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Abstrakt

Leguani jsou znacén¢ diverzifikovanou skupinou Supinatych plazi (Reptilia,
Squamata). Ackoliv existuje dostatek fylogenetickych studii, vztahy mezi hlavnimi liniemi
jsou stale nejasné. Z cytogenetického hlediska je skupina pomérné konzervativni a vysoka
karyotypova diverzita se vyskytuje pouze u tii druhové bohatych rodi: Anolis, Liolaemus a
Sceloporus. Diploidni pocet se pohybuje mezi 19 a 48 chromozomy. Za ancestralni je
povazovan karyotyp 2n=36, s 12 makrochromozomy a 24 mikrochromozomy. Tvar
makrochromozomi je pievazné metacentricky, vzacnéji se vyskytuji akrocentrické ¢i
telocentrické chromozomy. Pfi piestavbach patrné dominuji Robertsonovské piestavby, kdy
pocet ramének zlstava zachovan. Byla zaznamendna nejen mezidruhova, ale i mezipopulacni
variabilita. Urceni pohlavi se zda byt pro celou skupinu genotypické (GSD). Napf#i¢ skupinou
pravdépodobné dosSlo nékolikrat nezavisle k diferenciaci pohlavnich chromozomt. U 75
druhti z 219 karyotypovanych byly detekovany pohlavni chromozomy typu XX/XY nebo
odvozeny neopohlavni typ X 1X 1X 2X 2/X 1X 2Y. U jednoho druhu se vyskytl piechod
Z neopohlavnich chromozomi zpét k typu XX/XY. Chromozom Y vykazuje morfologickou
variabilitu ve velikosti 1 tvaru, od mikrochromozomu az po velky metacentricky
makrochromozom. Homologii pohlavnich chromozomi by bylo poticba otestovat

molekularné-cytogenetickymi metodami.

Klic¢ova slova: Iguanidae, leguani, karyotyp, GSD, pohlavni chromozomy, XY, neopohlavni
chromozomy



Abstract

Iguanids are greatly diversed group of squamate reptiles (Reptilia, Squamata).
Although there were many phylogenetical studies made, the relationships among main
lineages are still unclear. In cytogenetical point of view is this group relatively conservative.
In three species-rich genus only, the diversity of karyotypes is relatively considerable: Anolis,
Liolaemus a Sceloporus. Diploid chromosome number varies between 19 and 48. Ancestral
karyotype is defined as 2n=36, with 12 macrochromosomes and 24 microchromosomes.
Morphologically the macrochromosomes are mostly metacentric, rarely acrocentric or
telocentric. In karyotype evolution Robertsonian rearrangements dominate apparently, where
number of chromosome arms is preserved. Interspecific variability or variability between
populations were observed. Sex seems to be determined by genotype for whole group (GSD).
Across the group probably attended conditionally to multiple differentiation of sex
chromosomes. In 75 of 219 caryotyped were detected XX/XY type of sex chromosomes or
derived multiple sex system X 1X 1X 2X 2/X 1X 2Y. The transition from multiple sex
chromosomes back to XX/XY type was observed in one species. Chromosome Y shows
morphological variability in size and shape, from microchromosom to huge metacentric
macrochromosom. Homology of sex chromosoms need to be tested by molecular-

cytogenetical methods.

Key words: Iguanidae, iguanas, karyotype, GSD, sex chromosomes, XY, multiple sex
chromosomes
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Uvod

Leguéni jsou vyznamnou skupinou plazti. Pfestoze slouzi jako modelovy organismus a u jako
prvnich plazii byla provedena celogenomova sekvence druhu Anolis carolinensis, jejich
fylogeneze a historie karyotypu je nejasna

Cilem mé prace je shrnout dosavadni poznatky o karyotypu a pohlavnich
chromozomech a uvést je do fylogenetickych souvislosti. Zejména se pokusim vysledovat
trend v evoluci karyotypu a na zakladé dostupnych dat posoudit, zda se pohlavni chromozomy
u jednotlivych linii vyvinuly nezavisle ¢i jsou homologni.

Touto problematikou bych se chtéla nadale zabyvat i ve své diplomové praci, jejiz
hlavni praktickou ¢asti budou komparativni molekularné-cytogenetické metody k posouzeni
homologie pohlavnich chromozomi a dynamice karyotypové evoluce.

Praci jsem rozdélila na dvé €asti. Prvni ¢ast shrnuje obecnéjsi informace pro celou skupinu
leguani. Tyka ze zejména obecné charakteristiky celedi Iguanidae (kapitola 2.);
fylogenetickych vztahti uvnitt skupiny (kapitola 3.); determinaci pohlavi, vzniku a typt
pohlavnich chromozomi s ptihlédnutim na evoluci a ancestralni typ u legudni (kapitola 4.);
karyotypi a mechanismu jejich piestaveb (kapitola 5.). Ve druhé casti se jiz veénuji
jednotlivym liniim uvnitf skupiny a jejich charakteristikdm. Soucasti prace je fylogeneticka

analyza distribuce karyotypu a pohlavnich chromozomi s kladogramem v piiloze.

1. Obecna charakteristika skupiny

Leguani (Iguanidae s.l.) jsou vysoce diverzifikovanou skupinou jestéri zahrnujici
pfiblizn€ 900 druht (Pough et al., 2004). Spolecné s Agamidae a Chamaeleonidae (souhrnné
Acrodonta) tvoii monofyletickou skupinu Iguania (Townsend et al., 2004). Leguéani obyvaji
hlavné tropické a subtropické oblasti Nového svéta vcetné ptilehlych ostrovi (napt. Antily ¢i
Galapagy), ale n¢které linie obyvaji i Madagaskar ¢i tichomotské ostrovy Tonga a Fidzi, ¢imz
se li§i od skupiny Acrodonta, kterd obyvaji primarné Stary svét (Pough et al., 2004). Od své
sesterské skupiny zahrnujici agamy a chameleony se odStépili pfiblizné€ pied 200 miliony let
(Okajima & Kumazawa, 2008). Piedpoklada se, ze ke geografickému rozdéleni skupin
Pleurodonta a Acrodonta mohlo dojit nejen diky pohybu kontinentt, ale naptiklad i usp&sne;jsi
kompetici agam vic¢i leguanim na spole¢nych refugiich v Africe nebo Indii (Okajima
& Kumazawa, 2008). Leguani se vyznacuji velkou morfologickou variabilitou a velmi
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horkém klimatu pousti, u motského pobiezi, ale i v horskych oblastech s obasnou pokryvkou



snéhu (Goldberg & Bursey, 1990; Wikelski & Wredge, 2000; Langstroth, 2011). Nékteré
druhy ziji synantropné. Potravu pfijimaji zivociSnou i rostlinnou, nechybi ani potravni
specialisté — napt. myrmekofilni (Newbold & MacMahon, 2009). U leguant je ¢asto napadny
pohlavni dimorfismus — samci mivaji rizné hiebeny, hrdelni laloky, zvétSené femoralni pory,
pritomné postnatalni Supiny, pestiejsi zbarveni atp. Leguéni jsou gonochoristé a rozmnozuji

se oviparn¢ i viviparné (Schulte & Moreno-Roark, 2010).

2. Systematika a fylogeneze skupiny

Fylogenetické vztahy mezi jednotlivym liniemi leguant jsou nejasné, a proto byvaji
n¢kdy povazovany za samostatné celedi.

Zprvu se vyuzivalo klasické fylogenetické systematiky, kde data tvofily prevazné
morfologické znaky. Tyto analyzy mohou byt problematické, jelikoz se do nich promita
subjektivni hodnoceni taxonoma pii vybirani, kdédovani a hodnoceni znaku. Star$i kladogramy
zalozené pouze na morfologickych znacich jsou €asto v rozporu s molekuldrnimi analyzami a
oba ptistupy se potykaji s problematikou piitahovani dlouhych vétvi (Long-branch attraction)
(Wiens & Hollingsworth, 2000).

Prvni kladogramy celedi Iguanidae, zalozené na morfologickych znacich, predstavuji
skupinu Iguanidae jako parafyletickou (Frost & Etheridge, 1989), zahrnujici monofyletické
Agamidae 1 Chamaeleonidae. To bylo zplsobeno homoplazickou piitomnosti lingvalnich
retikularnich papil u skupiny Acrodonta a rodu Anolis (Frost & Etheridge,1989). Zaroven byli
leguanoviti rozdéleni do osmi celedi: Corytophanidae, Crotaphytidaec, Hoplocercidae,
Iguanidae, Opluridae, Phrynosomatidae, Polychrotidae, Tropiduridae (zahrnujici podceledi
Liolaeminae, Leiocephalinae, Tropidurinae).

Jinak dopadl kladogram s pouzitim sekvence mitochondrialni DNA (Macey, 1997),
ktery skupinu Iguanidae vyhodnotil jako monofyletickou, €eledi hodnotil jako podceledi a
siln€ potvrdil ptibuznost rodi Gambelia a Crotaphytus.

Schulte et al. (1998) opét sestavili kladogramy s pouzitim mitochondridlnich DNA
sekvenci a ovérovali monofyleti¢nost ¢ty klad: Crotaphytinae, Phrynosomatinae, Iguaninae
a Tropidurinae. U Crotaphytinae a Phrynosomatinae podpofili monof¥ylii. Podceled’ Iguaninae
byla podlozena vSemi vygenerovanymi kladogramy, ale méla slabou podporu. Monofylum
Tropidurinae bylo podloZeno pouze morfologickymi daty, kombinovana data s molekularnimi

prokézala polytomii, a proto byla pod¢eled’ oznacena jako metataxon.



Schulte et al. (2003) kombinaci novych mitochondrialnich sekvenci a morfologickych
dat vySetfili vSech osm podceledi. Pouze u Polychrotinae a Tropidurinae nebyla statisticky
prokazana monofyleti¢nost a byly oznaceny jako metataxa.

Jeden z nejnovéjsich kladogramui (Schulte & Cartwright, 2009), vznikly za pouziti
nového markeru TSHZ1 v kombinaci se sekvenci RAG1, vyhodnotil ¢eled’ Iguanidae jako
monofylum a 12 linii jako podceledi, ale vzdjemné vztahy mezi liniemi nejsou pfilis
podpofené. Analyza podporuje monofyla rodi Chalarodon a Pristidactylus a bazalni polohu
rodu Leiocephalus vuc¢i ostatnim leguanim. Podceledi Corytophanidae, Crotaphytinae,
Hoplocercinae, lIguaninae a Oplurinae zustaly jako monofyla. K rozstépeni doslo u
metataxonil Tropidurinae (podceledi Leiocephalinae, Liolaeminae a Tropidurinae tedy netvori
podle této prace monofylum) a Polychrotinae (rody Anolis, Polychrus a Morunasaurus,
tradi¢né fazené do Celedi Polychrotidae nejsou podle této prace nijak zvlast piibuzné).

Ve své praci vychazim pro fylogenetickou analyzu karyotypii leguani z kladogramu
od Schulteho & Moreno-Roarka (2010). Tato studie byla vypracovana v navaznosti na
predesly Schulteho kladogram z roku 2003 opét s vyuzitim mitochondridlnich sekvenci a
velkého pocétu druht zastupujicich vSechny linie. Kladogram jsem mirné upravila — do linie
leguant sensu stricto jsem zafadila i dalsi druhy, u nichz byl popsan karyotyp. Jedna se o rody
Conolophus, Ctenosaura, Cyclura, Iguana a rozsifeni rodu Sauromalus o dalsi druhy
(ptedpokladam monofylii ¢eledi Iguanidae). U roda Anolis a Sceloporus jsem implementovala
kladogramy zjinych praci. Rozhodla jsem se tak zejména kvili Iépe rozfeSenym
fylogenetickym vztahtim uvnitf linii a pro rozSifeni kladl o dalSi druhy, coz poskytuje
komplexni nahled na zmény v karyotypu a tedy i jeho evoluci. Fylogeneze rodu Anolis byla
upravena podle studie Nicholsona et al. (2005). Rod Sceloporus byl upraven podle
kladogramu v praci popisujici evoluci karyotypu v tomto rodé€ (Leaché & Sites, 2009).

Otazka vztahi mezi vnitinimi skupinami celedi Iguanidae tak =zistdva stdle
nezodpovézena. Pfinosem by mohlo byt pravé vySetfeni karyotypl, jejich piestaveb a

pohlavnich chromozomii a uvedenim do fylogenetickych souvislosti.

3. Determinace pohlavi a pohlavni chromozomy
U plazli nalezneme vysokou variabilitu mechanismi urceni pohlavi: jednotlivé druhy
maji teplotné-uréené pohlavi (TSD), genotypicky-uréené pohlavi (GSD) s heterogametickymi

samci ¢i samicemi i interakci TSD-GSD (Ezaz et al., 2010).



Cast autort povazuje TSD, u kterého chybgji pohlavni chromozomy, za evolu¢né
puvodni u plazi (Pokornd & Kratochvil, 2008). GSD znamena existenci pohlavné-
specifickych genomi, tedy pohlavnich chromozomii definovanych pfitomnosti pohlavi
urcujicich gent. Z vyrovnaného poméru pohlavi pfi riiznych teplotach se da usuzovat na GSD
1 pokud nejsou odhaleny pohlavni chromozomy (mohou byt mélo diferencované a obtizn¢
identifikovatelné).

Pohlavni chromozomy typu XX/XY ¢i ZZ/ZW se vétSinou vyvinuly z paru autosomu
ziskanim gent determinujicich pohlavi. Predpoklada se, Ze k jejich dalsi diferenciaci doslo
navazanim pohlavné-specifickych geni vedoucich k supresi rekombinace v oblasti u gent
determinujicich pohlavi a naslednou postupnou degeneraci neparového pohlavniho
chromozomu (Y,W). Mechanismy diferenciace, které zpiisobuji heteromorfii paru, jsou
naptiklad pericentrické a paracentrické inverze, centrické fize, nahromadéni repetic, Ci
translokace mezi autosomalnim a pohlavnim chromozomem (Ezaz et al., 2010). Prestoze,
pohlavni chromozom degeneruje vinou suprese rekombinace a vétSinou tak zmensi svou
velikost, jsou vyjimky, kdy mtize byt naopak vétsi nez autozom, nebot’ dochazi k amplifikaci
repetitivnich sekvenci. Nékdy zékladni typ pohlavnich chromozomt (XY,ZW) muze kvili
fuzim s parem autozomi piechdzet k systému neopohlavnich chromozomi. Pfi casné
diferenciaci jsou pohlavni chromozomy homomorfni a nelze je detekovat cytogenetickymi
metodami. Vice diferencované pohlavni chromozomy lze detekovat naptiklad komparativni
genomovou hybridizaci (Ezaz, 2005) ¢i zdkladnimi barvenim Giemsou ¢i pruhovanim (C-,G-
pruhovani).

Skupina Iguanidae ma urcené pohlavi pravdépodobné genotypicky se systémem
pohlavnich chromozomii XY/XX a nebo odvozenymi neopohlavnimi chromozomy. U vice
nez poloviny karyotypovanych druhGt nebyly pohlavni chromozomy detekovany (viz
kapitola 5). Predpokladame, ze u ostatnich druhti pohlavni chromozomy nebyly objeveny
prave pro jejich homomorfii a vySetfenim méné citlivou metodou — nejvice publikovanych dat

pochazi z obdobi od poloviny minulého stoleti do 90. let.

4. Karyotyp

Prvni karyotypovany leguan byl Anolis carolinensis, jehoz karyotyp publikoval
Matthey vroce 1931 (Gorman et al. 1967). Karyotyp leguanovitych se sklada z
makrochromozomu a mikrochromozomu. Jako ancetrélni byl odhadnut karyotyp s celkovym
poctem diploidni sady 2n=36 (Gorman et al., 1967; Hall, 1973 a dalsi). Tento karyotyp, byl

YV wew

stanoven jako nejbéznéjsi ve skupin€. Je hojné rozsifen u Akrodont a nalezneme jej i u
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zastupcu dalSich ¢eledi Supinatych plazu, jako jsou napiiklad Anguidae, Teiidae a Cordylidae
(Hass et al., 1992). Prvnich Sest pari je metacentrickych (nomenklatura chromozomu dle
polohy centromery podle Levan et al, 1964), piipadné submetacentrickych
makrochromozomi, které mohou byt stejné¢ velké nebo se postupné¢ zmensovat. Na druhém
paru je piitomna sekundarni konstrikce s organizatorem jadérka (NOR — Nucleolus Organizer
Region) (Pinna-Senn et al., 1987; Leaché & Sites, 2009), ktera bohuzel neni vétSinou patrna
pfi standardnim barveni Giemsou, a proto fada karyotypu takto vysetienych tento jev
nepodporuje. DalSich dvanact parti jsou mikrochromozomy. O vzniku mikrochromozomt,
jejich evoluci a genomice se toho vi velmi malo (Olmo, 2008). Celkovy pocet ramének je tedy
48.

Béhem fylogeneze skupiny dochazelo k nejriznéjsim prestavbam v karyotypu . Mezi
nejcastej$i mechanismy patii Robertsonovské translokace nebo-li centralni fize chromozomd,
pii kterych nedochazi ke zméné celkového poctu ramének; transpozice; centrické Sté€peni;

duplikace ¢i delece.

1 2
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I"I'"l HHHH 78 910 11 12 13 14 1516 17 18
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' Il

macrochromosomes microchromosomes

Obr. 1: Pravdépodobné ancestralni karyotyp leguan(. Na druhém paru je pfitomna sekundarni
konstrikce se satelity. Pfevzato z Leaché & Sites (2009).

5. Charakteristika karyotypu a pohlavnich chromozomu v ramci
jednotlivych linii

Pro ucely této prace jsem z dostupnych dat vytvotila dataset, ze kterého bylo zjisténo,
ze pohlavni chromozomy jiZ byly popsany u 75 druhl z celkovych 219 karyotypovanych
druht.

Ve své praci jsem ponechala rozdéleni podle diive pouzivanych celedi, nebot’ jsou
Vv povédomi zazité a usnadnuji orientaci ve fylogenezi. Karyotyp Casto zapisuji jako (36,
12M+24m). Prvni ¢&islo uvadi diploidni pocet chromozomtl. Zkratka M znamena

makrochromozom a analogicky m znaci poc¢et mikrochromozom.

5.1 Celedi s konzervativnim karyotypem
Monofyletické linie Corytophanidae, Crotaphytidae, Hoplocercidae, Iguanidae sensu

stricto a Opluridae zastavaji patrné primitivni leguanni karyotyp 2n= 36, 12M+24m (viz
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obr.1). Vyjimku tvofi druh Iguana Iguana u n¢hoz byla popsana rasa s o jednim parem

mikrochromozomt méné (Pokorna, nepublikovéno).

5.5 Monofyleticka celed Phrynosomatidae
Celed” Phrynosomatidae je kontroverzni. Stépi se na dva klady, pficemz prvni je

typicky méné¢ odvozenym a uniformnim karyotypem, druhy klad reprezentovany druhové
bohatym rodem Sceloporus je naopak velice variabilni v poctu i morfologii chromozomt a
znacna ¢ast karyotypovanych druhi ma detekované pohlavni chromozomy.

Spole¢ny piedek této Celedi patrné utpél ztrdtu 2 mikrochromozomi z plivodniho
ancestralniho karyotypu, coz je patrné na poctu ramének - pouze 46 a na diploidnim poctu
chromozomt 2n=34. Tento karyotyp zastava prvni klad s rody Uta (Pennock et al., 1969),
Petrosaurus (Gorman et al., 1969; Porter et al., 1994) , Urosaurus (Porter et al., 1994;
CHROMOREP), Uma (Gorman et al., 1967; Gorman et al., 1969; Kral, 1969; Porter et al.,
1994) , Callisaurus (Gorman et al., 1969; Porter et al., 1994), Cophosaurus (Painter, 1921),
Holbrookia (Paull et al., 1976; Porter et al., 1994) a Phrynosoma (Cavazos, 1951; Gorman et
al., 1969; Robinson in Gorman, 1973), zaroven u nich nebyla popsana piitomnost pohlavnich
chromozomtl.

U dal$ich dvou druhti se stejnym karyotypem byly pohlavni chromozomy popsany.
Uta stansbursiana stanbursiana ma pohlavni chromozomy typu XY/XX ptedstavované
nejmensim parem mikrochromozomd, kde Y-chromozom je maly a Uma inortata, u které
byly publikovany neopohlavni chromozomy X3;X,Y/X1X1X2X, (Kral, 1969) a zaroven
2n=33. Kral se domniva, Ze neparovy akrocentricky mikrochromozom by mohl byt
neopohlavni chromozom Y. Tato hypotéza ma vSak nékolik nedostatkti. Karyotypovani byli
pouze samci, tudiZ chromozomy Xj a X; nejsou popsany, na snimcich diakineze nejsou ani
patrné trivalenty charakteristické pro pfitomnost X1 XoY a Zadny z blizce ptibuznych rodi
nema ve svém karyotypu detekované pohlavni chromozomy. Vzhledem k tomu, Ze pohlavni
chromozomy se objevuji n€kolikrat nezavisle napfic¢ celymi leguany, neni adekvatni jejich
pritomnost zcela zavrhnout, ale jisté by bylo vhodné karyotyp znovu vySetfit.

Zvlastnim ptipadem je druh Phrynosoma cornutum, ktery ma standartni karyotyp
(2n=36, 12M+24m) (Cavazos et al., 1951). Objeveni ancestrdlniho karyotypu mezi
odvozenymi je neobvyklé, a tak Gorman (1969) vyslovil n€kolik hypotéz, pro¢ by tomu tak
mohlo byt. Zvazoval, zda jsou Phrynosomy opravdu pifibuzné s ostatnimi Phrynosomatidy,

coz morfologie siln¢ potvrzuje. Dale hodnotil, zda nemohl byt ancestralni karyotyp pro tuto

12



skupinu 12M+24m, ale toto se zda byt nepravdépodobné, nebot’ by se karyotyp 12M+22m
musel vyvinout mnohokrat nezavisle. Dospél tedy k zavéru, ze pti oddéleni druhu P.cornutum
pravdépodobné doslo pouze k centrickému déleni paru mikrochromozomu. V tomto piipadé
by bylo vhodné hypotézu testovat molekuldrné-cytogenetickymi metodami, které by mohli
pomoci odhalit, zda pfedpokladany ancestralni karyotyp a karyotyp druhu P.cornutum jsou

homologické.

Mimotadnou variabilitou v po¢tu a morfologii chromozomu oplyva rod Sceloporus.
Diploidni pocty se pohybuji mezi 22 az 46 chromozomy a nalezneme zde piivodni XY/XX
typ pohlavniho uréeni i neopohlavni chromozomy X3 X,Y/X1X1X5Xo.

Ancests variabilis Sex
r
IX_“| _E 3;:?;:?;:: Chromosomes Description
i X X, minuta Y,
SNt ’-"-::msl ¥ oy =20 microaulosomeas
mernarmi
— pyrocephalus x X, large acracentric Y,
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Obr. 2: Typy a evoluce pohlavnich chromozomu u rodu Sceloporus. Stejny odstin chromozomu
pfedpoklada homologie — neopohlavni chromozomy se zfejmé& vyvinuly nezavisle na sobé tfikrat.
Hypotézu s ancestralnim XY systémem a malym Y, vyslovil jiz dfive Hall (1973). U skupin S.graciosus,
S.magister , S.scalaris a S.edwardtaylori nebyly detekovany pohlavni chromozomy standartnim
Giemsovo barvenim. Patrné se ale jedna o homomorfni pohlavni chromozomy typu XY, nebot napfic¢

rodem Sceloporus nebyl zaznamenan pfipad enviromentalné uréeného pohlavi.

Béhem své speciace rod Sceloporus pravdépodobné prosel velmi rychlou radiaci (Wiens &
Reeder, 1997). Hall (1973) piedpoklada, ze tim prvnim hlavnim motorem tohoto jevu mohly
byt pravé zmény v diploidnim poc¢tu chromozomul. Nejnovéjsi kladogram rodu Sceloporus byl

vytvofen podle molekularnich dat s analyzou karyotypii. Druhy s podobnym karyotypem byly
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zafazeny do stejnych skupin (Leaché¢ & Sites, 2009). Jak jsem zminila vySe, ptivodnim

karyotypem spole¢nym pro celou ¢eled’ Phrynosomatidae je 12M+22m.
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Obr. 3: Evoluce karyotypu u rodu Sceloporus s odhadem Casu divergence skupin a mechanismy
podilejicich se na zméné v karyotypu. U druh(i nachazejici se u baze a u nichz neni vysvétlujici
ramecek s karyotypem, je zastoupen standartni karyotyp Phrynosomatidae (36, 12M+24m). Je patrné,
Ze v evoluci karyotypu tohoto druhu byly ¢etnéjSi centrické fuze nez Stépeni chromozomd, a tak ma
diploidni pocet klesajici trend. Vyjimku tvofi druh S.merriami, skupina reprezentovana druhem S.clarki

a komplex chromozomalnich ras S.grammicus, které prodélaly kaskadu Stépeni v karyotypu. Pfevzato
z Leaché & Sites (2009).
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5.6 Polyfyleticka skupina Polychrotidae
Do prvni linie a sice rodu Polychrus byly zahrnuty dva druhy: P.acutirostris a

P.marmoratus. P.acutirostris ma nejméné chromozomu z popsanych karyotypt u leguand.
Sam¢i diploidni sadu tvoii 8 metacentrickych, 2 submetacentrické a 6 subtelocentrickych
makrochromozomi a 3 mikrochomozomy, tvofenych 29 raménky (samice ma o 1
mikrochromozom vice a tudiz i 1 raménko navic). Mezi makro a mikrochromozomy je
napadny velikostni rozdil. Peccinini et al. (1970) detekovali pohlavni chromozomy u tohoto
druhu jako trivalent v sam¢i meidze, coz vétsinou signalizuje neopohlavni chromozomy
XaXoYIX1 X1 X2X,. Pii podrobnéjsim prozkoumani je patrné, ze trivalent je tvofen jednim
mikrochromozomem a 2 makrochromozomy podobné velikosti, které jsou ziejmée
homologické vzhledem k jejich parovani po celé délce. S piihlédnutim k faktu, Ze
mikrochomozom je pravdépodobné jeden z X, nebot’ samici karyotyp ho ma dvakrat, 1ze mit
za to, ze Y a druhy X jsou tvofeny homologickym parem makrochromozom, které¢ nelze
standartnim barvenim rozlisit. Mechanismus vzniku je mozno podlozit hypotézou, ze pivodni
Y chromozom systému pohlavi XY/XX byl reciproéné translokovan na jeden z paru
autozomu (u druhého produktu translokace pravdépodobné doslo ke ztraté) . Tak vznikl
neopohlavni chromozom Y a druhy z paru autozomi se stal neopohlavnim chromozomem X».
Tudiz mikrochromozom v trivalentu je pravdépodobné pivodni pohlavni chromozom X —
nyni jako X;. Khomomorfii Y s X muize dojit, pokud je pfi recipro¢ni translokaci druhy
element ztracen, aniz by to bylo pro jedince letalni. Tato podminka je nejsnaze splnéna, kdyz
se vyméenuje maly tsek jako v pfipadé siln¢ degenerovaného Y.

Oproti tomu P.marmoratus ma 20 akrocentrickych makrochromozomi velikostné
plynule ptechazejicich do 9 mikrochromozomi, tedy soucet ramének je opét 29 (Gorman et
al., 1967). U tohoto druhy byly detekovany neopohlavni chromozomy X;X;Y/X;X1X2Xo.
Zvlastni je Y-chromozom, ktery je jako jediny makrochromozom submetacentricky —
pravdépodobné wvznikl centrickou fazi pivodniho Y s autozomem. X; je tvoifen
akrocentrickym makrochromozomem a X; mikrochromozomem. Spolecny piedek
P.marmoratus a P.acutirostris mél pravdépodobné typ pohlavnich chromozomi XY/XX a
karyotyp podobny druhu P.acutirostris. Ve speciaci smérem k P.marmoratus doslo ziejmé k
Robertsonovo Stépeni metacentrickych makrochromozomu (1. ,3. ,6. ,7. a 8.par), ¢imz se
zvysil sam¢i dipoidni pocet chromozoml na 29. Tuto teorii podporuje zachovany shodny

pocet ramének u obou druhtl.
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Druhé linie dfivéjsi ¢eledi Polychrotidae je zastoupena pravdépodobnym ancestralnim
karyotypem (2n=36, 12M+24m) u druht Enyalius bilineatus a Anisolepis grilli. Pristidactylus
achalensis je téz v karyotypu standartni, ale prvni par mikrochromozomu byva heteromorfni
(Gorman et al., 1967; Pinna-Senn et al., 1987). Jelikoz Gorman karyotypoval pouze jeden
exemplaf — samce, domnival se, Ze by se mohlo jednat o pohlavni chromozomy typu XY.
Pinna-Senn et al. (1987) vysetiili 39 vzorkt a heteromorfii popsali jako nezavislou na pohlavi,
navic nevyskytujici se vzdy. Pfitomnost pfipisuje delecim nebo duplikacim. Pohlavni
chromozomy nebyly nalezeny. Detekovala vSak jiny zajimavy fenomén — vétSina vzorki
obsahovala sekundéarni konstrikci s NORem na druhém metacentrickém paru. Tento jev je

ziejmé ancestralnim stavem leguani (Leaché & Sites, 2009).

I\‘n "—I_l e

Obr. 4: Karyotyp samice druhu Pristidactylus achalensis. Sipky ukazuji na sekundarni konstrikci na
druhém metacentrickém paru a na prvni mikrochromozomalni par s patrnou velikostni heteromorfii.

Pfimka pfedstavuje 10 ym. Pfevzato z Pinna-Senn et al. (1987).

Tteti a zaroven posledni linii tradi¢ni ¢eledi Polychrotidae je rod Anolis. Anolisi patii
mezi velmi studovany rod leguant. A. carolinensis slouzi jako modelovy organismus a jako
prvni z plazi byl celogenomové osekvenovan v National Human Genome Research (zatim
nepublikovano.

V ramci rodu Anolis lze detekovat fylogeneticky signal v distribuci karyotypt.
Ancestralni karyotyp pro tuto skupinu je shodny se standardnim leguanim. V prvnim i druhém
kladu vSak uZz miZeme najit lehce odvozeny karyotyp modifikovany ztratou ¢i
pravdépodobnéji fuzi paru mikrochromozomt, 2n=34, 12M+22m. Tyto dva karyotypy
repreprezentuji prvnich pét klada a vymykaji se pouze dva druhy — A. monticola (2n=48) a A.
insolitus (2n=44). U zadného druhu z téchto kladi nebyly detekovany pohlavni chromozomy.
Druhem A. monticola se zabyval Webster et al. (1972), ptesnéji pfimo zménami v jeho
karyotypu. V té dobé se z Robertsonovskych prestaveb siln¢ upiednostiovala teorie flize
chromozomli a moznost S$tépeni byla zatracovana z divodu pochybnosti o rozdé€leni
centromery. Pfijeti této teorie by znamenalo, Ze karyotyp druhu A. monticola by v ramci
anolist (a nejen jich) byl povazovan za primitivnéjs$i nez karyotyp s 2n=36. Jak Webster et al.
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(1972) spravné poukazali, karyotyp s 2n=36 by se musel mnohokrat nezavisle vyvinout a
pokazdé se stejnou morfologii chromozomi, jakou zndme u standardniho leguanniho
karyotypu. To je samoziejm¢ velmi nepravdépodobné. Naopak pii procesu Stépeni
V karyotypu vzdy vznikaji karyotypy druhové odlisné svou morfologii chromozomi. A.
aeneus, A. roquet roquet, A. vermiculatus maji lehce odvozeny karyotyp vyznacujici se
snizenim poctu chromozomt o 1 par mikrochromozomt.

Nasleduji dva  klady rodu Anolis jsou typické pfitomnosti neopohlavnich
chromozomu. Samc¢i diploidni pocet kolisd mezi 27, 29, 31 a 33 chromozomy (samice maji

vzdy o 1 mikrochromozom vice).

Prvni klad (A.wattsi az A.sabanus) vykazuje stejny karyotyp kromé A. oculatus.
Karyotyp je velmi odvozeny, sestaveny z 8 velkych a 4 menSich metacentrickych
chromozomti, 6 akrocentrickych chromozomt, 10 mikrochromozomi a X;X;XXo/ X1 XY
2n=29/30. Chromozom Y je pfiblizn¢ stejné¢ veliky jako nejmensi par metacentrickych
makrochromozomd, a proto jsem ho do své databaze zahrnula jako makrochromozom.
Bohuzel mechanismus vzniku 6 makrochromozomd, o které je tento karyotyp navysen, nebyl
zatim prozkouman. U spole¢ného piedka této linie (ptivodné 2n=36, 12M+24m) ziejmé doslo
k fizi 6 parG mikrochromozomi z ptivodnich 12 part, coz dalo vzniknout 6 akrocentrickym
chromozomtim. Karyotyp druhu A. oculatus (viz obr.5) je jesté odvozenéjsi, nebot’ u jiz tak
odvozené¢ho karyotypu doslo ke Stépeni jednoho péaru metacentrickych chromozomut za
vzniku 4 telocentrickych chromozomut a pocet diplodni sady je tedy 31 u samce (32 u

samice).
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Obr. 5: Odvozeny karyotyp druhu A. oculatus se 4 telocentrickymi makrochromozomy vzniklymi

Stépenim metacentrického paru a neopohlavnimi chromozomy. Napadny je pomérné veliky

metacentricky chromozom Y. Pfevzato z Gorman & Atkins (1967).

U druhého kladu (A. distichus az A. dechensis) je pravdépodobné pivodni stejny pocet

chromozomu jako v prvnim kladu (2n=30/29), ale karyotyp je tvofen 16 metacentrickymi
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plynule se zmensujicimi makrochromozomy a 13 nebo 14 mikrochromozomy, neopohlavni
chromozomy jsou pfitomny. K odvozeni karyotypu zifejmé mohlo dojit u spole¢ného predka
prvniho a druhého kladu (2n=36, 12M+24m) centrickou fuzi 4 parG mikrochromozomii za
vzniku 2 partt malych metacentrickych makrochromozomii a nasledné (nebo pfedtim) ztraté 2
mikrochromozomiti. Vyskytuji se tu vSak druhy, které maji tendenci sviij pocet chromozomt
zvySovat (A. acutus 2n=31/32, A. distichus a A. brevirostris 2n=33/34) ¢i snizovat (A.
scriptus, A. cristatellus a A. desenchis 2n=27/28).

Obr. 6: Samci karyotyp druhu A. pulchellus 16M+10m+X;X,Y. Pfevzato z Gorman & Atkins (1969).
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Obr. 7: Samdi karyotyp druhu A. acutus 14M+14m+X;X,Y. Pfevzato z Gorman & Atkins (1969).

Vyjimku tvofi druh A. evermanni, ktery ma pohlavni chromozomy XY, ackoliv
plvodnim systémem v linii jsou neopohlavni chromozomy X;X,Y. Pfedpokladam, Ze jako
translokace mezi pohlavnim parem chromozomi XX/XY sparem autosomi muze dat
vzniknout neopohlavnim chromozomiim, tak dal§i translokace mezi X; a X; miZe vést k
XX/XY. Tento sled translokaci snizuje pocet chromozomt (2n) o dva. Dale zfejmé dochazi
k fazi 2 mikrochromozomi. Tudiz u druhu A. evermanni (2n=26) je diploidni pocet

chromozomul mensi o 4 viici sesterskému A. stratulus.(2=30)
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Obr. 9: Karyotyp druhu A. evermanni (14M+10m+XY). Pfevzato z Gorman & Atkins (1969).
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Kontroverznim pifipadem je druh Anolis sagrei, ktery je fazeny do druhého kladu, ale svym
karyotypem bych ho spise fadila ke kladu prvnimu (viz obr.10). TézZ ma 12 metacentrickych
chromozomu a 6 akrocentrickych , ale na rozdil od ostatnich druhtt ma o 1 mikrochromozom
méne, coz muze byt zptisobeno fuzi s dalsim chromozomem. Bylo by vhodné ovéfit vztahy

pomoci vysetfeni karyotypi molekuldrné-cytogenetickymi metodami.
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Obr. 10: Samc¢i karyotyp druhu Anolis sagrei. V karyotypu je napadnych 6 submetacentrickych

chromozomu, které pfipominaji prvni klad anolistl. Pfevzato z De Smet (1981).

Nejvzdalengjsi klad (A. rubribarbus az A. tropidogaster), diive také oznaCovany jako Cast
rodu Norops, nebo jako skupina B-anolist, je zajimavy absenci detekovanych pohlavnich
chromozomu. Naskytuje se nékolik moznosti, pro¢ by tomu tak mohlo byt. Dediferenciace
pohlavnich chromozomii se zda maélo pravdépodobna. Spatnou topologii skupiny v
kladogramu nemiizeme vyloucit, ale vzhledem k odvozenému karyotypu je to také méné
pravdépodobné. Pohlavni chromozomy nebyly s nejvétsi pravdépodobnosti detekovany
z divodu jejich ancestralni homomorfie, tato moznost je castecné podlozena piitomnosti
pohlavnich chromozomu u ¢ty druhd. A. sagrei a A. biporcatus reprezentuji neopohlavni
chromozomy a A. conspersus a A. onca pohlavni chromozomy typu XX/XY. Podle
kladogramu se jednd o Ctyfi nezavislé udalosti diferenciace pohlavnich chromozomd.
Karyotyp skupiny patrné prodélal rozStépeni jednoho paru  metacentrickych
makrochromozomu, produkty $tépeni se zabudovaly jako 2 mikrochromozomy a jejich zbytek
splynul s ostatnimi chromozomy. Tahle pfedstava by odpovidala karyotypu, ktery je ve
skupiné nejvice zastoupen, slozeného z 14 metacentrickych makrochromozomi a 16

mikrochromozomau.
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Linie odstépujici ve skupiné Norops jako prvni, zastoupena druhy A. rubribarbus, A.
homolechis, A. mestrei a A. quadriocellifer, méla pravdépodobné spole¢ného predka, u néhoz

doslo k fizi 2 mikrochromozomi a snizeni diplodniho poctu na 28 chromozomd.
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Obr. 11: Karyotyp druhu A. biporcatus, obé pohlavi (samec nahofe), 2n=29/30. Neopohlavni
chromozomy pravdépodobné vznikly splynutim s autosomalnimi makrochromozomy. Pfevzato z
Gorman & Atkins (1966).

Posledni linie rodu Anolis (A. tropidonotus az A. tropidogaster) zastava velmi neobvykly
karyotyp s diploidni sadou 40 chromozoml, morfologicky rozliSenych na 24
makrochromozomi a 16 mikrochromozomii (Gorman 1967 in Gorman, 1973). Bohuzel
snimky téchto karyotypti Gorman nepublikoval a karyotypy uvedl pouze ve své disertacni

praci z roku 1967 bez dalsiho komentére.

5.7 Polyfyleticka skupina Tropiduridae
Rod Leiocephalus byl diive fazen mezi ¢eled” Tropiduridae a v praci je zastoupen 3

druhy. Karyotyp je konzervativni v poctu 12 metacentrickych makrochromozomd, ale pocet
mikrochromozomu se 1i§i. L. carinatus jich ma 22 (Porter et al., 1989), L. raviceps 18 (Porter
et al.,, 1989), L. schreibersi 24 (Gorman, 1967). Porter (1989) zaroven popisuje vyskyt
XX/XY systétmu chromozomového urceni pohlavi u L. raviceps. Velmi malé pohlavni
chromozomy XY pozoroval v diakinesi jako bivalenty tvofené menSim Y a vétsim X
mikrochromozomem. JelikoZ heteromorfie paru pohlavnich chromozomii je nepatrnd, nabizi
se moznost, Ze u ostatnich dvou druhti byly ptehlédnuty a bylo by vhodné jejich karyotypy
diikladnéji vysetfit.

Podobn¢ je tomu i u druhé skupiny pivodné oznacované jako Tropiduridae. Rod
Microlophus je zcela konzervativni bez pohlavnich chromozomi. Podobny je karyotyp druhu

Tropidurus hispidus, avsak vykazuje ptitomnost pohlavnich chromozom XX/XY, pfi¢emz Y
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je maly v disledku degenerace. Nékdy je pritomna sekundarni konstrikce na druhém paru
makrochromozomu. U druhu Plica plica je diploidni pocet 2n=40 a v karyotypu je pouze 8
metacentrickych chromozomti misto 12. Navic je tam 8 akrocentrickych makrochromozomii
(Gorman, 1967). Pocet mikrochomozomt je typicky 24. Jelikoz pocet ramének ziistal roven
48, nabizi se vysvétleni, ze karyotyp byl odvozen ze standardniho Robertsonovskym stépenim

4 metacentrickych chromozomt na 8 akrocentrickych.

Klad vedouci k liniim roda Phymaturus a Liolaemus patii puvodné téz do
Tropiduridae. Druh sedici pti bazi Phymaturus palluma se vyznacuje sami¢im diploidnim
poctem 36. Tento druh mé sice jako prvni par dva metacentrické makrochromozomy, ale
zbylych 16 makrochromozomi je telocentrickych a zbytek doplituje 13 mikrochromozomi u
samce, Usamice je jich 14. Celkovy pocet ramének je tedy 37 (pfipadné 38 u samice).
Karyotyp je €aste¢né podobny druhu Polychrus marmoratus, ktery ma také jednoramenné
makrochromozomy, ale jejich tvar je odlisny. Z fylogenetického hlediska jsou si tyto dva
druhy vzdalené, proto se nejspi$ jedna jen o konvergenci. Je tak unikatni v celé skupiné
leguanii a bez peclivéjsSiho cytogenetického vySetfeni nelze odhadnout, jakymi mechanismy
doSlo k pfestavbé. Zaroven je charakterizovan piitomnosti neopohlavnich chromozomi
XiXiXoXo/ X1 XY, kde Y je velky metacentricky mikrochromozom a ostatni X

mikrochromozomy jsou malé.

Rod Liolaemus je velka a diverzifikovana monofyleticka skupina, zastoupena 124
druht, s diploidnim poctem pohybujicim se od 28 u L. uspallatensis (Aiassa et al., 2002) do
42 popsaného u L. platei platei (Lamborot & Alvarez-Sarret, 1989). Pii prozkoumani
pravdépodobné pivodniho karyotypu, napt. L. lutzae (viz obr.12), je patrné, ze pocet 12
metacentrickych makrochromozomii ziistal vétSinou zachovan, jako je tomu i u ostatnich
leguanti. Polohou centromery odpovidaji metacentrickym, ale druhy par je submetacentricky
se sekundarni konstrikci na dlouhém raménku. Nékdy mohou byt submetacentrické i zbylé
makrochomozomy, jako je tomu u druht L. chiliensis, L. lemniscatus a L. platei s jeho dvéma
poddruhy, ale zhledem Kk tomu, ze na kladogramu jsou si pomérn¢ vzdaleni, lze usuzovat, ze
se jedna pouze o konvergentni stav znaku. PocCet mikrochromozomui u rodu Liolaemus je
obvykle nizsi nez v ancestralnim legudnim karyotypu, vétSinou se pohybuje mezi 20 a 22 a da
se tedy piedpokladat, Ze tento karyotyp byl redukovan centrickymi fuzemi 7. a nebo 8. paru

mikrochromozomti (Lamborot et al., 1979). Vyjimkou jsou druhy L. fitzingerii a L.
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koslowskyi, u nichz doslo ziejmé ke $tépeni 1 paru mikrochromozomu a zvyseni diploidniho
poctu na 36 chromozomi. Pohlavni chromozomy u rodu Liolaemus jsou prakticky neznamé —
byly popsany pouze u 6 druht. L. fucus, L. lutzae, L. occipitalis, L. ruibali, L. weigmanni
vlastni pohlavni chromozomy typu XX/XY mikrochromozomalniho vzhledu. U druhu L.
audituvelatus doslo ke vzniku neopohlavnich chromozomi. Chromozom Y je morfologicky

mensi nez X u obou typt urceni.
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Obr. 12: Karyotyp druhu Liolaemus Ilutzae s heteromorfnim parem pohlavnich chromozomu
(12M+20m+XY). Makrochromozomy jsou metacentrické kromé druhého paru, ktery je
submetacentricky a na dlouhém raménku se vyskytuje sekundarni konstrikce se satelitem. Pfevzato z
Gorman et al. (1967).
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Obr. 13: Sam¢i karyotyp druhu Lioalemus audituvelatus, s popsanymi neopohlavnimi chromozomy. Y-
chromozom je viditelné mensi nez X;X. Sipka ukazuje na sekundarni konstrikci s NORem na druhé

paru makrochromozoma. Pfevzato z Nunez et al. (2003).

U nekterych druhd, jako napf. v kladogramu zminény L. weigmanni ¢i L. monticola, se
muizeme setkat s chromozomalnimi rasami. Lamborot et al. (1991, 1993) se timto fenoménem

zabyvali pravé u L. monticola obyvajicim refugia v oblasti And v centralnim Chile.
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Detekovali dvé rasy, které povazuji za alopatrické s pfirodni fi¢ni bariérou. Tzv. ,,jizni rasu®
s diploidnim poctem 34 (12M+22m), kterou reprezentuje L. monticola 1. Rasa je
konzervativni ve tvaru, velikosti i poftu chromozomi. U ,severni rasy* se celkovy pocet
chromozomui pohybuje mezi 38 a 40. Je variabilni nejen v po¢tu chromozomu, ale i v jejich
morfologii. Pivodni metacentricky par ¢. 4 se rozStépil na 2 pary akrocentrickych
chromozomt a poc¢et mikrochromozomu zvysil o 2, coz odpovida karyotypu L. monticola 2
(2=38). Poté nasledovalo $tépeni v paru €. 3, které postihlo bud’ jen jeden chromozom z paru,
jako v piipadé L. monticola 3 (2n=39), a nebo cely par u L. monticola 4 (2n=40). Lamborot et
al. (1993) predpokladali, Ze tato odlisna diverzifikace ras je praveé zpusobena alopatrii, kdy
vodni fecisté pisobi jako pfirodni bariéra proti vzajemnému pienosu mutaci a umoznuje tak
snazsi trvalé zabudovani prestaveb do karyotypu. Podobnou situaci popsal i Iturra et al.
(1994) u druhu L. fuscus. U druhd L. zapallarensis, L. nigromaculatus a jiz zminéného L.
platei platei doslo pravdépodobné téz k nékolikanasobnému $tépeni makrochromozomd, coz
mélo za nasledek vysoky pocet chromozomu v diploidni sadé. Naopak u rodu L. uspallatensis
zustal zachovan ptivodni pocet a tvar makrochromozomti, ale doslo k fuzi mikrochromozomu

a tim snizeni diploidni sady na 2n=28.

23



Zavér

Karyotyp sestaveny z 12 makrochromozomi a 24 mikrochromozomti byl popsan
napfic celou skupinou Iguania a u dal$ich celedi Supinatych plazi, coz vedlo k zavérim, ze by
se mohlo jednat o primitivni stav. Mnozi autofi se domnivaji, Ze tento karyotyp je pro celed’
Iguanidae ancestralni. Vypracovand analyza nemlze tuto hypotézu potvrdit, nebot’ neni
rozieSena bazalni polytomie.

Leguani jsou v karyotypu ptevazné konzervativni, velkou variabilitou oplyvaji
druhové bohaté rody Anolis, Sceloporus a Liolaemus. Nejmensi popsany karyotyp byl u druhu
Polychrus acutirostris se sam¢im diploidnim poétem chromozomu 19 (samice ma 20) a
nejveétsi popsany karyotyp =zastava druh Anolis monticola se 48 chromozomy.
Makrochromozomy jsou nejcastéji metacentrické, pfipadné submetacentrické, ale u
odvozenych karyotypi je Castd pfitomnost akrocentrickych ¢i  telocentrickych
makrochromozomi. Bazéaln€ji polozeni a-anolisové maji ancestrdlni karyotyp (kromé
A.monticola a A.insolitus). U odvozengjsi skupiny a-anolisit prevlada karyotyp se sam¢im
diploidnim pocétem 29 chromozoml — pomér makro a mikrochromozomu je individudlni
vzhledem ke kladu. B-anolisové (diive jako rod Norops) zastavaji prevazné karyotyp
s diploidnim poctem chromozomi 30, ale v poslednim kladu maji velmi odvozeny karyotyp
s 2n=40. Rod Sceloporus ve své historii ziejmé prodélal rychlou radiaci, a proto neni mozné
jednoznaéné popsat trend. V linii doslo jak k fuzim (2n=22), tak ke Stépeni chromozomil
(2n=40). Cytogeneticky vyznamny je druh S.grammicus, u néhoz bylo popsano kaskadové
Stépeni a vznik chromozomalnich ras.Rod Liolaemus je pomémé konzervativni. Diploidni
pocet chromozomu kolisa mezi 30 a 36, stabilni je pocet a morfologie makrochromozomt.
Mezi vyjimky patii L.monticola, L.zapallarensis, L.nigromaculatus, L.platei. Tyto druhy
prodélaly sérii Stépeni, které daly vzniknout jednoramennym chromozomim a vy$$imu
diploidnimu poctu 2n=40 ¢i 42.

Vsechny detekované pohlavni chromozomy odpovidaji heterogametickému sam¢imu
pohlavi a jsou zastoupeny typem XX/XY nebo odvozenymi nepohlavnimi chromozomy
X1XoYIX1X1 XX, Nejvice druhti s pohlavnimi chromozomy bylo popsano roda Sceloporus a
Anolis. U druhu Anolis evermanni se vyskytl pfechod z neopohlavnich chromozomi zpét
k typu XY/XX, ale vzhledem k jeho unikatnosti, by se tento jev mél podrobnéji prozkoumat.
K lepSimu pochopeni evoluce pohlavnich chromozomt je potieba je podrobné&ji vysetfit
molekularné-cytogenetickymi metodami. Ackoliv se na kladogramu zdd, Ze u nékterych
druht vznikly nové€, je mozné, Ze se jedna o homologicky znak a doSlo pouze k nezavislé

diferenciaci z ancestralnich homomorfnich pohlavnich chromozomt.
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