus, zatimco u ozubenych olfaktorické struktury zcela chybi. (Pihlstrom
2008)

Rozdil u téchto dvou skupin je podle studii (Kishida and Thewissen 2012) a (Thewissen et
al. 2011) dan ekologickou adaptaci velryb, které se na rozdil od ostatnich zivi jako filtratofi
(potravou je krill, vydavajici pach, ktery velryby zachycuji nad hladinou mote). Tento rozdil
je tedy zpiisoben spiSe potravni specializaci nez vznikem echolokace. Zaroven vzhledem
k odliSnému prostfedi vyuziti ¢ichu a echolokace, tedy nad vodou a pod vodou, je
nepravdépodobnd kompenzace ¢ichu echolokaci. Vyrazna redukce OR gentl je tedy u kytovcl
déna ptedevSim jejich adaptaci na vodni prostfedi a expanse jinych smysli (chut nebo

echolokace) dokazuje mensi vyznam ¢€ichu. (Hayden et al. 2010, Kishida et al. 2007).

28



6. Zavér

Mira schopnosti Cichu se u zivocichl odrazi ve velikosti a rozmanitosti jejich ¢ichového
genového repertoaru. Zivodichové, potazmo savci, ktefi se svym zptsobem Zivota spoléhaji
ve velké mife na ¢ich, maji také vétsi genovy repertoar olfaktorickych receptort, zatimco
savci, kteti spoléhaji i na ostatni smysly, maji téchto genti mén¢.

Velikost repertoaru Cichovych gent, respektive jejich mnozstvi, je jasn¢ definovanym
znakem. Na druhou stranu rozmanitost se odrazi v odliSném zastoupeni ¢ichovych rodin, které
se mohou profilovat podle riznych adaptaci. K tomuto tvrzeni a také pro lepsi porozuméni
senzorické stranky Cichu, a tedy schopnosti Cichu jako takové, by bylo zapotiebi dalSich
detailnich studii jednotlivych druhii savct s uptesnénim jejich ¢ichovych genovych rodin.

V ramci vyvoje schopnosti ¢ichu zalozeném na senzorickych vlastnostech hraji dilezitou
roli pseudogeny. Mimo jiné lze totiz podle nich sledovat vyvoj, presnéji redukci Cichu,
pripadné urcit ptic¢iny, které k tomu mohly vést. Pfiznacnym je pro tuto skute¢nost omezeni
¢ichu u primétd spolu srozvojem barevného vidéni. Naopak pro definovani expansi
¢ichovych receptorti a rozvoj €ichu lze vyuZzit mapovani funkénich ¢ichovych genti. Doposud
je tento jev spojovan napiiklad s rozvojem ¢ichovych gent v souvislosti s piechodem savcil
na no¢ni zplisob zivota.

Nejvétsi genové repertoary olfaktorickych genti ze skupiny Laurasiatheria maji
jednoznacéné zéstupci terestrickych sudokopytnikli nebo Selem. AvSak pro nejveétsi pocet, ale
také zaroven nejvétsi rozmanitosti olfaktorickych genovych rodin jsou schopna zachytit
a rozliSit nejvice pachll pravé zastupci sudokopytnikd, a to prasata (rod Sus). Na druhou
stranu  vramci menSich repertoart olfaktorickych genii vycnivda (mimo vodnich
a obojzivelnych) skupina letountl, ktefi se svou velikosti repertodru oproti ostatnim savciim
skupiny Laurasiatheria vyrazné odliSuji a u vétsiny se navic nachazi nefunk¢éni vomeronaséalni
systém.

Prestoze se na formovani Cichovych genovych repertoarti podilely piedevsim evolu¢né
historické procesy, nemalou mérou zde pusobila i ekologicka adaptace savcl. At uz se jednd
o0 jejich potravni specializaci nebo zpusob zivota (naptiklad no¢ni ¢i vodni savcei) ¢i ptipadné
trade-off mezi smysly. Ptikladem mohou byt netopyii, u kterych lze pozorovat formovani
olfaktorického repertoaru v zavislosti na potravni specializaci (naptiklad frugivorii). Pfestoze
se nabizi teorie trade-off mezi echolokaci a ¢ichem, je zajimavé, Ze ani u kytovcl, ani

u letounti vyrazné patrnd neni. Ackoliv jsou savci povazovani za obecné makrosmatické
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savce, existuji zde skupiny, které si svym zplsobem zivota schopnost Cichu omezily. Mezi
tyto savce patii kytovci, obojzivelné Selmy, letouni nebo nekteti primati.

Vliv ekologické diferenciace v ramci jedné linie savcll na Cich je nejvice zietelny
u skupiny Cetartiodactyla, kde je u terestrickych druhi patrny trend vysSiho poctu
olfaktorickych genti, zatimco u vodnich a obojzivelnych druhii je schopnost Cichu silné
redukovana az ztracena.

Vzhledem k pomérné menSimu zastoupeni literatury na toto téma by bylo pro celistvost
pochopeni schopnosti ¢ichu u skupiny Laurasiatheria tieba vice studii soustfed’ujicich se
konkrétné na hmyzozravce, lichokopytniky a luskouny.

V préci jsem shrnula poznatky tykajici se vyvoje ¢ichovych receptorovych genil u riiznych
skupin savci s detailn€jSim zaméfenim na nadidd Laurasiatheria a vytycila hlavni divody,
které by mohly hrat roli v souvislosti s rapidnimi zménami u nekterych skupin savcet, jako

jsou naptiklad letouni ¢i kytovci.

30



7. Seznam pouzité literatury

Aboitiz, F. & J. F. Montiel (2015) Olfaction, navigation, and the origin of isocortex. Frontiers
in Neuroscience, 9, 12.

Adams, D. R. (1992) Fine Structure of the Vomeronasal and Septal Olfactory Epithelia and of
Glandular Structures. Microscopy Research and Technique, 23, 86-97.

Ankel-Simons, F. 2000. Primate Anatomy. 392-393. Academic Press.

Bhatnagar, K. P. & E. Meisami (1998) Vomeronasal organ in bats and primates: Extremes of
structural variability and its phylogenetic implications. Microscopy Research and
Technique, 43, 465-475.

Bigiani, A., C. Mucignat-Caretta, G. Montani & R. Tirindelli. 2005. Pheromone reception in
mammals. In Reviews of Physiology Biochemistry and Pharmacology, Vol 154, eds. S.
Offermanns, S. G. Amara, E. Bamberg, S. Grinstein, S. C. Hebert, R. Jahn, W. J.
Lederer, R. Lill, A. Miyajima, H. Murer, G. Schultz & M. Schweiger, 1-35. Berlin:
Springer-Verlag Berlin.

Bininda-Emonds, O. R. P., M. Cardillo, K. E. Jones, R. D. E. MacPhee, R. M. D. Beck, R.
Grenyer, S. A. Price, R. A. Vos, J. L. Gittleman & A. Purvis (2007) The delayed rise
of present-day mammals. Nature, 446, 507-512.

Breer, H., J. Fleischer & J. Strotmann (2006) The sense of smell: multiple olfactory
subsystems. Cellular and Molecular Life Sciences, 63, 1465-1475.

Buck, L. & R. Axel (1991) A Novel Multigene Family May Encode Odorant Receptors: A
Molecular Basis for Odor Recognition. Cell, 65, 175-187.

Byrum, L. J. 2004. The Ultrastructure of the Olfactory System in Two Species of Short-tailed
Shrews, Blarina Brevicauda and Blarina Carolinensis .

Chamero, P., T. F. Marton, D. W. Logan, K. Flanagan, J. R. Cruz, A. Saghatelian, B. F.
Cravatt & L. Stowers (2007) Identification of protein pheromones that promote
aggressive behaviour. Nature, 450, 899-U23.

Chen, R., D. M. Irwin & Y. P. Zhang (2012) Differences in Selection Drive Olfactory
Receptor Genes in Different Directions in Dogs and Wolf. Molecular Biology and
Evolution, 29, 3475-3484.

Choo, S. W., M. Rayko, T. K. Tan, R. Hari, A. Komissarov, W. Y. Wee, A. A. Yurchenko, S.
Kliver, G. Tamazian, A. Antunes, R. K. Wilson, W. C. Warren, K. P. Koepfli, P.
Minx, K. Krasheninnikova, A. Kotze, D. L. Dalton, E. Vermaak, 1. C. Paterson, P.
Dobrynin, F. T. Sitam, J. J. Rovie-Ryan, W. E. Johnson, A. M. Yusoff, S. J. Luo, K.
V. Karuppannan, G. Fang, D. Zheng, M. B. Gerstein, L. Lipovich, S. J. O'Brien & G.
J. Wong (2016) Pangolin genomes and the evolution of mammalian scales and
immunity. Genome Research, 26, 1312-1322.

Dinka, H., M. T. Le, H. Ha, H. Cho, M. K. Choi, H. Choi, J. H. Kim, N. Soundarajan, J. K.
Park & C. Park (2016) Analysis of the vomeronasal receptor repertoire, expression
and allelic diversity in swine. Genomics, 107, 208-215.

Dong, D., M. Lei, P. Y. Hua, Y. H. Pan, S. Mu, G. T. Zheng, E. L. Pang, K. Lin & S. Y.
Zhang (2017) The Genomes of Two Bat Species with Long Constant Frequency
Echolocation Calls. Molecular Biology and Evolution, 34, 20-34.

Dulac, C. & A. T. Torello (2003) Molecular detection of pheromone signals in mammals:
From genes to behaviour. Nature Reviews Neuroscience, 4, 551-562.

Elofsson, R., I. Tuminaite & R. H. H. Kroger (2016) A novel ultrastructure on the corneocyte
surface of mammalian nasolabial skin. Journal of Mammalogy, 97, 1288-1294.

31



*Firestein, S. (2001) How the olfactory system makes sense of scents. Nature, 413, 211-218.

Fleischer, J., H. Breer & J. Strotmann (2009) Mammalian olfactory receptors. Frontiers in
Cellular Neuroscience, 3, 10.

Fuchs, T., G. Glusman, S. Horn-Saban, D. Lancet & Y. Pilpel (2001) The human olfactory
subgenome: from sequence to structure and evolution. Human Genetics, 108, 1-13.

Garrett, E. C. & M. E. Steiper (2014) Strong links between genomic and anatomical diversity
in both mammalian olfactory chemosensory systems. Proceedings of the Royal Society
B-Biological Sciences, 281, 7.

*Gerkema, M. P., W. L. L. Davies, R. G. Foster, M. Menaker & R. A. Hut (2013) The
nocturnal bottleneck and the evolution of activity patterns in mammals. Proceedings
of the Royal Society B-Biological Sciences, 280, 11.

Getchell, M. L. & T. V. Getchell (1992) Fine Structural Aspects of Secretion and Extrinsic
Innervation in the Olfactory Mucosa. Microscopy Research and Technique, 23, 111-
127.

Gilad, Y., V. Wiebel, M. Przeworski, D. Lancet & S. Paabo (2004) Loss of olfactory receptor
genes coincides with the acquisition of full trichromatic vision in primates. Plos
Biology, 2, 120-125.

Gittleman, J. L. (1991) Carnivore Olfatory Bulb Size: Allometry, Phylogeny and Ecology.
Journal of Zoology, 225, 253-272.

Glusman, G., A. Bahar, D. Sharon, Y. Pilpel, J. White & D. Lancet (2000) The olfactory
receptor gene superfamily: data mining, classification, and nomenclature. Mammalian
Genome, 11, 1016-1023.

Green, P. A., B. Van Valkenburgh, B. Pang, D. Bird, T. Rowe & A. Curtis (2012) Respiratory
and olfactory turbinal size in canid and arctoid carnivorans. Journal of Anatomy, 221,
609-621.

Grus, W. E., P. Shi & J. Zhang (2007) Largest vertebrate vomeronasal type 1 receptor gene
repertoire in the semiaquatic platypus. Molecular Biology and Evolution, 24, 2153-
2157.

Grus, W. E., P. Shi, Y. P. Zhang & J. Z. Zhang (2005) Dramatic variation of the vomeronasal
pheromone receptor gene repertoire among five orders of placental and marsupial
mammals. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of
America, 102, 5767-5772.

Haidarliu, S., D. Kleinfeld & E. Ahissar (2013) Mediation of Muscular Control of Rhinarial
Motility in Rats by the Nasal Cartilaginous Skeleton. Anatomical Record-Advances in
Integrative Anatomy and Evolutionary Biology, 296, 1821-1832.

Hayden, S., M. Bekaert, T. A. Crider, S. Mariani, W. J. Murphy & E. C. Teeling (2010)
Ecological adaptation determines functional mammalian olfactory subgenomes.
Genome Research, 20, 1-9.

Hayden, S., M. Bekaert, A. Goodbla, W. J. Murphy, L. M. Davalos & E. C. Teeling (2014) A
Cluster of Olfactory Receptor Genes Linked to Frugivory in Bats. Molecular Biology
and Evolution, 31,917-927.

He, J., L. M. Ma, S. Kim, J. Nakai & C. R. Yu (2008) Encoding gender and individual
information in the mouse vomeronasal organ. Science, 320, 535-538.

Herrada, G. & C. Dulac (1997) A novel family of putative pheromone receptors in mammals
with a topographically organized and sexually dimorphic distribution. Cel/, 90, 763-
773.

32



Imam, A., M. S. Ajao, A. Bhagwandin, A. O. Thunwo & P. R. Manger (2017) The brain of the
tree pangolin (Manis tricuspis). I. General appearance of the central nervous system.
Journal of Comparative Neurology, Accepted Author Manuskript.

Keller, A. & L. B. Vosshall (2008) Better smelling through genetics: mammalian odor
perception. Current Opinion in Neurobiology, 18, 364-369.

Keverne, E. B. (2004) Importance of olfactory and vomeronasal systems for male sexual
function. Physiology & Behavior, 83, 177-187.

Kishida, T., S. Kubota, Y. Shirayama & H. Fukami (2007) The olfactory receptor gene
repertoires in secondary-adapted marine vertebrates: evidence for reduction of the
functional proportions in cetaceans. Biology Letters, 3, 428-430.

Kishida, T. & J. G. M. Thewissen (2012) Evolutionary changes of the importance of olfaction
in cetaceans based on the olfactory marker protein gene. Gene, 492, 349-353.

Kubo, H., M. Otsuka & H. Kadokawa (2016) Sexual polymorphisms of vomeronasal 1
receptor family gene expression in bulls, steers, and estrous and early luteal-phase
heifers. Journal of Veterinary Medical Science, 78, 271-279.

Lee, K., D. T. Nguyen, M. Choi, S. Y. Cha, J. H. Kim, H. Dadi, H. G. Seo, K. Seo, T. Chun &
C. Park (2013) Analysis of cattle olfactory subgenome: the first detail study on the
characteristics of the complete olfactory receptor repertoire of a ruminant. Bmc
Genomics, 14, 11.

*Liberles, S. D. 2014. Mammalian Pheromones. In Annual Review of Physiology, Vol 76, ed.
D. Julius, 151-175. Palo Alto: Annual Reviews.

Liberles, S. D. & L. B. Buck (2006) A second class of chemosensory receptors in the
olfactory epithelium. Nature, 442, 645-650.

*Maselli, V., G. Polese, G. Larson, P. Raia, N. Forte, D. Rippa, R. Ligrone, R. Vicidomini &
D. Fulgione (2014) A Dysfunctional Sense of Smell: The Irreversibility of Olfactory
Evolution in Free-Living Pigs. Evolutionary Biology, 41, 229-239.

Matsunami, H. & L. B. Buck (1997) A multigene family encoding a diverse array of putative
pheromone receptors in mammals. Cell, 90, 775-784.

McGann, J. P. (2017) Poor human olfaction is a 19th-century myth Science, 356.

McGowen, M. R., C. Clark & J. Gatesy (2008) The Vestigial Olfactory Receptor Subgenome
of Odontocete Whales: Phylogenetic Congruence between Gene-Tree Reconciliation
and Supermatrix Methods. Systematic Biology, 57, 574-590.

Montague, M. J., G. Li, B. Gandolfi, R. Khan, B. L. Aken, S. M. J. Searle, P. Minx, L. W.
Hillier, D. C. Koboldt, B. W. Davis, C. A. Driscoll, C. S. Barr, K. Blackistone, J.
Quilez, B. Lorente-Galdos, T. Marques-Bonet, C. Alkan, G. W. C. Thomas, M. W.
Hahn, M. Menotti-Raymond, S. J. O'Brien, R. K. Wilson, L. A. Lyons, W. J. Murphy
& W. C. Warren (2014) Comparative analysis of the domestic cat genome reveals
genetic signatures underlying feline biology and domestication. Proceedings of the
National Academy of Sciences of the United States of America, 111, 17230-17235.

*Mori, K., Y. K. Takahashi, K. M. Igarashi & M. Yamaguchi (2006) Maps of odorant
molecular features in the mammalian olfactory bulb. Physiological Reviews, 86, 409-
433.

*Murphy, W. J., P. A. Pevzner & S. J. O'Brien (2004) Mammalian phylogenomics comes of
age. Trends in Genetics, 20, 631-639.

*Nei, M. & A. P. Rooney. 2005. Concerted and birth-and-death evolution of multigene
families. In Annual Review of Genetics, 121-152. Palo Alto: Annual Reviews.

33



Nguyen, D. T., K. Lee, H. Choi, M. K. Choi, M. T. Le, N. Song, J. H. Kim, H. G. Seo, J. W.
Oh, T. H. Kim & C. Park (2012) The complete swine olfactory subgenome: expansion
of the olfactory gene repertoire in the pig genome. Bmc Genomics, 13, 12.

Niimura, Y., A. Matsui & K. Touhara (2014) Extreme expansion of the olfactory receptor
gene repertoire in African elephants and evolutionary dynamics of orthologous gene
groups in 13 placental mammals. Genome Research, 24, 1485-1496.

Niimura, Y. & M. Nei (2007) Extensive Gains and Losses of Olfactory Receptor Genes in
Mammalian Evolution. Plos One, 2, 8.

Novotny, M. V., W. D. Ma, D. Wiesler & L. Zidek (1999) Positive identification of the
puberty-accelerating pheromone of the house mouse: the volatile ligands associating

with the major urinary protein. Proceedings of the Royal Society B-Biological
Sciences, 266,2017-2022.

Nummela, S., H. Pihlstrom, K. Puolamaki, M. Fortelius, S. Hemila & T. Reuter (2013)
Exploring the mammalian sensory space: co-operations and trade-offs among senses.

Journal of Comparative Physiology a-Neuroethology Sensory Neural and Behavioral
Physiology, 199, 1077-1092.

Ohara, H., M. Nikaido, A. Date-Ito, K. Mogi, H. Okamura, N. Okada, Y. Takeuchi, Y. Mori
& K. Hagino-Yamagishi (2009) Conserved repertoire of orthologous vomeronasal
type 1 receptor genes in ruminant species. Bmc Evolutionary Biology, 9, 10.

Olender, T., T. Fuchs, C. Linhart, R. Shamir, M. Adams, F. Kalush, M. Khen & D. Lancet
(2004) The canine olfactory subgenome. Genomics, 83, 361-372.

Paudel, Y., O. Madsen, H. J. Megens, L. A. F. Frantz, M. Bosse, R. Crooijmans & M. A. M.
Groenen (2015) Copy number variation in the speciation of pigs: a possible prominent
role for olfactory receptors. Bmc Genomics, 16, 14.

Pihlstrom, H. (2008) Comparative anatomy and physiology of chemical senses in aquatic
mammals. Sensory Evolution on the Threshold: Adaptations in Secondarily Aquatic
Vertebrates, 95-109.

Pihlstrom, H., M. Fortelius, S. Hemila, R. Forsman & T. Reuter (2005) Scaling of mammalian
ethmoid bones can predict olfactory organ size and performance. Proceedings of the
Royal Society B-Biological Sciences, 272, 957-962.

Quignon, P., M. Giraud, M. Rimbault, P. Lavigne, S. Tacher, E. Morin, E. Retout, A. S.
Valin, K. Lindblad-Toh, J. Nicolas & F. Galibert (2005) The dog and rat olfactory
receptor repertoires. Genome Biology, 6, 9.

Quignon, P., M. Rimbault, S. Robin & F. Galibert (2012) Genetics of canine olfaction and
receptor diversity. Mammalian Genome, 23, 132-143.

Ranslow, A. N., J. P. Richter, T. Neuberger, B. Van Valkenburgh, C. R. Rumple, A. P.
Quigley, B. Pang, M. H. Krane & B. A. Craven (2014) Reconstruction and
Morphometric Analysis of the Nasal Airway of the White-Tailed Deer (Odocoileus
virginianus) and Implications Regarding Respiratory and Olfactory Airflow.

Anatomical Record-Advances in Integrative Anatomy and Evolutionary Biology, 297,
2138-2147.

Rasmussen, L. E. L., T. D. Lee, A. J. Zhang, W. L. Roelofs & G. D. Daves (1997)
Purification, identification, concentration and bioactivity of (Z)-7-dodecen-1-yl

acetate: Sex pheromone of the female Asian elephant, Elephas maximus. Chemical
Senses, 22, 417-437.

Robin, S., S. Tacher, M. Rimbault, A. Vaysse, S. Dreano, C. Andre, C. Hitte & F. Galibert
(2009) Genetic diversity of canine olfactory receptors. Bmc Genomics, 10, 16.

34



Rodriguez, 1. (2003) Nosing into pheromone detectors. Nature Neuroscience, 6, 438-440.

Rodriguez, 1. (2004) Pheromone receptors in mammals. Hormones and Behavior, 46, 219-
230.

Rouquier, S., A. Blancher & D. Giorgi (2000) The olfactory receptor gene repertoire in
primates and mouse: Evidence for reduction of the functional fraction in primates.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America, 97,
2870-2874.

Rouquier, S. & D. Giorgi (2007) Olfactory receptor gene repertoires in mammals. Mutation
Research-Fundamental and Molecular Mechanisms of Mutagenesis, 616, 95-102.

Santos, P. S. C., A. Courtiol, A. J. Heidel, O. P. Honer, I. Heckmann, M. Nagy, F. Mayer, M.
Platzer, C. C. Voigt & S. Sommer (2016) MHC-dependent mate choice is linked to a
trace-amine-associated receptor gene in a mammal. Scientific Reports, 6, 9.

Schaal, B., G. Coureaud, D. Langlois, C. Ginies, E. Semon & G. Perrier (2003) Chemical and
behavioural characterization of the rabbit mammary pheromone. Nature, 424, 68-72.

Shi, P. & J. Z. Zhang (2007) Comparative genomic analysis identifies an evolutionary shift of
vomeronasal receptor gene repertoires in the vertebrate transition from water to land.
Genome Research, 17, 166-174.

Springer, M. S., W. J. Murphy, E. Eizirik & S. J. O'Brien (2003) Placental mammal
diversification and the Cretaceous-Tertiary boundary. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America, 100, 1056-1061.

Storan, M. J. & B. Key (2006) Septal organ of Gruneberg is part of the olfactory system.
Journal of Comparative Neurology, 494, 834-844.

Swaney, W. T. & E. B. Keverne (2009) The evolution of pheromonal communication.
Behavioural Brain Research, 200, 239-247.

Takigami, S., Y. Mori, Y. Tanioka & M. Ichikawa (2004) Morphological evidence for two
types of mammalian vomeronasal system. Chemical Senses, 29, 301-310.

Thewissen, J. G. M., J. George, C. Rosa & T. Kishida (2011) Olfaction and brain size in the
bowhead whale (Balaena mysticetus). Marine Mammal Science, 27, 282-294.

Touhara, K. (2002) Odor discrimination by G protein-coupled olfactory receptors.
Microscopy Research and Technique, 58, 135-141.

Trinh, K. & D. R. Storm (2003) Vomeronasal organ detects odorants in absence of signaling
through main olfactory epithelium. Nature Neuroscience, 6, 519-525.

Tsagkogeorga, G., S. Muller, C. Dessimoz & S. J. Rossiter (2017) Comparative genomics
reveals contraction in olfactory receptor genes in bats. Scientific Reports, 7, 10.

*Wackermannova, M., L. Pinc & L. Jebavy (2016) Olfactory Sensitivity in Mammalian
Species. Physiological Research, 65, 369-390.

Wakabayashi, Y., Y. Mori, M. Ichikawa, K. Yazaki & K. Hagino-Yamagishi (2002) A
putative pheromone receptor gene is expressed in two distinct olfactory organs in
goats. Chemical Senses, 27,207-213.

Wakabayashi, Y., S. Ohkura, H. Okamura, Y. Mori & M. Ichikawa (2007) Expression of a
vomeronasal receptor gene (V1r) and G protein alpha subunits in goat, Capra hircus,
olfactory receptor neurons. Journal of Comparative Neurology, 503, 371-380.

Wang, G. D., Z. H. Zhu, P. Shi & Y. P. Zhang (2010) Comparative genomic analysis reveals

more functional nasal chemoreceptors in nocturnal mammals than in diurnal
mammals. Chinese Science Bulletin, 55, 3901-3910.

35



Young, J. M., M. Kambere, B. J. Trask & R. P. Lane (2005) Divergent VIR repertoires in five
species: Amplification in rodents, decimation in primates, and a surprisingly small
repertoire in dogs. Genome Research, 15, 231-240.

Young, J. M., H. F. Massa, L. Hsu & B. J. Trask (2010) Extreme variability among
mammalian VIR gene families. Genome Research, 20, 10-18.

Young, J. M. & B. J. Trask (2007) V2R gene families degenerated in primates, dog and cow,
but expanded in opossum. Trends in Genetics, 23, 212-215.

Yu, L., W. Jin, J. X. Wang, X. Zhang, M. M. Chen, Z. H. Zhu, H. Lee, M. Lee & Y. P. Zhang
(2010) Characterization of TRPC2, an Essential Genetic Component of VNS
Chemoreception, Provides Insights into the Evolution of Pheromonal Olfaction in

Secondary-Adapted Marine Mammals. Molecular Biology and Evolution, 27, 1467-
1477.

Zhao, H. B., D. Xu, S. Y. Zhang & J. Z. Zhang (2011) Widespread Losses of Vomeronasal
Signal Transduction in Bats. Molecular Biology and Evolution, 28, 7-12.
Zhou, X. M., S. X. Xu, J. X. Xu, B. Y. Chen, K. Y. Zhou & G. Yang (2012) Phylogenomic

Analysis Resolves the Interordinal Relationships and Rapid Diversification of the
Laurasiatherian Mammals. Systematic Biology, 61, 150-164.

* sekundérni zdroj

36



