Nové poznatky v genetice rostlin
IV. Pohlavni chromozomy
a historie jejich zkoumani

Pohlavni chromozomy tvori soucast genomu vétsiny Zivocichii a nékterych rost-
lin. Funkce téchto chromozomii souvisi s urcenim pohlavi, ¢imz je zabezpeceno
na drovni genomt to, co je zfejmé na vrovni fenotypové - rozdilnost samciho
a samiciho pohlavi. Aby se dulezité znaky pro jednotliva pohlavi nemichaly
(jednim z téchto znaku jsou samotné geny pro determinaci pohlavi), pf‘estane urdci-
ty par chromozomu alespori ve své ¢asti rekombinovat. Tim se vyresi konflikt
zajmu mezi pohlavimi, ale nastane problém druhy. Rekombinace sama o sobé
funguje jako nastroj na odstranéni chyb (mutaci) na drovni DNA. Tyto chyby
se v prfipadé potlacené rekombinace hromadi a dany chromozom je odsouzen
k zaniku. Jak vidime u chromozomu Y ¢lovéka, po urc¢itém evolu¢nim case se
zacnou geny ztracet a pivodni pohlavni chromozomy, jez se odliSovaly pouze
funkci nékterych genu, se stavaji zcela morfologicky odlisSnymi — heteromorfni-
mi. Existuje nékolik teorii, které se prou, zda vyse zminény zanik muze byt zpo-
malen nebo dokonce zastaven, pripadné, co se stane s danym druhem, az nere-
kombinujici pohlavni chromozom zmizi. Shrnuti teorii o zaniku pohlavnich
chromozomu by sahalo nad ramec tohoto prispévku, v némz bych chtél nasti-
nit zejména historii zkoumani chromozomii jako nositeli pohlavnosti a zminit
souvisejici kontroverze. Zavérem si ukdZzeme nékteré oteviené otazky a sou-
casné problémy v oblasti evoluce pohlavnich chromozomi piedevsim u rostlin.
Ty piedstavuji idedlni model pro studium pohlavnich chromozomi, protoze
blizce pribuzné druhy se mohou naprosto zasadné lisit ve strategii rozmnozo-
vani. V rostlinné risi najdeme celé spektrum fazi evoluce pohlavnich chromo-
zomu - soucasné poznatky naznacuji, Ze procesy jejich formovani mohou byt
u rostlin mnohem pestiejsi nez u Zivocichi.

Pohlavni rozmnoZovani

pohledem historie

Jako mnoho dal3ich fenomént v biologii,
i tento se poprvé snazil zkoumat Aristote-
les. Domnival se, Ze pro pohlavi ditéte je
dilezité teplota pii jeho zplozeni. Doslov-
né feceno, podle ného z vasné vznikaji
chlapci a z chladu déveata. I kdyz se tato
myslenka mtze zdat v dnesni dobé jako
védecky naprosto nepodloZena, Aristote-
lav dalsi poznatek, Ze vyvoj Zeny probiha
na pocatku jako vyvoj muze a kvtli snize-

né teploté dojde k zdstavé muzského pla-
nu, je z hlediska moderni vyvojové biologie
jako obecny koncept velmi blizko skutec-
nosti. D&jiny sexuality jako biologického
fenoménu jsou spojeny se jmény mnoha
velkych védct — napf. nizozemského piiro-
dovédce Antoni van Leeuwenhoeka (ani-
malcula seminis — spermie je v podstaté jiz
hotovy, ale maly organismus), nizozem-
ského lékaie a anatoma Reiniera de Graafa
(formovani embrya z vajicka) nebo §vy-
carského anatoma, fyziologa a histologa

Alberta von Koéllikera (nutnost kontaktu
spermie a vajicka pro ispésnou reproduk-
ci). Podrobnéjsi pochopeni role pohlav-
nich chromozomu v sexualité za¢ina az
koncem 19. stol.

Mnoho lid{ dnes bere jako samoziejmé,
Ze pouzivame nézev pohlavni chromozomy
a oznaceni chromozomt X a Y piejde bez
hlubsiho zamysleni, kde se tyto symboly
vzaly. Jako prvni popsal strukturu chromo-
zomu v I. 1842 §vycarsky botanik Karl Wil-
helm von Nageli, ktery se zabyval pfede-
vS§im buné¢nym délenim, a ttvary, o nichz
mluvime jako o chromozomech, nazval
v angli¢tiné transitory cytoblasts. Byl to ten-
tyz von Négeli, ktery vedl korespondenci
s Gregorem Johannem Mendelem a kupo-
divu nesouhlasil s mnoha jeho zavéry dnes
oznacovanymi jako zédklady genetiky. Navic
i Mendel se dotkl vyzkumu pohlavnosti
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1 Féaze evoluce pohlavnich chromozo-
mt. Na pocatku evoluce vsech pohlavnich
chromozom je par autozomu (A). Na
jednom z chromozomt se selektuje oblast
s nékolika geny pro urceni pohlavi
(zlutozeleng). Aby se geny pro dané
pohlavi u potomkt nemichaly, dochazi

v oblasti s témito geny k zastaveé rekom-
binace napt. jednoduchou inverzi (otoce-
nim dseku) v rdmci chromozomu. Vznikla
nerekombinujici oblast mtze zacit fungo-
vat jako selek¢ni nika pro dalsi geny
ovliviiujici vyvoj pohlavi. Mohou se sem
dostéavat tfeba pomoci retrotranspozice,
kdy retrotranspozony p¥i pohybu
genomem prenesou, v podstaté omylem,
i kousek okolni DNA, ktera miiZe obsa-
hovat geny. Kromé jiného je ale tato
oblast nachylna k hromadéni genetickych
chyb (degeneraci) v diisledku chybéjicich
opravnych procest na bazi rekombinace.
Ukazuje se, ze nékteré druhy (vcéetné ¢lo-
veka) si zalohuji dtilezité geny na chromo-
zomu Y v mnoha kopiich a intrachromo-
zomalni rekombinaci pak tyto geny, pokud
jsou poskozené, opravuji. S degeneraci
souvisi i mnozeni repetitivhi DNA

v podobé riznych satelitnich sekvenci

a retrotranspozonu. V této fazi evoluce
se chromozom Y zvétsuje. Po ur¢itém
evoluénim ¢ase mira degenerace chromo-
zomu Y natolik vzroste, Ze mtze dojit

ke ztraté jeho ¢asti (Gasti) bez ovlivnéni
funkce celého systému. Za¢ina se zmen-
Sovat a v posledni fazi jeho vyvoje miize
dojit az k zéniku a ztraté. Orig. R. Hobza

2 az4 Silenka Sirolista (Silene latifo-
lia) — samcdi (obr. 2) a samici rostlina (3).
Druh pfedstavuje klasicky model pro
studium evoluce pohlavnich chromozo-
mu. Chromozom Y je nejvétsim v geno-
mu (4) a neddvné studie ukazuji, Ze zacal
jiz ztrécet nékteré geny, a tim degenerovat.
Snimky: Wikimedia Commons, v souladu
s podminkami pouZiti; foto A. Salo (obr. 3)
5a6 Chromozom Y silenky Sirolisté
(obr. 5) i chromozomy Y, a Y, u $toviku
kyselého (Rumex acetosa, 6) jsou schopny
se branit pred $ifenim retrotranspozonti,
a tim brzdit degenerativni procesy. Cer-
veny signdl — rozsah rozsifeni konkrétntho
typu retrotranspozonu v genomu, zeleny —
specificka oblast pro chromozomy Y,

zde tvotend tandemovou repetici (blize

v textu). Snimky: R. Hobza (obr. 4-6)
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pii jeho méné znamych experimentech
s k¥iZzenim silenky 8irolisté (Silene latifo-
lia, obr. 2 a 3). Nedokéazal v§ak spravné in-
terpretovat segregacni vysledky ziskané
u této rostliny, které narusovaly jeho zavé-
ry o volné kombinovatelnosti sledovanych
znakt — pravdépodobné proto, Ze mnoho
znaki u této dvoudomé rostliny je vazdno
na pohlavi. Vysledky pak diskutoval pro-
stfednictvim korespondence s von Négelim
a ten svou nedtavéru k Mendelovym poku-
stim shrnul v jednoduché radé, aby Mendel
experimenty zopakoval. Tim koresponden-
ce na dané téma ustala. Kdyby se oba veli-
kéni dostali k blizsf diskuzi, moZné by po-
chopeni chromozomové dédi¢nosti bylo
o nékolik desetileti uspiseno.
Chromozomy pojmenoval v r. 1888 né-
mecky anatom Heinrich Wilhelm Gottfried
von Waldeyer-Hartz, ktery tak nazval vlak-
nité struktury snadno zviditelnitelné bazo-
filnimi barvivy, vyskytujici se pfi mitotic-
kém a meiotickém déleni. Chromozomy se
chovaly pfi déleni bunék predvidatelné
a dcefiné buiiky obsahovaly stejné pocty
chromozomti jak v mitdze, tak v meidze (zde
samoziejmé v redukovaném poctu).

Vztah chromozomi

a pohlavniho rozmnozovani

Teprve némecky cytolog Hermann Hen-
king pozoroval u ruménice pospolné (Pyr-
rhocoris apterus) ur¢ité nesoumérnosti
v déleni chromozomi. Jeden chromozom
se béhem mei6zy nachéazel jen v jedné ze
dvou dcefinych spermatickych bunék. Hen-
king si nebyl viibec jisty tim, co pozoruje,
a nazval tento nadpocetny chromozom
,podivny chromatinovy element”, anebo
také ,, X element”. Dnes jiz vime, Ze pohla-
vi u ruménice pospolné je chromozomo-
vé urceno jako X0 (samedcek) a XX (samic-
ka), tudiZ tato asymetrie je dana chybgjicim
sam¢éim chromozomem Y. Henking, pfes
absolutni nejistotu a neschopnost popsat
a zafadit chromatinovy element, dokéazal
ziskand data v r. 1891 publikovat. V r. 1899
americky biolog Clarence McClung obje-
vil podobny nadpocetny chromozom u sa-
rancat. McClung znal i Henkingovu praci
a uvédomil si, Ze pozorované elementy
predstavuji zvlastni typ chromozomi, kte-
ré nazval pfidavné (accessory chromoso-
mes). V1. 1902 dale popsal, Ze distribuce
pfidavného chromozomu v dcefinych sper-
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matickych burikéch (1 : 1) odpovida pomé-
ru dvou typt pohlavi — sam¢iho a sami-
¢iho. Prekvapivé se vSak dopustil zasadni
chyby, kdyZ chromozom X povazoval za
nositele sam¢iho principu.

Rozhodujici objev pro pochopeni role
pohlavnich chromozomt uc¢inili nékolik
let po McClungovi ve Spojenych statech
americkych mlada zac¢inajici védkyné Net-
tie Stevensové a prosluly biolog své doby
americky zoolog a genetik Edmund Wil-
son. Stevensova pochopila roli pohlavnich
chromozomi diky volbé vhodného cyto-
logického modelu. Stal se jim brouk po-
temnik moucény (Tenebrio molitor), ktery
ma podobnou chromozomovou konstituci
jako ¢lovék (XY samec a XX samice).
Spravné popsala tilohu malého (Y) chro-
mozomu jako urc¢ujictho pro saméi pohla-
vi, a tim vyvratila teorii samétho chromo-
zomu X. Nézev chromozom Y je odvozen
jako slovni hficka od chromozomu X, acko-
li se obc&as setkavame s tvrzenim, Ze Y zis-
kal pojmenovani od svého tvaru v metafazi
u mnoha druhti. Paralelné s N. Stevenso-
vou pracoval na tloze chromozomu pii
urcovani pohlavi i E. Wilson. Ackoli dospél
k podobnym vysledkiim, které oba publi-
kovali v r. 1905, mnohé jeho zavéry byly
mylné. Osud N. Stevensové v mnohém pii-
pomina osud Rosalindy Franklinové, zna-
mé ,,6tvrté vzadu® pii objasnéni struktury
DNA. Wilson tvrdé popiral Mendelovy ob-
jevy, pohlavnost méla podle néj kvantita-
tivni charakter v chromozomovém slova
smyslu. Naopak Stevensova pfisuzovala
determinaci pohlavi ur¢itym faktortim, kte-
ré pohlavni chromozomy nesou. Pfesto
byl az v podstaté do 70. let 20. stol. objev
role pohlavnich chromozomt pfipisovan
pravé Wilsonovi. P¥i¢ina neni nikde zce-
la oteviené diskutovana, ale jde pravdé-
podobné o kombinaci mnoha faktort. Net-
tie Stevensova se jako jedna z méla Zen ve
své dobé vénovala skute¢né védeckému
vyzkumu a i diky tomu byla p¥ehliZena.
Jako tehdy zacinajici védkyné se v boji
o prvenstvi svého objevu stfetla s etablo-
vanym profesorem a slavnym védcem.
Ackoli mohlo jit o férovy souboj, védecka
komunita citovala hlavné Wilsonovy pfi-
spévky, jeji praci zlehcovala nebo zcela
opomijela. N. Stevensova navic bohuzel
nepiezila o mnoho let své objevy, zemfela
na rakovinu v r. 1912.
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Kupodivu az do 20. let minulého stol.
trvalo, neZ se ustalil pevny nézev pro po-
hlavni chromozomy. Prvni pfigel s ndzvem
pro utvary, které dnes takto oznacujeme,
americky cytolog Thomas Montgomery,
jenZ pojmenoval téZ autozomy. Jeho na-
zev — heterochromozomy — pouzivala ve
svych pracich i N. Stevensova. Naproti
tomu E. Wilson navrhl termin idiochro-
mozomy a jako jiZz ponékolikaté v tomto
védeckém pribéhu oznacil, ne zcela sprav-
né, jako klicovy pro uréeni pohlavi chro-
mozom X. Nazev pohlavni chromozomy
a jejich roli v determinaci pohlavi védec-
k& komunita obecné odsuzovala jako kon-
cept, ktery pfilis zjednodusuje sloZitost
problému, ale od 20. let se jiZ v literatu-
fe bézné vyskytuje. PfestoZe napft. slavny
spoluzakladatel moderni genetiky Ameri-
¢an Thomas Morgan o pohlavnich chromo-
zomech a jejich tloze referuje trochu po-
smésné jako o ,travesty konceptu®, coz
dale nerozebira, ale davé tim jednoznacné
najevo svou neduavéru k chromozomalni
determinaci pohlavi.

Pohlavni chromozomy a soucasny stav
poznani - rostlinné modely

PfestoZe je evoluce pohlavnich chromo-
zomu Cisté akademické pole tykajici se
zakladniho vyzkumu, kde se tézko hleda
presah do svéta aplikaci, ztstavé toto téma
sttedem zajmu mnoha védeckych skupin
po celém svété. Svéraznou roli hraji v tom-
to oboru rostlinné modely, u kterych byly
objeveny pohlavni chromozomy na pocat-
ku 20. let minulého stol. Poprvé je popsa-
li v r. 1923 u silenek, chmele otac¢ivého
(Humulus lupulus) a $toviku kyselého
(Rumex acetosa) nezéavisle na sobé védci
z nékolika tymu. PfestoZe jsou rostliny
v mnoha ohledech v zédkladnim vyzkumu
pionyry pfi objevovéni biologickych feno-
mént (vzpomenime tfeba objev procesu
RNA interference nebo prvni diikaz semi-
konzervativni replikace DNA, jeZ byly po-
prvé popsany u rostlin, ackoli to komise
pfi udélovani Nobelovych cen mirné opo-
mnéla; bliZze o RNA interferenci v ¢lanku na
str. XLVII-XLIX kuléru), v tomto pfipadé se
na scéné objevuji oprdvnéné az pozdéji.
Strukturné a funkéné definované pohlavni
chromozomy ma jen nékolik druht dvou-
déloznych rostlin, jako jiz zminén4 silen-
ka 8irolista (viz déle). U téchto rostlin jsou
mnohem béznéjsi hermafroditni druhy, je-
jichz kvéty tvoii jak samdi, tak samici orga-
ny. V tomto pfipadé nedochazi k regulaci
vyvoje jednotlivych pohlavi, jak ji zndme
u dvoudomych rostlin. Geneticka podstata
vzniku konkrétnich rozmnoZovacich orga-
nt je v8ak v podstaté totozné u dvoudo-
mych i hermafroditnich druht.

Jinou situaci ale nachdzime u mechoros-
tl, kde jsou pohlavni chromozomy velmi
rozsifené, tak jako napt. u Zivo¢icht. Zmi-
néné skupiny organismi se vak vyrazné
lisi reprodukénimi strategiemi. Mechorosty
se vyskytuji jako haploidni organismy, a tu-
diZ je tézko predstavitelné, Ze by v nepfi-
tomnosti chromozomu X v saméim jedin-
ci zacal chromozom Y degenerovat. Doslo
by ke genetické sebevrazdé, a to minimal-
né v pfipadé samciho pohlavi. Hlavni mo-
del pro studium pohlavnich chromozo-
mu u mechorostd pfedstavuje porostnice
mnohotvarna (Marchantia polymorpha),
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u které neddvné vyzkumy ukézaly p¥itom-
nost fady funkénich genid na chromozo-
mu Y. U dvoudéloznych rostlin se usuzo-
valo, Ze mirou degenerativnich procesii
budou pfipominat spise Zivoc¢isné modely.
Ke klasickym modelim evoluce pohlav-
nich chromozom zde patii historicky ze-
jména zéastupci rodd Silene (silenky nebo
téz knotovky) a Rumex (rtizné druhy $tovi-
k). Mezi dalsi v soucasné dobé studované
nalezi hlavné papaja (Carica papaya), to-
mel obecny (Diospyros lotus) nebo bazan-
ky (Mercurialis spp.). Kupodivu pocetné
studie naznacuji obecné vyrazné nizsi
miru degenerace rostlinnych pohlavnich
chromozomi oproti srovnatelnym Zivogis-
nym modeltm. Je zvlastni, Ze degenerace
chromozomu Y m4 tudiz u rostlin a Zivoci-
chi odlisny charakter. Snad by se zdalo
logictéjsi, Ze dramatictéjsi a rychlejsi dege-
nerativni procesy probihaji u rostlin.

Rostliny obecné snaseji lépe nez zivodi-
chové velké zmény ve struktufe genomu.
Jsou schopny existence pfi zméné z di-
ploidniho jedince na haploidniho a ¢asto
podstupuji polyploidizaci (zmnoZeni chro-
mozomové sadky v buiikach organismu).
Opak je ovsem pravdou. Jedna z pfi¢in
muZe byt, Ze rostliny (a to nejen zminéné
mechorosty) béhem svého vyvoje procha-
zeji pomérné dlouhou haploidni fazi ve
formé& lacky, kde musi byt vétsina gent
aktivnich a ve funkéni podobé, a to jak
v ,,samci“ (Y nesouci), tak v ,,samic¢i“ (X ne-
souci) lacce. Lacka svym ,transkripénim
chovanim*“ pfedstavuje spise aktivni kom-
plexni tkan, zatimco Zivocisné spermatic-
ké buriky, u kterych transkripce neprobiha
a je aktivni pouze mala ¢ast genomu, se
chovaji vice jako pasivni nosici genetic-
ké informace. Kromé toho se ukazuje, ze
rostliny dokaZzou lépe branit svtij chromo-
zom Y pfed $ifenim retrotranspozonti (také
Ziva 2006, 6: 242—244). Tito ko¢ovnici ge-
nomem se podileji na genetické degene-
raci chromozomu Y (retrotranspozony se
mohou pohybovat z mista na misto me-
chanismem ,,copy — paste”, ¢imz zvysuji
své zastoupeni v genomu). Zda se, Ze na
epigenetické drovni si minimalné& nékteré
rostliny s pohlavnimi chromozomy, jako
je silenka Sirolista a stovik kysely, vyvi-
nuly G¢inné mechanismy na potlacent $i-
feni $kodlivych retrotranspozont (blize
o epigenetické dédicnosti rostlin rovnéz
v Zivé 2014, 6: 269-270).

K vy$e uvedenym vyzkumuam pispivajf
nemalou mérou i badatelské tymy z Ces-
ké republiky. K pionyrtim molekularnich
analyz pohlavnich chromozom rostlin
u nés patii zejména Oddéleni vyvojové
genetiky rostlin pisobici na Biofyzikalnim
ustavu Akademie véd CR, v. v. i., v Brné,
které ve spolupraci s Centrem strukturni
a funkéni genomiky Ustavu experimentalni
botaniky AV CR, v. v. i., v Olomouci unikét-
né kombinuje piistupy klasické genetiky
s moderni strukturni genomikou. K vy-
znamnym vysledkiim této spolupréce se
fadi pfedevsim sekvenovani jednotlivych
pohlavnich chromozomi u silenky $iro-
listé a stoviku kyselého. Podrobna analyza
ziskanych dat v blizké budoucnosti ukaze,
jak moc jsou procesy evoluce pohlavnich
chromozomu odli$né nebo shodné mezi
konkrétnimi rostlinnymi a Zivo&isnymi
druhy.
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7 Samici rostlina stoviku kyselého.

U tohoto a nékterych p¥ibuznych druht
maji saméi rostliny dva pohlavni chromo-
zomy Y. Jejich znacné variabilita mtZe
souviset s tim, Ze se nepodileji na urceni
pohlavi — je dano pomérem chromozo-
mu X a autozomdi. Foto D. Michalcova

Soucasné otazky ze svéta

pohlavnich chromozomu

A co je dnes hlavnim tématem a potencial-
nim zdrojem budoucich kontroverzi v ob-
lasti chromozomové determinace pohlavi?
Jde mimo jiné o proces ddvkové kompen-
zace genu, které se nachédzeji na jednom
chromozomu jiZ ve zdegenerovaném sta-
vu, nebo na ném i chybéji (tim je narusena
ptvodni transkripéni tiroveri, jeZ musi byt
kompenzovéna). I kdyZ se v nedavné dobé
povaZzoval tento problém za vyfeSeny napt.
existenci Barrova téliska u ¢lovéka, kdy
je jeden chromozom X u Zen inaktivovany,
dnes se ukazuje, Ze nékteré geny kompen-
zaci unikaji nebo ji viibec nepotiebuji.

Jaky osud ¢eké pohlavni chromozomy
systému XX/XY (napft. savci, vétsina rost-
linnych zastupci) nebo ZZ/ZW, kdy je
samicka tzv. heterogametické (viz slovnik
termin® na webové strdnce Zivy; napf.
u motyld, ptdka a nékterych plazii)? Fungu-
ji selekéni systémy na trovni pohlavné va-
zanych gent podobné u XX/XY a ZZ/ZW
systému determinace pohlavi? Pravdépo-
dobné ne. PrestoZe se tvrdi, Ze evoluce
pohlavnich chromozom je cesta bez na-
vratu, najdeme nékdy vyjimku, ktera by
potvrzovala pravidlo?

Jak moc ztstavda chromozom Y z evo-
luéniho hlediska stabilni? Nedavné studie
ukazuji, Ze lidsky chromozom Y se velmi
podobé chromozomu gorilimu, zatimco se
vyrazné odlisuje od Simpanziho. Musime
kvuli tomu zménit pohled na fylogenetic-
ké vztahy s blizce pfibuznymi priméty?
Urcité ne. Jen se mizeme pravdépodobné
tésit na dalsi zmény nasich pohlavnich chro-
mozomu v evolu¢né blizké budoucnosti,
které svym rozsahem a dosahem mozna
prekvapi nejednoho evolu¢niho biologa.

Préce vznikla za podpory Grantové agen-
tury Ceské republiky (projekt 16-08698S).

Slovnik s vysvétlenim vybranych termint
najdete na webové strance Zivy.
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