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Abstrakt

Repetitivni sekvence DNA predstavuji vyznamnou ¢ast genoml mnoha eukaryotickych
organismU. U obojZivelnikd, ktefi se vyznacuji velkymi genomy, byvaji repetitivni sekvence
zastoupeny ve velkém mnoZstvi. ObojZivelnici mohou ve svém genomu obsahovat rlizné druhy
repetitivnich sekvenci, jako napfiklad tandemové repetice ve formé satelitni DNA, ribozomalni
DNA, histonu H3, mikrosatelitni DNA ¢i transponovatelnych elementd jako jsou DNA
transpozony a retrotranspozony, které mohou byt u riznych druh( rozdilné v zastoupeni,
poctu a variabilité téchto sekvenci. Studium repetitivnich sekvenci je dlilezité pro pochopeni
evoluce a evolucnich procesl, které obojzivelniky provazeji. Repetitivni sekvence hraji
dilezitou roli v mnoha genetickych a epigenetickych procesech, jako je strukturovani
chromozomd, regulace genové exprese a genomova stabilita. Repetitivni sekvence jsou

zdrojem genetické variability, ktera je dilezZitd pro evolucni procesy.

Klicova slova: repetitivni sekvence, obojzivelnici, zaby, mloci, ¢ervoti, tandemové repetice,

rozptylené repetice



Abstract

Repetitive DNA sequences represent a significant part of the genomes of many
eukaryotic organisms. In amphibians, which are characterized by large and variable genomes,
repetitive sequences are abundantly present. Amphibians may contain various types of
repetitive sequences in their genomes, such as tandem repeats in the form of satellite DNA,
ribosomal DNA, histone H3, microsatellite DNA, and transposable elements such as DNA
transposons and retrotransposons, which may vary in abundance, number and variability of
these sequences among species. The study of repetitive sequences is important for
understanding ongoing evolution and the evolutionary processes. Repetitive sequences play
important roles in many genetic and epigenetic processes such as chromosomal structuring,
regulation of gene expression and genomic stability. Repetitive sequences are a source of

genetic variation that is important for evolutionary processes.

Keywords: repetitive sequences, amphibians, frogs, newts, worms, tandem repeats, dispersed

repeats
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1. Uvod

Diky pokrokim v poslednich letech, kterym doSlo v oblasti molekularni biologie a genetiky,
se nase pochopeni genomové architektury a jejiho vlivu na biologickou diverzitu a evoluci
znacné rozsifilo. Repetitivni sekvence, byly dfive vnimany jako odpadni, nefunkéni DNA.
PovaZovalo se za moiné, Ze repetitivni DNA je zbytkovd nebo degenerovana soucast
z predchozich evoluénich stadii (Tymowska, 1980). V soucasné dobé jsou repetitivni sekvence
povaZovany za dllezZité, protoze se podileji na mnoha genetickych a epigenetickych procesech

u organismu (shrnuto: Brahmachari’ et al., 1995).

Obojzivelnici jsou skupina obratlovcl s velkou variabilitou ve velikosti a sloZeni
genomu. Rady 7ab, mlokd a €ervorl mezi sebou vykazuji rozdily v zastoupeni a mnoZstvi
raznych druh( repetitivni DNA (Baldari & Amaldi, 1977). Nékteré studie naznacuji, ze
repetitivni sekvence hraji dllezitou roli v adaptacich na rGzné Zivotni prostredi (Fjiwara et al.,

2006)

Je zajimavé, Ze i Uzce spjaté druhy v nékterych pfipadech vykazuji vysokou miru variability
v distribuci a lokalizaci repetitivnich sekvenci DNA. U obojZivelnikll predstavuji repetitivni
sekvence dulezitou oblast pro studium evolucnich procesi. Napfiklad porovnani poctu
repetitivnich sekvenci rlznych druh( Zab z rodu Xenopus s riznou Urovni ploidie ndm muze
poskytnout lepsi pochopeni evoluéniho procesu alopolyploidizace, ktera je u tohoto rodu

béZna (Knytl et al., 2017, 2023).

Cilem této bakalarské prace je prozkoumat repetitivni sekvence u vybranych druh(
obojzivelnik(. Prace je zamérena na identifikaci specifickych typ( repetitivnich sekvenci a jejich
lokalizaci v ramci vybranych genoml obojzivelnik(i. Vénuje se cytogenetickému a
genomickému mapovani téchto sekvenci a rozdilim v jejich distribuci a lokalizaci. To umozZiuje

popsat rozdily, jak mezi jednotlivymi Fady, tak mezi Gzce spjatymi druhy.



2. Cytogenetické a genomické mapovani

Cytogenetické mapovani se vyuziva k mapovani celych chromozom (Gvozdik et al., 2023;
Fornaini et al., 2024), ¢asti chromozomu a repetitivnich oblasti (Fornaini et al., 2023), a
specifickych genli na chromozomech (Knytl et al., 2019). UmoZiuje identifikovat umisténi
genl a repetitivnich sekvenci na chromozomech a studovat jejich vzajemné usporadani a
distribuci. Cytogenetické mapovani repetitivni DNA je uzitecnym nastrojem v komparativni
analyze a pfi objasfiovani organizace genomu nékolika skupin eukaryot (Koo et al., 2010).
Mapovani repetitivnich sekvenci mlze byt provddéno pomoci nékolika riznych metod, které
umoznuji presnou lokalizaci specifickych DNA sekvenci na chromozomech a studium jejich
distribuce a organizace (Fornaini et al.,, 2023; Knytl et al., 2023; Dias et al., 2024). Mezi
pouzivané techniky patfi FISH (fluorescence in situ hybridization = fluorescencni in situ

hybridizace) a Southern Blotting.

Genomické mapovani umoziuje analyzovat a lokalizovat geny a DNA sekvence v rdmci
kompletniho genomu organismu (Sinzelle et al., 2005; Sun et al., 2011). V oblasti repetitivnich
sekvenci se vyuziva sekven¢ni mapovani, které obndsi sekvenovani celého genomu daného
organismu a ndsledné porovnani sreferencnim genomem (= kompletni, detailné
osekvenovana DNA daného organismu, ktera slouZi jako vzor pro porovnavani a analyzu

genom dalSich jedinci) (Schatz et al., 2010).

2.1. Fluorescencni in situ hybridizace

FISH je technika, ktera zahrnuje hybridizaci oznacené DNA (Pardue et al., 1969) nebo
RNA (Gall et al., 1969) sondy pfimo na vzorek na skli¢ku, coZ se nazyva in situ. Proces zahrnuje
denaturaci DNA, ¢imz se rozpoji vldkna DNA dvousroubovice, a naslednou renaturaci, béhem
které se oznacend sonda vaze na specificky usek DNA (Gall et al., 1969; Pardue et al., 1969).
FISH umoznuje presné lokalizovat specifické DNA sekvence na chromozomech pomoci
fluorescenéné znacenych sond a mize byt pouzita k mapovani repetitivnich sekvenci (Fornaini

et al., 2023) a detekci chromozomalnich abnormalit (Sloter et al., 2000).

2.2. Genomova in situ hybridizace
GISH (genomic in situ hybridization = genomova in situ hybridizace), neboli
celogenomova in situ hybridizace, je metoda, pfi niz se cely genom oznaci a vyuziva se jako

sonda. Tato oznafend sonda se aplikuje na genom studovaného jedince, coZz umoznuje



napriklad identifikaci mezidruhovych hybrid(, chromozomalni divergenci a identifikaci

evolucnich zmén (Le et al., 1989; Knytl et al., 2013; GvoZdik et al., 2023).

2.3. Komparativni genomova hybridizace

CGH (comparative genomic hybridization = komparativni genomova hybridizace)
umoznuje detekovat zmény v poctu kopii chromozomalni DNA mezi dvéma rlznymi vzorky
(sondami) a identifikovat napt. genetické zmény spojené s chorobami (Du Manoir et al., 1993).
Tuto metodou lze také odhalit hybridizacni procesy a identifikovat rodi¢ovské druhy

(Spangenberg et al., 2020).

2.4. Southern Blotting

Southern Blotting technika se pouZziva k detekci specifickych DNA sekvenci na zédkladé
hybridizace s komplementarnimi sondami. Maze byt pouZita k analyze opakujicich se sekvenci
v genomu (Guzman et al.,, 2022). Tyto metody poskytuji dalezité informace o organizaci

chromozom a genetickych zménach spojenych s fylogenetickymi a evoluénimi procesy.

2.5. Silver staining (AgAS)

Metoda stfibrného barveni je v cytogenetice dullezZitou technikou, ktera se vyuziva pfi
analyze a pro zjiSténi lokalizace NORs (nucleolus organizer regions = oblast organizatoru
jadérka). UmoZniuje vizualizaci aktivnich NORs, specifickych oblasti chromozom, které jsou
zodpovédné za tvorbu ribozomalni RNA. Silver staining se déla za poutziti stfibrnych iontd,
které na chromozomech selektivné barvi NORs. Na mikroskopickych preparatech jsou tyto
obarvené oblasti viditelné jako ¢erné skvrny na chromozomech (Lourengo et al., 1998; Knytl
et al.,, 2013). Tato metoda umoznuje odhalit variabilitu v po¢tu NORs a jejich lokalizaci na
chromozomech (Schmid, 1978), které se mohou lisit mezi riznymi druhy, populacemi a jedinci

daného druhu (Venu et al., 2014).

3. Repetitivni sekvence

Repetitivni DNA se skladd z motivd, které se stokrat az tisickrat opakuji v genomu
organismu. Z repetitivnich sekvenci se sklada vyznamna ¢ast jaderné DNA ve valné vétsiné
eukaryotickych organismu a ¢asto tvofi i vice nez polovinu celkového obsahu DNA v bunééném
jadru (Britten & Ko, 1968; shrnuto: Lopez-Flores & Garrido-Ramos, 2012). Repetitivni sekvence

délime na tandemové repetice, do kterych patfi satelitni DNA (satDNAs), a rozptylené repetice
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nebo-li TE’s (transposable elements = transponovatelné elementy) (shrnuto: Mehrotra &

Goyal, 2014).
Tandemové repetice

Ribozomalni DNA (rDNA) je soucast genomu, kterd obsahuje geny pro ribozomalni RNA
(rRNA). Tyto geny jsou ve formé tandemovych repetic, kdy jednotlivé repetice zahrnuji gen pro
pre-rRNA a pozdéji rRNA molekuly (Cortadas & Pavon, 1982). Nuklearni organizacni oblast
(NOR) obsahuje tfi tandemové usporadané ribozomalni geny (18S, 5.8S, 28S) (Cortadas &
Pavon, 1982; shrnuto: Rebordinos et al., 2013; Knytl et al., 2023). Gen pro 18S rRNA je soucasti
malé podjednotky a 28S, 5.8S5 a 5S rRNA jsou soucdsti velké podjednotky. Gen pro 5S rRNA
neni obsazen v NOR (Knytl et al., 2017). Typ 5S ribozomalni DNA se sklada z transkripni
jednotky o délce pfriblizné 120 nukleotidl, kterd je oddélena od nasledujici jednotky
nekédovanym prostfednim Usekem (NTS). Kédovaci sekvence a NTS spole¢né tvofi jednotku,
ktera se ve genomech muze vyskytovat ve stovkach az tisicich tandemové usporadanych kopii

(shrnuto: Rebordinos et al., 2013).

Repetice, které nejsou soucasti rDNA jsou opakujici se Useky DNA, které tvori tandemové
opakovani, ale nenachdzeji se v rDNA oblastech. Tyto opakujici se Useky mohou byt soucasti
genu nebo nekddujicich oblasti genomu, které maji schopnost vytvaret strukturdlni variabilitu
v genomu a mohou hrat roli v rdznych procesech, jako je regulace exprese gend,
chromozomalni organizace a evolu¢ni adaptace (Dawid & Botchan, 1977; Agarwal et al., 1992).
Malé jaderné RNA (snRNA) jsou klicovou soucasti spliceozomu, komplexu proteind, ktery
zajistuje splicing pre-mRNA. Spliceozom sestava z péti opakujicich se jednotek RNA, mezi néz
patfi U1, U2, U4, U5 a U6 snRNA (Valadkhan, 2005). Histony tvoti souéast nukleozomu, coz
jsou zakladni stavebni bloky chromatinu. Tyto histony se vyskytuji v rodinach péti hlavnich gena

v tandemovém opakovani, které zahrnuji H1/H5, H2A, H2B, H3 a H4 (Fornaini et al., 2023).
Satelitni DNA

Satelitni DNA se sklada z velkych tandemovych opakujicich se jednotek nekédujicich
kratkych sekvenci, které mohou zvétSovat genom. Tyto sekvence se mohou liSit v umisténi na
chromozomech, délce repetitivni jednotky, mnozstvi a sekvenci nukleotid(. Satelitni DNA je
lokalizovana predevsim v heterochromatickych oblastech chromozom( okolo centromer. Je

dilezita pro tvorbu kinetochoru (shrnuto: Garrido-Ramos, 2017) a v udrZovani struktury



chromozomu béhem bunécéného déleni (Wevrick & Willard, 1989). Pericentromerické satelitni
repetice jsou dlleZité pro stabilitu interakci s DNA vazicimi proteiny (shrnuto: Plohl et al.,
2007), udrzeni architektury heterochromatinu, podporu formovani kinetochoru, udrzeni
koheze sesterskych chromatid a pomahaji chromozomalni segregaci béhem mitdzy a meidzy.
Satelitni DNA v pericentromerickych oblastech také hraje roli ve formovani heterochromatinu
a v udrZovani identity centromer, coz je dllezity funkéni aspekt centromer/kinetochorového
komplexu (shrnuto: Garrido-Ramos, 2017). Evolu¢ni mechanismy konzervované evoluce
udrZuji homogenitu opakovani a divergenci sekvenci v ramci rodin satelitni DNA (shrnuto:

Plohl et al., 2007).

Monomerni jednotky satelitni DNA jsou usporadany v tandemu a tvofri rozsahlé rady, které
jsou umistény prevdiné v centromerickych, pericentromickych a subcentrometickych
oblastech na chromozomu. Lze je také nalézt v intersticidlnim prostoru genomu (Charlesworth,

1994; shrnuto: Plohl et al., 2007, 2012).

Alfa-satelitni DNA se vyskytuje v centromerickych oblastech chromozom( a je tvoren
opakujicimi se jednotkami o délce pfiblizné 171 bp. Alfa-satelitni DNA je cCasto specificka pro

urcity chromozom (Rudd et al., 2006).

Mikrosatelitni DNA, zndma také jako kratké tandemové opakovani (STR) nebo jednoducha
sekvence opakovani, jsou oblasti DNA skladajici se z kratkych sekvenci nukleotid(i opakovanych
za sebou. Tyto opakovani mohou mit délku od 1 do 6 bazovych par( a casto jsou vysoce
polymorfni, coz znamen3, Ze projevuji variaci v poc¢tu opakovani mezi jedinci v populaci. Dle
typU opakujiciho se motivu je délime na di-nukleotidova opakovani, ktera se skladaji ze dvou
nukleotidi opakovanych za sebou. Pfiklady zahrnuji opakovani (CA)", (GT)", (TG)" a (AC)"
(zattera et al., 2020; Roco et al., 2021). Tri-nukleotidova opakovani se skladaji ze tti nukleotid(
opakovanych za sebou. Pfiklady zahrnuji opakovani (CAG)", (GAA)", (AGC)" a (TGC)". Tetra-
nukleotidova opakovani se skladaji ze ¢tyr nukleotidd opakovanych za sebou. Priklady zahrnuiji
opakovani (AATG)", (CCTG)", (AGAT)" a (TAAA)". Penta-nukleotidova opakovani se skladaji z péti
nukleotidi opakovanych za sebou. Priklady zahrnuji opakovani (AAAGC)", (CTTGA)", (TTTTG)"
a (GAGTG)" (Johnson, 2003). Hexa-nukleotidova opakovani se skladaji ze Sesti nukleotid(l
opakovanych za sebou. Priklady zahrnuji opakovani (AAGGTT)", (CCGCAA)", (AGATCT)" a
(TGCGCA)" (Zattera et al., 2019).



Transponovatelné elementy

Transponovatelné elementy (TE’s) maji vliv na architekturu genomu, jsou schopny
interagovat a obsadit velkou ¢ast eukaryotického genomu (Haley & Mueller, 2022). TE’s
pfispivaji k rozmanitosti velikosti a struktury genomu obratlovci. Existuje linedrni korelace
mezi velikosti genomu a obsahem TE’s u eukaryotickych organism( (shrnuto: Kidwell, 2002).
Jsou schopny se vramci genomu hostitele mobilizovat. Pfi tomto procesu jsou schopny
vytvaret nové kopie samy sebe (shrnuto: Oliver & Greene, 2009). Jsou zapojeny do evoluce
karyotypu, protozZe tyto transponovatelné sekvence mohou vyvolat chromozomalni prestavby,
véetné deleci, duplikaci, inverzi a translokaci (Sun et al., 2011). Sekvence TE’s jsou rozdéleny
do dvou velkych rodin, nazyvanych prvni a druhd tfida element(. Jednotlivé tridy se lisi
prostifedni molekulou, ktera je pfi procesu transpozice vyuzivana (Sun et al.,, 2011; Sun &

Mueller, 2014).
Retrotranspozony

Prvni tfida TE (retrotranspozony) se pfemistuje pomoci mechanismu nazyvaného ,copy
and paste” (= kopirovani a vkladani), pfi kterém vyuZiva RNA jako prostfednika a vytvari novou
kopii sama sebe, ktera se nasledné vkladd do nového mista v genomu (Sun et al., 2011).
Retrotranspozony prvni tfidy zahrnuji retrotranspozony s dlouhymi opakovanimi (LTR = long
terminal repeats), dlouhé terminalni jaderné elementy (LINE = long interspersed nuclear
elements), které jsou charakterizovany pritomnosti minimalné jednoho otevieného ¢teciho
ramce (ORF = open reading frame), tzv. Pol-like, ktery kdéduje reverzni transkriptazu a
endonukledzu (Moura Gama et al., 2022) a kratké rozptylené jaderné elementy (SINE = short

interspersed nuclear elements) (Sinzelle et al., 2005).

LTR Retrotranspozony jsou typem mobilnich element(, které jsou schopny vloZit kopie
samy sebe v rdmci genomu. Na obou koncich retrotranspozonu se nachazi dlouhé termindlni
repetitivni sekvence, které funguji jako promotorové a terminalni sekvence pro transkripci a
translacni procesy retrotranspozon(. Ddle obsahuji gag oblast, Pol region a env region (Sun et

al., 2011).

Dle navrhovaného klasifikacniho systému (Wicker et al., 2007) jsou LINE elementy
rozdéleny do péti hlavnich skupin, které zahrnuji R2, L1, RTE, | a Jockey. V soucasné dobé bylo
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identifikovano nékolik dalSich skupin, jak uvadi databaze Repbase (= databaze opakujicich se
DNA sekvenci, ktera obsahuje informace o repetitivnich sekvencich/elementech v genomu
raznych organismU (Bao et al., 2015)), ktera popisuje celkem 31 kladd LINE element(. Tyto
elementy spolu s Penelope a SINE tvofi ne-LTR retrotranspozony (shrnuto: Kojima et al., 2019).
Klady jsou dale organizovany do osmi hlavnich skupin, které zahrnuji skupinu CRE pro klad CRE,
skupinu R2 obsahujici klad NeSL, R4, R2 a Hero, skupinu Dualen pro klad Randl/Dualen,
skupinu L1 s klad@ L1 (Nascimento et al., 2015), Protol a Tx1, skupinu RTEs klad( Proto2, RTE,
RTEX a RTETP, skupinu | zahrnujici klad( 1, Nimb, Ingi, Vingi, Tad1, Loa, R1, Outcast a Jockey,
skupinu CR1 s podskupinami CR1, L2, L2A, L2B, Kiri, Rex1, Crack a Daphne a skupinu Ambal pro
klad Ambal (Moura Gama et al., 2022).

Penelope a DIRS (dictyostelium intermediate repeat sequence) (Wang et al., 2021). Rodiny
retrotranspozon(ll Rex (retroelement of Xiphophorus) 1, Rex2, Rex3 a Rex6 jsou non-LTR, a byly
poprvé izolovany z ryb rodu Xiphophorus. Prvek Rex1 obsahuje geny pro reverzni transkriptdzu
a apurickou ¢i apimiridinickou endonukleazu. Na 3' konci nekddujici oblasti nékolika prvkd
Rex1 navazuji tandemové opakované oligonukleotidy, jejichz délka (5—7 nt) a sekvence jsou

variabilni (Nascimento et al., 2015).

Rex1, plvodné identifikovany u ryb, jsou retrotranspozony bez dlouhych terminalnich
repetic. Jsou charakterizovany kédovanim reverzni transkriptdzy a endonukledzy. Rodina Rex1
zahrnuje nékolik sekvenci, jako jsou Rex2, Rex3 a Rex6, které vykazuji rizny stupen Uspéchu v

integraci do genom raznych druh( organismd (Nascimento et al., 2015).
DNA transpozony

Druha tfida transponovatelnych element(l se nazyva DNA transpozony. Ty se v genomu
premistuji pomoci mechanismu ‘“‘cut and paste” (=vyfiznuti a vloZeni). V tomto procesu
vyuZzivaji DNA jako prostfednika a pfemistuji se na nové misto v genomu, aniz by doslo k
zvyseni jejich poctu kopii (Sun et al., 2011; Sun & Mueller, 2014). Transpozony druhé tridy lze
rozdélit do tfi hlavnich podttid. Transpozony DNA typu cut and paste, transpozony DNA typu
rolling circle (Helitrony) a transpozony DNA, které se syntetizuji samy (Polintons/Mavericks)

(Sun et al., 2011; Wang et al., 2021).

Tc1-like elementy patfi do skupiny Tcl-mariner superrodiny transponovatelnych elemetd,

které vyuzivaji mechanismu ,cut and paste” s ucasti DNA intermedidtu k pfemisténi



v genomu. Jsou charakterizovany pritomnosti neaktivnich fosilnich fragmentli DNA a
kompletnich prvkd s otevienym ctecim ramcem (ORF), které jsou preruseny bodovymi
mutacemi nebo vnitfnimi delecemi. Jsou potencidlné mobilizovatelné prostfednictvim
exprese prislusného transponazového enzymu. V nékterych ptipadech byly nalezeny prvky s
ORF transponazy, ktera pravdépodobné muzie kdédovat funkéni transpondzu. Pfitomnost
neaktivnich a fosilnich transpozon( je zplisobena procesem nazyvanym vertikdlni inaktivace.
Tcl-like elementy jsou Sifené predevsim vertikalni transmisi, ale je mozny horizontalni pfenos
mezi genomy rliznych druh(. Velikosti téchto elementl se pohybuji od 1500 do 4700 bp.
Invertované termindlni repetice mohou dosahovat délky od 24 do 756 bp a vnitfni
neprelozené terminalni oblasti (UTRs) na 5V a 3V strané mohou mit délku od 100 do 2200 bp.

Kodujici oblasti transpondzy mohou obsahovat introny (Sinzelle et al., 2005).

4. Ploidni drovné vybranych skupin obojzivelnik(
Polyploidizace, nebo-li zndsobeni poctu chromozomovych sad, je vyznamnym
evoluénim jevem (shrnuto: Wolfe, 2001). K polyploidizaci dochazi duplikaci genomu v rdmci
jednoho druhu, tzv. autopolyploidizace, nebo v souvislosti s hybridizaci mezi dvéma nebo vice

odliSnymi druhy, tzv. alopolyploidizace (Schiavinato et al., 2021).

Diploidie (2n) je charakterizovdna pfitomnosti dvéma sadami chromozom(. Mezi
vyznamny modelovy organismus, s diploidnim genomem patfi Xenopus tropicalis. DalSimi
diploidnimi druhy jsou naptiklad Bufo balearicus, B. siculus, B. shaartusiensis, B. siculus,
B. turanensis, B. variabilis (Guignard et al., 2012), Pipa carvalhoi (Zattera et al., 2019), Hyla
chrysoscelis (Ralin et al., 1979). Triploidie (3n) jsou u zab méné bézné. Jedinci jsou
charakterizovani tfremi sadami chromozomu. Pfikladem triploidniho organismu jsou zelené
ropuchy B. baturae (Guignard et al., 2012). Tetraploidie (4n) je béznd u zab rodu Xenopus. Mezi
zaby s tetraploidnim genomem z rodu Xenopus patti napriklad X. laevis (Tymowska, 1991),
X. calcaratus (Knytl et al., 2023), X. muelleri, X. pygmaeus, X. allofraseri (Tymowska, 1991;
Evans et al., 2015). Mezi dalsi zastupce tetraploidnich Zab patii Bufo pewzowi, B. oblongus
(Guignard et al., 2012), H. versicolor (Ralin et al., 1979). Oktaploidie (8n) je béZznd u zZab
X. vestitus (Tymowska, 1977). Dodekaploidie (12n) je u rodu X. ruwenzoriensis (Tymowska,

1980).



Mloci s diploidnim pocetem chromozoma (Sessions, 2008) jsou napf. Triturus vulgaris

meridionalis (De Lucchini’ et al., 1993), T. italicus, T. alpestris apuanus, T. cristatus carnifex,

T. marmoratus (Barsacchi-Pilone et al., 1986), Cynops pyrrhogaster a Andrias japonicus

(Fujiwara et al., 2006). Triploidni pocet chromozomG ma druh T. cristatus (Borkin et al., 1996).

Cervoviti jsou hadovitou skupinou obojzivelnik( bez konéetin, s redukovanyma o¢ima

a krouzkovitym télem. Jejich velikost genomu se pohybuje od 2,8 Gb do 13,7 Gb (Gregory,

T.R., 2018; Liedtke et al., 2018; Wang et al., 2021; Animal Genome Size Database

http://www.genomesize.com). Maji diploidni genom jako napf. Ichthyophis bannanicus

(Wang et al., 2021).
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Obrazek ¢. 1: Fylogeneticky
strom obojzivelnika. (a)
Xenopus leavis (Pipidae), (b)
Epipedobates tricolor
(Dendrobatidae), (c) Rana
aurora (Ranidae), (d) samice
Zaby Hemiphractus johnsoni
(Hemiphractidae), (e) samice

Ensatina eschscholtzii
(Plethodontidae), (f)
Salamandra salamandra
(Salamandridae), (g)
Ambystoma andersonii
(Ambystomidae), (h) Siphonops
annulatus (Siphonopidae).

Prevzato z: (Wake & Koo, 2018).



5. Repetitivni sekvence Zaby

5.1. Tandemové repetice Zaby

NOR (organizator jadérka)

Dle metody AgAS se repetitivni sekvence NORs u Bufo bufo nachazeji
v subtelomerickych a telomerickych oblastech dlouhého ramene chromozomového paru 6,
v telomerické oblasti u B. viridis a v terminalni oblasti dlouhého ramene chromozomového
paru 11 (Schmid, 1978). U druhu Pipa carvalhoi byl lokalizovan NOR v subterminalnich
oblastech chromozomového paru 9 za pomoci sondy 28S rDNA metodou FISH (Zattera et al.,
2019). Dle metody Ag-staining byly identifikovany NOR u B. valliceps a arenaum, které se
vyskytuji v jedné kopii na chromozomovém pdru 6. U Pyxicephalus adspersus se NOR vyskytuje
ve 2-3 kopiich na chromozomovém paru 6. Rana esculenta a R. macrodon maji lokalizovan NOR
na chromozomu 6 v 1 kopii. Rana temporaria ma NOR lokalizovan v subterminalni oblasti na
chromozomovém paru 9 (Schmid & Batistoni, 1987). Pelobates fuscus ma NOR v jedné kopii
na chromozomovém pdaru 6. NOR jsou lokalizovany v intersticidlnich nebo subterminalnich
regionech chromozom{. Pfesné umisténi NOR je konzistentni mezi druhy patficimi do stejnych
nebo pfibuznych druhovych skupin, coz naznacuje evolu¢ni konzervovanost téchto oblasti
(Schmid, 1982). Hyla arborea mda NOR lokalizovan v subterminalnich oblastech chromozomu
8. U Triturus vulgaris jsou lokalizovany na kratkych ramenech chromozomu 11 (Schmid &
Batistoni, 1987). U druhl Leptodactylus macrosternum, L. fuscus a L. cf. Podicipinus jsou NOR
lokalizovany na 8. chromozomovém péru. Leptodactylus pentadactylus ma NOR na
chromozomovém paru 4 (Da Silva et al., 2021). Pomoci metod AgAS a in situ hybridizace byly
geny pro 18S a 28S rRNA lokalizovdny na chromozomech 10 a 11 u diploidniho druhu Hyla
chrysoscelis. U tetraploidniho druhu H. versicolor byly geny lokalizovany krom chromozomu 10

a 11 i nachromozomech 5 a 9 (Wiley et al., 1989).

NOR se nachazi v intersticidlnich nebo subtermindlnich regionech chromozomi( u
raznych druh( Zab, a jejich velikost mlze byt znacné variabilni v dlisledku duplikaci nebo
triplikaci. Vétsina studovanych druhi ma v karyotypu pouze jeden par NOR. U nékterych druht
jsou pozorovany rozdily ve velikosti homologickych NOR, cozZ bylo zplisobeno tandemovymi

duplikacemi nebo triplikacemi jedné z NOR. Tyto duplikace nebo triplikace se nikdy nevyskytuji
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ve formé homozygotd, ale vidy v kombinaci s normalné strukturovanou NOR na homolognim

chromozomu (Schmid, 1982; Schmid & Batistoni, 1987).

Existuji dvé tfidy gend 55 RNA u Xenopus, které vykazuji rozdilnou expresi béhem
vyvoje. Jedna tfida genl kéduje pro somaticky typ 5S RNA a je exprimovana jak v oocytech,
tak v somatickych burnkach. Druha tfida kdduje pro oocytovy typ 5S RNA a je exprimovana
pouze v oocytech. U X. laevis se odhaduje pritomnost pfiblizné 20 000 kopii genli oocytového
typu 55 RNA a 400 kopii genl somatického typu na haploidni genom (Harper et al., 1983).
Pramérna délka opakujici se jednotky oocytového typu 5S RNA je kolem 700 pard bazi
(Carroll’z & Brown, 1976). U X. borealis jsou tyto pocty nizsi, pficemz se odhaduje ptiblizné
9 000 kopii genll oocytového typu a 700 kopii genli somatického typu na haploidni genom. Oba
typy genl jsou usporddany v dlouhych kontinudlnich usecich DNA, které se skladaji z
tandemové opakujicich se jednotek 5S RNA. Tyto oblasti jsou od sebe oddéleny nekddujici

useky DNA (Harper et al., 1983).

Geny pro 5S rRNA u X. laevis byly, pomoci metody in situ hybridizace s pouZitim cRNA,
lokalizovany v telomerickych oblastech vétsiny chromozom (Pardue et al., 1973). Somaticky
typ 5S rRNA byl lokalizovan na chromozomu 6L a oocytovy typ genl 5S byly lokalizovany
pomoci in situ hybridizace v subtelomerickych oblastech vétsSiny chromozom (Harper et al.,
1983). U X. borealis se somaticky typ 5S rRNA nachdzi na distdlnim konci dlouhého ramene
chromozomu 9. Tato oblast také obsahuje nékteré geny pro oocytovy typ 5S RNA (Harper et
al., 1983), zbylé jsou rozptyleny v telomerickych oblastech vétSiny chromozomi (Schmid &
Steinlein, 2015). U X. muelleri se 5S rDNA sekvence nachazeji v telomerickych regionech
dlouhych ramen chromozomu 6L (shrnuto: Schmid & Steinlein, 2015). Pomoci metody FISH
byly lokalizovany geny pro 5S u X. tropicalis v subtelomerickych oblastech chromozom 2, 3, 4,
5,6,7,8a9, uX. mellotropicalis na chromozomech 4a, 5b a 8b (Knytl et al., 2017) a u X.

calcaratus na chromozomech 2b, 4a, 5a, 6a a 8b (Knytl et al., 2023).

Repetitivni sekvence 18S a 28S rDNA u Craugastor fitzingeri se nachazeji na telomerach
vSsech 22 chromozomu. U C. ranoides a C. taurus jsou sekvence pro 18S a 28S rDNA
lokalizovany v paracentromerickych oblastech dlouhych ramen chromozomového paru 2. U
Strabomantis biporcatus se 18S a 28S rDNA sekvence nachazeji v telomerickych oblastech

dlouhych ramen chromozom ¢&islo 4 (Schmid et al., 2017). Sekvence 28S rDNA se u
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X. tropicalis nachazi v oblasti NOR na telomerach chromozom( 6, 7, a 8. U X. mellotropicalis
se geny pro 28S rDNA nalézaji v oblasti NOR na telomerach chromozom( 6 a 7 (Knytl et al.,

2017).

Tandemové repetice Ul a U2

Pomoci metody FISH bylo zjisténo, Ze se u X. tropicalis geny pro U1 snDNA nachazi na
distalni ¢asti dlouhého ramene chromozomu 1 a U2 snDNA na distalni ¢asti dlouhého ramene
chromozomu 8. V genomu diploida X. tropicalis se nachazi pfiblizné 20 kopii U1 snDNA na
chromozomu 1 a 40 kopii U2 na chromozomu 8. U allotetraploidniho druhu X. calcaratus se
geny Ul a U2 snDNA nachazi na distdlnich ¢astech ramen q (= dlouhé raménko metafazického
chromozomu) chromozom( 1a, 1b a 8a, 8b. Chromozomy 1a a 1b druhu X. calcaratus jsou
vzajemné homeologni a jsou ortologni s chromozomem 1 diploidniho druhu X. tropicalis.
Locus U2 snRNA je na obou homeologickych chromozomech X. calcaratus (chromozomy 8a a
8b) a nachazi se v homolognim useku ortologniho genu U2 u X. tropicalis. U allotetraploidnich
druhl X. pygmaeus, X. allofraseri se U1 snDNA nachazi na g ramenech chromozom( 1L a U2
snDNA na chromozomu 8S. U X. laevis je U1 lokalizovdno na g rameni chromozomu 1S a U2
na q rameni chromozomu 8L. V genomu X. laevis bylo identifikovdno 11 kopii U1 snDNA na

chromozomu 1L a 35 kopii na chromozomu 1S. U sekvence U2 je to 40 kopii na chromozomu

8L a 12 kopii na chromozomu 8S (Fornaini et al., 2023).

Obrazek ¢. 2: Metafazické chromozomy Xenopus tropicalis (a) a Xenopus laevis (e) po dvoubarevné fluorescencni

in situ hybridizaci se sondami U1 (Cervend) a U2 (zelend) snDNA. Prevzato: (Fornaini et al., 2023)

U Leptodactylus macrosternum se U2 snDNA nachdzi na chromozomu 4 v proximalni
oblasti dlouhého ramene. L. pentadactylus ma U2 snDNA lokalizovanu na chromozomu 8, a to
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v subterminalni oblasti kratkého ramene. U L. fuscus se U2 snDNA nachazi na chromozomu 6,
v pericentromerické oblasti. L. podicipinus je U2 snDNA je umisténa na chromozomu 5, v
subtermindlni oblasti dlouhého ramene. Tyto lokality byly uréeny pomoci metody FISH. U2
snDNA sekvence maiji specifické a odlisné lokalizace v rlznych druzich.To mUZe poukazovat na

rozdilnost v chromozomalni evoluci a diverzifikaci rodu Leptodactylus (Gazoni et al., 2021).

Tandemové repetice H3

Pomoci metody FISH byly loci pro H3 mapovany u druh( X. tropicalis, X. calcaratus a
X. muelleri nachazeji se v telomerickych a pericentromerickych oblastech vsech chromozom©.
U X. pygmaeus, X. allofraseri a X. laevis se nachdazeji v telomerickych a pericentromerickych
oblastech pfiblizné poloviny chromozomi. U X. tropicalis se sekvence H3 nachazi na
chromozomech 3 (11 shod: 1 shoda= 1 vyskyt tandemu v genomu), 6 (11 shod) a 9 (27 shod).
Na chromozomech 5, 8 a 10 byly detekovany pouze c¢asteéné shody se sekvencemi H3. U
X. laevis byla sekvence H3 nalezena na chromozomech 3S (12 shod), 5L (6 shod), 5S (3 shod),
6L (2 shod), 6S (1 shod), 9_10L (15 shod) a 9_10S (5 shod) (Zattera et al., 2020; Fornaini et al.,
2023). Na chromozomech 1L a 8L u X. /aevis byla nalezena shoda mensi nez 50 % (Fornaini et
al.,, 2023). U druhu Pipa carvalhoi byly pomoci metody FISH detekovany loci pro H3 v
pericentromerické oblasti na chromozomech parli 3, 6, 8 a 9. Gen pro H3 se nachazi na stejnych
chromozomech u P. carvalhoi a i u X. tropicalis, to podporuje hypotézu o evolucni
konzervovanosti H3 gen( v ramci Celedi Pipidae (Zattera et al., 2020). U druhu Leptodactylus
fuscus a Leptodactylus gracilis byly hybridizacni signaly detekovany na chromozomovém paru
6. U L. latrans a L. chaquensis byly signaly detekovdny na chromozomovém péaru 6 a 10.
L. petersii a L. podicipinus byly geny pro H3 pfitomny na chromozomovém paru 6 a 10. U
L. brevipes byly signdly pro H3 lokalizovany na chromozomovém paru 6 a 9. V ramci rodu
Leptodactylus existuje konzervativni vzorec distribuce genu H3 na chromozomovém paru 6,

variace v lokalizaci mezi rGznymi druhy naznacuje evolucni diverzifikaci (Da Silva et al., 2021).

5.1.1. Satelitni Repetitivni DNA

Satelitni repetitivni sekvence rodiny BamHI-800 patfi mezi tandemové repetice.
Monomery maji délku 807 par( bazi a jsou A-T bohaté (57,4 %). Tato rodina se nachazi u
pravych ropuch celedi Bufonidae. Dle metody fluorescencni in situ hybridizace byly sekvence

BAmMHI-800 lokalizovany u Bufo bufo vcentromerické oblasti a kratkém rameni
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chromozomového paru 11, v pericentromickych oblastech vsech velkych chromozomovych
parl, na g rameni 6 chromozomového pdru a na g rameni chromozomového paru 7 blizko
centromery. U B. spinosus jsou sekvence lokalizovany na stejnych chromozomech, az na
absenci BamHI-800 na chromozomovém paru 7. U Bufotes viridis je BamHI-800 lokalizovano
v pericentromerické oblasti na chromozomovém paru 3 a na dlouhém rameni blizko

centromery na chromozomu 6 (Guzman et al., 2022).
Mikrosatelitni repetice

Mikrosatelitni motivy (GA)*® se u Xenopus tropicalis a X. laevis nachazeji
v subtermindlnich oblastech véech chromozomu. Motivy (CA)* jsou u X. tropicalis lokalizovany
v terminalnich oblastech vétsiny chromozom( a v pericentrické oblasti chromozomu 1, 3, a 4.
U X. laevis se tyto motivy vyskytuji v centromerickych aZ pericentromerickych oblastech viech
chromozom(. Repetitivni sekvence (CAG)!° jsou pFitomny v pericentrickych oblastech
dlouhych ramen chromozomového paru 7 u X. tropicalis. (CAG)° se u druhu X. laevis nachazi
v subtermindlnich aZ intersticialnich regionech vétsiny chromozoma. (GATA)® je u X. laevis
lokalizovdn v subtermindlnich regionech zejména na chromozomu 3, oproti X. laevis, kde se
motiv (GATA)® nachdzi interstacidlné na dlouhych ramenech chromozomového péru 4 (Roco

et al.,, 2021).

Mikrosatelitni sekvence u Pipa carvalhoi jsou v centromerickych oblastech
homolognich parl 1, 2, 3, 5, 6, 7 a 8 a v subterminalnich oblastech pard 2 a 9 lokalizovany
repetitivni sekvence (GA)'>. V karyotypu X. tropicalis byly signaly sondy (GA)*> nalezeny v

subterminadlnich oblastech vSsech chromozom( (Zattera et al., 2020).

Repetitivni motivy (CA)* u P. carvalhoi jsou lokalizovany v centromerickych oblastech
chromozom 1, 2 a 4, stejné jako v terminalnich oblastech telocentrického chromozomu 9, a
v mensim mnozstvi na chromozomech 5, 6, 7 a 8. Naopak u X. tropicalis byly signaly téchto
opakovani zjistény v termindlnich oblastech vétSiny chromozomi{, spolu s
pericentromerickymi signaly v chromozomech pard 1, 3 a 4 (Roco et al., 2021) a nékterymi

intersticialnimi signaly v dlouhych ramenech chromozomu 4 (Zattera et al., 2020).

Pravidelny trend preferenéniho nahromadéni mikrosatelitnich motiv( (CAG)*, (CGC) 1°

a (GATA)® ve subtermindlnich/termindlnich oblastech viech chromozom( byl pozorovén u
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obou druhu, P. carvalhoi a X. tropicalis. Zvlasté sonda (CAG) detekovala hybridizaéni signaly
v pericentromerické oblasti dlouhych ramen pdru 2 a v centromerické oblasti paru 6 u
P. carvalhoi, zatimco u X. tropicalis byly signaly identifikovany pfedevsim v pericentromerické

oblasti dlouhych ramen paru 7 (Zattera et al., 2020).

U Xenopus tropicalis byly signaly detekovany pouze v termindlnich oblastech vSech
chromozom. Sonda (GATA)® rovnéz odhalila intersticialni signal v dlouhych ramenech péru 1

u P. carvalhoi a v dlouhych ramenech pdru 4 u X. tropicalis (Zattera et al., 2020).

(GA)S (GA)15

Obrazek ¢. 3. Metafazické
chromozomy Pipa carvalhoi (A-C) a
Xenopus  tropicalis (D-F) po
fluorescencni in situ hybridizaci se
sondami pro mikrosatelitni
repetitivni motivy (GA)*> (A,D),
(cA)® (B,E) a (GATA)® (C,F). Sipky
oznacuji mensi hybridiza¢ni signdly
v nonterminalnich oblastech
chromozomd. Prevzato: (Zattera et
al., 2020)

U P. carvalhoi byly pomoci sondy motivu (CCG) 1° identifikovany centromerické signaly
u homologli pard 1 a 4, spolu s vyraznymi signaly v pericentromerické oblasti paru 8. Naopak
sondou (GACA)* a (GAA) 2 hybridizaéni signaly byly detekovany pouze na chromozomech Pipa
carvalhoi. Sonda (GAA)° identifikovala signdly ve subtermindlnich oblastech
chromozomovych pard 4 a 9, v pericentromerické oblasti homolog(i paru 5 a intersticidlné v
dlouhych ramenech paru 7. Sonda (GACA)* ukazala akumulaci této opakujici se sekvence v
pericentromerické oblasti dlouhych ramen paru 6 a také opakujici se blok v intersticialni

oblasti homologl paru 8 (Zattera et al., 2020).
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5.2. Rozptylené repetice zaby

5.2.1. DNA transpozony (hAT a mariner)

Mezi Sest hlavnich superrodin DNA transpozonu Celedi Xenopus patfi hAT, Kolobok,

Harbinger, Piggybac a Mariner (Suda et al., 2022).

Transpozony Tcl-podobné elementy (TLE = Tcl-like elements) jsou podskupinou
superrodiny Tcl mariner transponovatelnych elementl. Mezi TLE v genomu X. tropicalis patti
napt. Eagle, Froggy, Jumpy, Maya, Xeminos, XtTXr a XtTXz. Tyto druhy DNA transpozonu byly
uréeny pomoci PCR a ndsledného sekvenovani amplikonu a bioinformatické analyzy (Sinzelle

et al., 2005).

Miniaturizované invertované opakujici se transponovatelné elementy (MITEs) patti do
druhé tridy transponovatelnych elementl. Jsou charakterizovany terminalnimi invertované
opakujicimi se repeticemi, kratkymi pfimymi repeticemi vzniklymi duplikaci cilového mista
béhem transpozice, vysokym poctem kopii (aZ 10%) a vysokou podobnosti sekvenci mezi
kopiemi. Neobsahuji gen kddujici transpondzovou aktivitu nezbytnou pro vlastni transpozici.
Predpoklada se, ze MITEs jsou mobilizovany s transponazou kédovanou autonomnim DNA

transpozonem, ktery musi byt pfitomen v genomu (Hikosaka et al., 2015).

5.2.2. Retrotranspozony
RanaCR1 retrotranspozony

Retrotranspozony RanaCR1 je ne-LTR retroelement, ktery byl identifikovan v intronu-
1 genu pro sérovy albumin v genomu podradu Neobatrachia. Je na 5' konci zkracen a obsahuje
CA mikrosatelit ve své 3' UTR oblasti. V 3' UTR oblasti je nizkd diverzita nukleotid( oproti CTR
a SAI-1, coz naznacuje funkéni roli této oblasti v genomu vodnich Zab. Podobné jako v pfipadé
vétsiny transponovatelnych elementd (TE‘s) je RanaCR1 zkriceny o 50 bazi, coz
pravdépodobné vyplyvda z nedokonéené RNA reverzni transkripce, kdy se reverzni
transkriptaza oddéluje od své RNA matrice pred dokoncéenim syntézy cDNA. Variabilita délky
hranice 5 a 3 konce retroelementu. Tyto delece jsou pravdépodobné spojené s vybérem v

kontextu genomické nestability zplsobené vloZzenim, ackoli, vzhledem k tomu, Ze
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retroelementy jsou misty rekombinace, mohou byt delece zplsobeny také nerovhomérnou

homologni rekombinaci (Pl6tner et al., 2009).

Rex1 retrotranspozony

Rodina retrotranspozonli Rex1l je rozSifena mezi obojzivelniky. Tento typ
transponovatelnych elementl byl zaznamenan jak u bazalnich linii Anura (Pipidae a
Dicroglossidae), tak u odvozeného rodu Neobatrachia (Physalaemus) (Nascimento et al.,
2015). Retrotranspozon Rexl je charakterizovan kdédovanim reverzni transkriptazy a
endonukleazy, ackoliv ta je c¢asto ztracena. Rexl byl pomoci FISH lokalizovan v
pericentromerické heterochromatinové oblasti kratkého ramene chromozomu 3 karyotypu
Physalaemus ephippifer. Rodina Rex1 zahrnuje nékolik sekvenci, jako jsou Rex2, Rex3 a Rex6,
které vykazuji rGzny stupen uspéchu v integraci do genomu u rGznych druh( obojzivelnikd

(Nascimento et al., 2015).

LINE elementy

LINE (long interspersed nucleotide elements = dlouhé rozptylené jaderné repetice)
elementy patfi mezi non-LTR retrotranspozony (shrnuto: Kojima et al., 2019). U Pipidae jsou
zarazeny do tfi skupin: CR1, RTE a L1. Klad Rex1, L2 a CR1 patfi do skupiny CR1. RTE skupina,
reprezentovana kladem RTE u Pipidae, je pfitomna u zvifat, hub, rostlin a fas. Rex1 je pfitomen
u Physalaemus ephippifer a P. albonotatus. Nepfitomnost Rex1 u X. tropicalis by mohla byt
vysvétlena jeho pfitomnosti u spolecného predka Pipidae a naslednou uUplnou ztratou béhem
evoluce u

X. tropicalis (Moura Gama et al., 2022).

U rodu X. tropicalis byl identifikovan vysoky pocet rodin L1 aTx1, které spadaji do
skupiny L1. Pomoci sekenovani bylo u Pipidae nalezeno nékolik kopii elementd L1 a Tx1. Prvky
oznacené jako L1-53_XTaz L1-56_XT z X. tropicalis jsou preferencné vkladany do rliznych gen
malych RNA U2, napfiklad do prvkd oznacenych jako Keno. Kopie Tx1_XT jsou vloZeny na
stejné misto v kopiich DNA transpozonu piggyBac-N1_XT. Z nékolika mala kopii Tx1 z
P. carvalhoi jsou kopie pipal505315 a pipad445583 umistény blizko sekvenci U2 spliceosomalni
RNA. Homologni prvky z tohoto kladu si zachovaly stejny genomicky vzor vloZeni u téchto

fylogeneticky pribuznych druhd (Nascimento et al., 2015; Moura Gama et al., 2022).
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SINE (short interspersed nucleotide elements = kratké rozptylené jaderné repetice)
jsou to kratké retrotranspozony, které vyzaduji LINEs pro svou replikaci. SINEs jsou obvykle
kratsi nez LINEs a nemaji vlastni enzymy pro transpozici, u Xenopus jsou rozptyleny po genomu

(Sinzelle et al., 2005).

6. Repetitivni sekvence mloci

6.1. Tandemové repetice mloci

NOR (organizator jadérka)

5S rDNA délime na dvé hlavni skupiny. Prvni skupinu se sekvencemi A a B, druhou se
sekvencemi typu C a D. Typ A obsahuje 11 bp v NTS blizko 3" konce, narozdil od typu B, ktery
jej neobsahuje. Typ C se lisi nukleotidy v oblasti NTS. Skupina s typem D se liSi od ostatnich
typu nukleotidovymi substitucemi jak v NTS, tak v kédujici oblasti. U druhu Andrias japonicus
se nachdzeji sekvence typu A, Ba C, které jsou pomoci metody FISH lokalizovany
v subtermindlnich regionech jednoho stfedné velkého akrocentrického chromozomového
paru. Druh A. davidianus ma 5S rDNA typu B, C a D. V genomu Cryptobranchus alleganiensis
se nachazeji typy B a C. Typy 5S rDNA se mohly vyvinout pod rlznymi selektivnimi tlaky, coz
muze mit vliv na jejich funkéni role v ramci genomu. Nékteré typy 5S rDNA mohly byt pod
mensim selektivnim tlakem, coZ vedlo k vétsi sekvencni diverzité a potencialné k rozdilnym

transkripénim vlastnostem (Fujiwara et al., 2006).

V diploidnim genomu Andrias japonicus je sekvence 55 rDNA opakovana pfriblizné 3,7x
10%. Pocet kopii 5S rDNA je pfiblizné 1,0x 10° v genomu Andrias davidianus a pfiblizné 4,0x
10*v genomu Cryptobranchus alleganiensis, které jsou také diploidni. 55 rDNA je lokalizovana
metodou FISH v subterminalni oblasti jednoho stfedné velkého akrocentrického

chromozomového paru u Andrias japonicus (Fujiwara et al., 2006).

U diploidniho druhu Triturus marmoratus se geny pro 5S rRNA nachazeji na dlouhém
rameni chromozomu 10. U T. cristatus carnifex jsou lokalizovany na podobném misté také na
chromozomu 10. Lokalizace byla zjisténa pomoci metody in situ hybridizace (Pilone et al.,

1974).

Lokusy pro 18S a 28S rDNA se u T. vulgaris meridionalis nachazi na chromozomu 11

v oblasti NOR (De Lucchini’ et al., 1993). Mnoho jedinc(i téhoZz druhu mélo geny pro 18S a 28S
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rRNA lokalizovany i mimo NOR. Dalsi mista, kde byly geny pomoci in situ hybridizace
lokalizovany se nachdzeji v telomerickych a centromerickych oblastech (Nardi et al., 1977). U
T. marmoratus se 18S a 28S rDNA sekvence nachazi v subterminalni ¢asti dlouhého ramene
chromozomu 10. NOR u T. helveticus je lokalizovan v subterminalni oblasti na dlouhém rameni

chromozomu 12. Lokalizace byla uréena pomoci metody FISH (De Lucchini’ et al., 1993).

U druhu A. jeffersonianum se velikost a lokalizace NOR lisi, jak v ramci jedné populace,
tak i mezi populacemi. VSechny cytotypy maji lokalizovan NOR alespori na jednom
z homolognich parG chromozomu 5 prevdiné v telomerické casti. Cytotyp B mély NORs
lokalizovany v telomerické ¢asti homolognich chromozom( 5 a 8 na obou chromatidach.
Cytotyp C vsubtelomerické casti chromozomu 4 a na homolognich chromozomech 5
v telomerické ¢asti, D md jeden NOR lokalizovan na chromozomu 5 v telomerické oblasti, NOR
se u cytotypu E nachdzi na chromozomu 4 a 7 ve dvou kopiich na telomerach, F ma NOR
lokalizovan po jedné kopii na homolognich chromozomech 5 a chromozomu 6. U cytotypu G
se nachazi NOR v jedné kopii na chromozomu 1 a 5 v telomerické ¢asti. Cytotyp H ma NORs
lokalizovdany na chromozomu 4 ve dvou kopiich a na homolognich chromozomech 5
v telomerickych oblastech. | ma NOR lokalizovdn na homolognich chromozomech 5, kdy na
jednom z chromozomu je NOR lokalizovéan jak v oblasti telomer, tak v oblasti centromery. Pocet

NOR na jednu diploidni burku je od jednoho do ¢tyr (Bi et al., 2009).

6.1.2. Satelitni DNA

Satelitni DNA (satDNA) je hojné zastoupena v genomu mlokU (Sessions, 2008) a mUze
tvofit vyznamnou c¢ast chromozomu (Barsacchi-Pilone et al.,, 1986). Mezi dlezité funkce
satelitniho DNA patfi stabilizace chromozomadlnich struktur, uéast na segregaci chromozom{
béhem bunécéného déleni (Wevrick & Willard, 1989) a regulace exprese genli v okoli centromer.
Satelitni sekvence mohou také slouZit jako marker pro cytogenetické analyzy a studium
struktury a evoluce chromozomu (Sessions, 2008). Repetitivni satDNA, ktera je lokalizovana v
centromerickych oblastech, ma klicovou roli pfi zachovani stability chromozomi béhem
bunécného déleni (Wevrick & Willard, 1989). Kromé toho mohou byt satelitni sekvence
pfitomny i v jinych chromozomalnich oblastech a mohou mit rlizné délky a sloZeni (Barsacchi-

Pilone et al., 1986).
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Hy/Pol 1ll rodina se sklada z kratkych, tandemové se opakujicich sekvenci. Tyto
sekvence jsou organizovany do klastrl podél chromozomové osy a jsou rozptyleny po
celém genomu evropskych mlok rodu Hydromantes z Celedi Plethodontid Salamanders.
Repetitivni sekvence je sloZzena z prvku podobného SINE retrotranspozonu s tRNA strukturou,
ktery je ohrani¢en dvéma kratkymi pfimymi repeticemi. Cela repetice je ohrani¢ena dvéma
dalSimi prfimymi repeticemi. Jednotlivé repetitivni monomery maji délku pfiblizné 200 bp.
Analyticka data naznacuji, Ze dva prvky, pravdépodobné odvozeny od transkriptl polymerazy
lll, byly vloZzeny jeden do druhého. Béhem evoluce byla rodina Hy/Pol Il amplifikovana

tandemovou duplikaci na drovni DNA (Batistoni et al., 1995).

A-T bohata satelitni DNA mloka skvrnitého (Triturus vulgaris meridionalis) se nazyvana
Sat G, predstavuje asi 2 % genomu a az ze 65 % ji tvofi A-T pary. Sklada se z vysoce repetitivni
sekvence (rodina Hindlll), jejiz monomery byly klonovany. Repetitivni jednotky jsou dlouhé asi
330 bp a klonovana jednotka (pTvml) je dlouha 310 bp. Sat G DNA se nachazi na satelitnich
vrcholech chromozom( (na tézké strané gradientl hustoty aktinomycinu D/CsCl). Je
lokalizovana pomoci metody in situ hybridizace uvnitf pericentrickych C-pdst vétsiny
chromozom Triturus vulgaris meridionalis. Sat G DNA se nachazi v pericentrickych C-pasech
na obou stranach centromer na chromozomech 1, 2, 4, 5, 6 a 8, a pouze v jedné pericentrické
C-pasce na chromozomech 3 a 7 (kratké rameno) a 9 (dlouhé rameno). Klastry Sat G DNA se
také nachazeji na nékolika termindlnich a subtermindlnich mistech chromozomi (jak pro
homologni druhy Triturus vulgaris meridionalis, tak pro heterologni druhy T. italicus, T. alpestris
apuanus, T. cristatus carnifex, t. marmoratus). Sat G DNA je evoluéné konzervovéna,

klastrovana a vysoce repetitivni sekvence napfti¢ rodem Triturus (Barsacchi-Pilone et al., 1986).

Sekvence CYP-ST-HIND1 druhu Cynops pyrrhogaster se nachdzi témér ve vsech
pericentrickych C-pozitivnich heterochromatinovych blocich pobliz centromer. Neni na
heterochromatinovych blocich na chromozomu 1, dlouhych ramenech chromozom( 2, 5 a 6,
ani na jednom z dvou heterochromatinovych blokl na kratkych ramenech chromozom 4, 7,
9 a 11, ani na kratkych a dlouhych ramenech chromozomu 12. To mlze naznacovat, Ze
heterochromatin v téchto oblastech obsahuje jiny druh repetitivnich sekvenci DNA. CYP-ST-
HIND1 ma délku 319 parl bazi a jeho obsah G+C je 33,5 %. Sekvence CPY-ST-HIND1 ma

vysokou homologii s 310bp satDNA elementem evropského mloka Triturus vulgaris, ktery je
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soucasti pericentrické C-pozitivni oblasti heterochromatinu. Tyto dva fragmenty maji 81 %

(238/292 bp) nukleotidovou identitu v ekvivalentni oblasti (Murakami et al., 2007).

Sekvence CYP-ST-BAMA1, izolovand z 0,4-kb pdsky BamHI, byl lokalizovan do vSech
centromerickych oblasti a je proto klasifikovan jako centromer-specificka satelitni DNA.
CYP-ST-BAMAL1 byla 388 paru bazi dlouha a obsah G+C byl 45,9 %. Sekvence CYP-ST-BAMA1
druhu Cynops pyrrhogaster nemda Zadnou vyznamnou homologii s Zddnymi sekvencemi

(Murakami et al., 2007).
Rodiny pTvm8 a pTvm13

V genomu Triturus vulgaris meridionalis se nachdzi rodiny pTvm8 a pTvm13, které
spadaji do satelitnich DNA. Byly identifikovany a oddéleny pomoci restrikéniho enzymu BamHI.
Restrikéni enzymy BamHI umozZiuji rozpoznat a rozStépit DNA na specifickych mistech.
Sekvence rodiny pTvm8 se sklddd z hlavniho monomeru o délce 398 pb. Monomery jsou
v tandemovych repeticich rozptyleny po celych chromozomech v genomu ridznych druhl rodu
Triturus a jsou konzervovany v ramci dalSich druhi celedi Salamandriae. V pTvm8 sekvenci jsou

Ctyfi invertované repetice (Vignali et al., 1991).

Rodina pTvm13 je velice konzervovdna v ramci Celedi Salamandridae a Celedi Triturus.
Tato rodina se sklada ze zakladniho repetitivniho monomeru, ktery je pfiblizné 419 bp dlouhy.
A-T pary tvofi pfiblizné 45 %. Neobsahuje Zadné zvlastni interni opakovani ani inverzni
repetice. Zatimco pTvm8 vykazuje tandemové usporadani, pTvm13 ma jinou, méné
pravidelnou organizacni strukturu. Prvni ¢ast této sekvence (nukleotidy 273-286 pTvm13) ma
urcitou homologii s pTvm8 (nukleotidy 382-394) a s predpokladanym malym transpozonem
(Newt 1) nalezenym v genomu Triturus vulgaris meridionalis (nukleotidy 447-457). Druhd ¢ast
sekvence (nukleotidy 281-298) je velmi podobna rozptylenému satelitu 2 Notophthalmus
viridescens (nukleotidy 81-97 konsensudlni sekvence Nv2) a odpovidajici rodiné TcS2 T. carnifex

a rodiné Bglll Triturus vulgaris meridionalis (Vignali et al., 1991).
Sekvence typu TkS1 a TkS2

Dalsim typem satelitnich DNA sekvenci jsou sekvence typu TkS1 a TkS2 z DNA Triturus
cristatus karelinii. Sekvence TkS1, s repetitivni jednotkou o velikosti 32-33 bazovych paru
(Baldwin & Macgregor, 1985; Litvinchuk, 2004), a TkS2, s repetitivnim monomerem o 68
bazovych pdrech. TkS1 satelitni sekvence se vyskytuje i v jinych druzich a poddruzich
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Salamandriae, jako napftiklad v Triturus cristatus cristatus, Triturus (Baldwin & Macgregor,
1985; Litvinchuk, 2004), avSak vyrazné méné pocetné (Baldwin & Macgregor, 1985). Z toho
vyplyva, Ze je velmi konzervovana napfic¢ druhy Salamandriae (Varley et al., 1990). Sekvence
TkS1 neexistuje pouze ve formé dlouhych klastr, ale také jako kratké tandemové repetice
nebo jednotlivé kopie (Litvinchuk, 2004). Sekvence je lokalizovdna hlavné v centromerickych

oblastech, ale také je pfitomna v rlznych regionech chromozom (Varley et al., 1990).

Zajimavosti je vztah sekvence TkS1 s jinou znamou repetitivni sekvenci Tvms,
objevenou u Triturus vulgaris meridionalis. Vysledky analyzy DNA pomoci restrikénich enzym
ukazaly, Ze pasy DNA 32/33, 64 a 96 bp, identifikované po traveni enzymu Haelll a Alul,
reprezentuji monomery, dimery a trimery TkS1. Sekvence TvmS8, objevena po traveni BamHl,
s délkou kolem 400 bp, se pravdépodobné podili na formovani slozitéjSich struktur v genomu
Triturus a muUzZe interagovat s TkS1 v ramci chromozomové architektury (Varley et al., 1990;

Vignali et al., 1991).

Typy mikrosatelitni DNA u salamandrli mohou zahrnovat opakovani jednotlivych
nukleotidl (mononukleotidové mikrosatelity) nebo kombinace rliznych nukleotid( (naptiklad

di-, tri-, tetra- a pentanukleotidové mikrosatelity) (Johnson, 2003).

6.2. Rozptylené repetice mloci

Genomy salamandrl patfi mezi nejvétsi genomy ve skupiné obratlovcd. Jednim z
klicovych prvkd, které pfrispivaji k této neobvyklé velikosti genomu, jsou transponovatelné

elementy (TEs), zvlasté dlouhé termindlni opakované (LTR) retrotranspozony (Sun et al., 2011).
6.2.1. DNA transpozony

TIR transpozony (terminal inverted repeats = termindlni invertované repetice) obsahuje
opakujici se motivy na koncovych Usecich, zndmé jako opakovani koncovych useku (TIR). Tento
typ transpozonu muze byt klasifikovan do rliznych rodin, jako jsou hAT, CACTA, Tc1/Mariner.
Nejhojnéjsimi superrodinami DNA transpozon( jsou TIR/hat s podilem 0,57- 1,15 % genomu.
Dalsimi superrodinami DNA transpozon( jsou TIR/CACTA (0,52-0,56 % genomu) a TIR/Tc1-
Mariner (0,49-0,59 % genomu) (Wang et al., 2021).
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6.2.2. Retrotranspozony

TE’s jsou vyznamné pri formovani obrovskych genomd mlok(. U druhu Aneides
flavipunctatus predstavuji rozptylené repetice az 47,52 % ctecich sekvenci. Nejhojnéjsimi
transponovatelnymi elementy u mlokd jsou Ty3/gypsy, které tvori 7-20 % datové sady (Sun et
al., 2011). Tri dalsi typy transponovatelnych elementd se také vyskytuji mezi nejhojnéjsimi
napfi¢ druhy: LINE/L2 ne-LTR retrotranspozony (1,7-8,8 % genomu), DIRS retrotransozony (2,0-
5,7 % genomu) a LTR/ERV1 endogenni retroviry (0,5-11,3 % genomu) (Sun et al., 2011; Sun &
Mueller, 2014).

Pomoci sekvenovani bylo zjisténo, Ze LTR retrotranspozony jsou rozptyleny po celém
genomu A. flavipunctatus. Jsou integrovany v rlznych oblastech, véetné intrond,
intergenovych regionl a méné zastoupeny mohou byt v exonovych oblastech gen(, kde

mohou potencialné ovliviiovat genovou expresi (Sun et al., 2011).
7. Repetitivni sekvence Cervori

Repetitivni sekvence (jak znamé transponovatelné elementy, tak i repetitivni sekvence,
které nebyly presné klasifikovany) tvofi 77,6 % genomu Ichthyophis bannanicus (Wang et al.,

2021).

7.2. Rozptylené repetice Cervofi

7.2.1. DNA transpozony

DNA transpozony, znamé také jako tfida Il transpozony, predstavuji relativné maly podil
repetitivnich sekvenci v genomu ¢olka Ichthyophis bannanicus (2,63- 4.36%). To je vyrazné
méné neZ zastoupeni retrotranspozonl, které genomu [ bannanicus dominuji. Mezi
nejvyznamnéjsi superrodiny DNA transpozonl patfi TIR/hAT, TIR/CACTA a TIR/Tc1-Mariner,
jejichz zastoupeni se pohybuje v rozmezi od 0.49% do 1.15% (Wang et al., 2021).

7.2.2. Retrotranspozony

Nejcastéjsimi skupinami transponovatelnych ement( jsou DIRS/DIRS a LINE/Jockey,
které dohromady tvofi kolem 50 % genomu. Nejhojnéjsi superrodinou retrotranspozonu
genomu /. bannanicus je DIRS/DIRS (25,88-30,20 % genomu), nasledovana LINE/Jockey (16,92-
20,59 % genomul), LINE/L1 (3,05- 3,23 %), LTR/ERV (1,62- 1,82%) LINE/RTE (1,5-1,6 % genomu)
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a LTR/Gypsy (1,1-1,35 % genomu). TE prvni tfidy jsou hojnéjsi nez TE druhé tridy (DNA

transpozony), které tvoti 2,63 az 4,36 % genomu (Wang et al., 2021).

Zastoupeni rozptylenych repetic v genomu Ichthyophis bannanicus je odlisSné od
genomU jinych fadd z tfidy Amphibia, jako jsou salamandfi, kde dominuji LTR/Gypsy
retrotranspozony (Sun et al., 2011; Sun & Mueller, 2014).

8. Diverzita a evoluce repetitivnich sekvenci u vybranych skupin

Evoluce u Africkych drapatek Xenopus

U alopolyploidnich genom{, jako napfiklad X. calcaratus, jsou repetitivni sekvence
dllezitym faktorem ovliviiujicim evoluéni dynamiku chromozomalnich struktur, ptispivaji
k chromozomalnim zméndm, které mohou ovlivnit segregaci chromozom(l béhem
meiotického déleni. To mize vést ke genetické diverzifikaci a novym evoluénim trajektoriim

(Knytl et al., 2023).
NOR

U diploidniho genomu, jako napftiklad X. tropicalis je obvykle jen jeden par NOR.
Ocekavalo se, Ze pfi procesu allopolyploidizace, kdy se z diploidniho genomu evoluci stal
tetraploidni, se zdvoji i pocet repetitivnich sekvenci u allotetraploidnich druhd. U
tetraploidniho druhu X. calcaratus byl pomoci FISH s 28S rDNA sondou identifikovan pouze
jeden par NOR, ktery byl umistén na chromozomu 7 a-subgenomu na g raménku (Knytl et al.,
2023). Predpoklada se, ze druhy NOR na chromozomu 7b byl ztracen po allopolyploidizaci
(Knytl et al., 2017). Xenopus mellotropicalis ma NOR umistén také na chromozomu 7aq
(Tymowska, 1991) s predpokladem, Ze druhy NOR na 7b byl ztracen (Knytl et al., 2017). U
allotetraploidniho X. laevis byla pomoci metody FISH identifikovana jedna oblast NOR na
chromozomu 3L na p raménku. Homologni NOR na 3S byl nejspiS ztracen po procesu

allopolyploidizace (Roco et al., 2021).
Geny pro 5S rRNA

Rozdilna lokalizace gen( pro Uzce pribuzné druhy X. calcaratus a X. mellotropicalis
naznacuji nezavisly vyvoj alloplyploidnich druh( (Knytl et al., 2023). X. calcaratus nese lokusy
pro 5S na vice chromozomech (2b, 4a, 5a, 6a a 8b) (Knytl et al., 2023) ve srovnani s

X. mellotropicalis, u kterého jsou lokusy 55 na chromozomech 4a, 5b a 8b (Knytl et al., 2017).
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Evoluce H3

Evoluce repetitivnich sekvenci je ovlivnéna polyploidizaci. U X. tropicalis (diploidni
genom) byly sekvence H3 lokalizovdny na vSech chromozomech, stejné jako wu
allotetraploidnich druhd X. calcaratus a X. muelleri. To naznacuje duplikaci sekvenci H3
v dUsledku polyploidizace u téchto allotetraploidnich druht drapatek. U allotetraploidnich X.
pygmaeus, X. allofraseri a X. laevis jsou sekvence H3 pouze na pfiblizné poloviné chromozoma.
| kdyZz polyploidizace vede obvykle ke zvySeni poctu repetitivnich sekvenci, specificky pocet
téchto sekvenci mlze byt ovlivnén dalSimi evolu¢nimi procesy, jako napfiklad delecemi.

Polyploidizace automaticky nezarucuje zdvojeni repetitivnich sekvenci (Fornaini et al., 2023).

Sekvence Ul a U2

Pocet lokus( pro snRNA u allotetraploidd nekoresponduje s o¢ekdvanim, ze vSechny
tetraploidni druhy budou mit dvojnasobny pocet kopii sSnRNA neZ diploidni X. tropicalis. Je
tedy zrejmé, Ze v pribéhu evoluce polyploidnich druhd Xenopus doslo v urcitych lokusech k
redukci poctu nékterych kopii snRNA. U allotetraploidl X. calcaratus a X. laevis se sekvence
snRNA nachdzi u obou homeolognich chromozomech, které se shoduji s homeolognimi
chromozomy diploidniho X. tropicalis. U allotetraploid( X. pygmaeus a X. allofraseri jsou
lokusy pro snRDNA pfitomny pouze na jednom paru homeolognich chromozoma (Fornaini et

al., 2023).

Mikrosatelitni repetitivni sekvence u Pipa carvalhoi a X. topicalis

Srovnani poctu a lokalizace mikrosatelitnich repetitivnich sekvenci (CA)15 mezi druhy
X. tropicalis a P. cavalhoi podporuje hypotézu, Ze repetitivni sekvence maji vyznam v evoluci.
U P. carvalhoi jsou mikrosatelitni repetitivni sekvence pritomny hlavné v centromerickych
oblastech (Roco et al., 2021), X. tropicalis ma stejné sekvence pfitomny hlavné v termindlnich
oblastech. Odlisnd distribuce mikrosatelitnich repetitivnich sekvenci mlZe odrazet rGzné
evolucéni drahy a rizné mechanismy chromozomalnich prestaveb (Zattera et al., 2020; Roco et

al., 2021).
DNA transpozony

Aktivita transpozonli byla vyznamna v obdobich kolem hybridizace. Diploidni

X. tropicalis mél neddvnou aktivitu DNA transpozond, zatimco u allotetraploidnich druht byla
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aktivita transpozonl predevsim kolem doby hybridizace diploidnich predkl, to naznacuje
mozné rozdily vdynamice a regulaci téchto elementl mezi riznymi ploidiemi a evolu¢ni historii

(Suda et al., 2022).
Evoluce NOR u rosnicek

Polyploidizace vede ke zméndm v genomu, které se projevuji vétsSim mnozstvim kopii a
rozdilnou lokalizaci gen pro 18S a 28S rRNA u tetraploidniho druhu H. versicolor. Rozdil
v lokalizaci mezi diploidnim druhem H. chrysoscelis a tetraploidnim H. versicolor je
pravdépodobné vysledkem genomové duplikace a ndslednou diverzifikaci. Zajimavosti je, ze
Zadné misto genu rRNA nebylo sdileno vSemi populacemi, to naznacuje vysokou genetickou
diverzitu. Hyla versicolor vykazuje méné forem gen(l nez H. chrysoscelis, coz mlze odrazet

razné evolucni tlaky, které plsobily na tyto druhy (Wiley et al., 1989).
Ribozomalni RNA u colk

Geny pro 18S a 28S rRNA se nachazeji na riznych chromozomech u rdznych druh ¢olk(
(Nardi et al., 1977; De Lucchini, et al., 1993). To naznacuje, Ze béhem evoluce doslo
k premisténi genli pro 18S a 28S rRNA. Geny pro 5S rRNA se u ¢olkl rodu Triturus nachazeji
v jedné nebo nékolika mélo oblastech na chromozomu (Pilone et al., 1974). To se liSi od
X. laevis, kde jsou geny pro 5S rRNA rozptyleny v telomerickych oblastech mnoha chromozomu

(Pardue et al., 1973).
rDNA u Ambystoma jeffersonianium

Vizolovanych populacich u druhu A. Jeffersonianum jsou pozorovany rtizné cytotypy
rDNA. LiSi se v poctu a lokalizaci mezi cytotypy i v ramci jednotlivych cytotyp(, to naznacuje
vysokou variabilitu a dynamiku formovani chromozomalnich genomu. Tento jev je zplsoben
vyznamnné nerovhnomérnym nebo nereciprokymi vyménami mezi sesterskymi chromatidami.

Predpokladem je, Ze u mlok( je homozygotnost NOR vzacna (Bi et al., 2009).

26



9. Reference

*... sekundarni zdroj citaci

Agarwal ML, Aldrich J, Agarwal A, Cullis CA. The flax ribosomal RNA-encoding genes are
arranged in tandem at a single locus interspersed by 'non-rDNA' sequences. Gene. 1992
Oct 21;120(2):151-6. doi: 10.1016/0378-1119(92)90088-7. PMID: 1398131.

Baldari CT, Amaldi F. Length and interspersion of repetitive and non repetitive DNA sequences
in four amphibian species with different genome sizes. Chromosoma. 1977 Jun
23;61(4):359-68. doi: 10.1007/BF00288619. PMID: 407058.

Baldwin L, Macgregor HC. Centromeric satellite DNA in the newt Triturus cristatus karelinii and
related species: its distribution and transcription on lampbrush chromosomes.
Chromosoma. 1985;92(2):100-7. doi: 10.1007/BF00328461. PMID: 2988877.

Bao, W., Kojima, K. K., & Kohany, O. (2015). Repbase Update, a database of repetitive elements
in eukaryotic genomes. Mobile DNA, 6(1). https://doi.org/10.1186/s13100-015-0041-9

Barsacchi-Pilone G, Batistoni R, Andronico F, Vitelli L, Nardi |. Heterochromatic DNA in Triturus
(Amphibia, Urodela). I. A satellite DNA component of the pericentric C-bands.
Chromosoma. 1986;93(5):435-46. doi: 10.1007/BF00285826. PMID: 3013516.

Batistoni R, Pesole G, Marracci S, Nardi I. A tandemly repeated DNA family originated from
SINE-related elements in the European plethodontid salamanders (Amphibia, Urodela). )
Mol Evol. 1995 Jun;40(6):608-15. doi: 10.1007/BF00160508. PMID: 7643411.

Borkin, L. J., Litvinchuk, S. N., & Rosanoy, J. M. (1996). Spontaneous triploidy in the crested
newt, Triturus cristatus (Salamandridae). Russ. J. Herpetol, 3(2), 152-156.

*Brahmachari SK, Meera G, Sarkar PS, Balagurumoorthy P, Tripathi J, Raghavan S, Shaligram U,
Pataskar S. Simple repetitive sequences in the genome: structure and functional
significance. Electrophoresis. 1995 Sep;16(9):1705-14. doi: 10.1002/elps.11501601283.
PMID: 8582360.

Britten RJ, Kohne DE. Repeated sequences in DNA. Hundreds of thousands of copies of DNA
sequences have been incorporated into the genomes of higher organisms. Science. 1968
Aug 9;161(3841):529-40. doi: 10.1126/science.161.3841.529. PMID: 4874239.

Carroll D, Brown DD. Repeating units of Xenopus laevis oocyte-type 55 DNA are heterogeneous
in length. Cell. 1976 Apr;7(4):467-75. doi: 10.1016/0092-8674(76)90198-7. PMID:
986247.

Cortadas J, Pavon MC. The organization of ribosomal genes in vertebrates. EMBO J.
1982;1(9):1075-80. doi: 10.1002/j.1460-2075.1982.tb01299.x. PMID: 6329726; PMCID:
PMC553165.

27



da Silva DS, da Silva Filho HF, Cioffi MB, de Oliveira EHC, Gomes AJB. Comparative Cytogenetics
in Four Leptodactylus Species (Amphibia, Anura, Leptodactylidae): Evidence of Inner
Chromosomal Diversification in Highly Conserved Karyotypes. Cytogenet Genome Res.
2021;161(1-2):52-62. doi: 10.1159/000515831. Epub 2021 Apr 22. PMID: 33887732.

Dawid IB, Botchan P. Sequences homologous to ribosomal insertions occur in the Drosophila
genome outside the nucleolus organizer. Proc Natl Acad Sci U S A. 1977 Oct;74(10):4233-
7. doi: 10.1073/pnas.74.10.4233. PMID: 412186; PMCID: PMC431913.

Dias S, Souza RC, Vasconcelos EV, Vasconcelos S, da Silva Oliveira AR, do Vale Martins L, de
Oliveira Bustamante F, da Costa VA, Souza G, da Costa AF, Benko-Iseppon AM, Knytl M,
Brasileiro-Vidal AC. Cytomolecular diversity among Vigna Savi (Leguminosae) subgenera.
Protoplasma. 2024 Mar 11. doi: 10.1007/s00709-024-01944-z. Epub ahead of print.
PMID: 38467939.

du Manoir S, Speicher MR, Joos S, Schrock E, Popp S, Dohner H, Kovacs G, Robert-Nicoud M,
Lichter P, Cremer T. Detection of complete and partial chromosome gains and losses by
comparative genomic in situ hybridization. Hum Genet. 1993 Feb;90(6):590-610. doi:
10.1007/BF00202476. PMID: 8444465.

Evans BJ, Carter TF, Greenbaum E, Gvozdik V, Kelley DB, McLaughlin PJ, Pauwels OS, Portik DM,
Stanley EL, Tinsley RC, Tobias ML, Blackburn DC. Genetics, Morphology, Advertisement
Calls, and Historical Records Distinguish Six New Polyploid Species of African Clawed Frog
(Xenopus, Pipidae) from West and Central Africa. PLoS One. 2015 Dec
16;10(12):e0142823. doi: 10.1371/journal.pone.0142823. PMID: 26672747; PMCID:
PMC4682732.

Fujiwara, M., Kanazawa, M., Fajiwara, A., Yamaurai, S., Tamamotoi, H., Honmai, T., Matsui, M.,
Kohnoi, S.-1., & Kubotai, S. (2006). Molecular cytogenetic characterization of 55 ribosomal
DNA families in giant salamanders (Amphibia, Urodela).
http://hdl.handle.net/2433/216829

Fornaini NR, Bergelova B, Gvozdik V, Cernohorska H, Krylov V, Kubitkova S, Fokam EB,
Badjedjea G, Evans BJ, Knytl M. Consequences of polyploidy and divergence as revealed
by cytogenetic mapping of tandem repeats in African clawed frogs (Xenopus, Pipidae).
Eur J Wildl Res. 2023;69(4):81. doi: 10.1007/s10344-023-01709-8. Epub 2023 Jul 21.
PMID: 37483536; PMCID: PMC10361878.

Fornaini NR, Cernohorskd H, do Vale Martins L, Knytl M. Cytogenetic Analysis of the Fish Genus
Carassius Indicates Divergence, Fission, and Segmental Duplication as Drivers of Tandem
Repeat and Microchromosome Evolution. Genome Biol Evol. 2024 Mar 2;16(3):evae028.
doi: 10.1093/gbe/evae028. PMID: 38340334; PMCID: PMC11079324.

Gall JG, Pardue ML. Formation and detection of RNA-DNA hybrid molecules in cytological
preparations. Proc Natl Acad Sci U S A. 1969 Jun;63(2):378-83. doi:
10.1073/pnas.63.2.378. PMID: 4895535; PMCID: PMC223575.

28


http://hdl.handle.net/2433/216829
http://hdl.handle.net/2433/216829

*Garrido-Ramos MA. Satellite DNA: An Evolving Topic. Genes (Basel). 2017 Sep 18;8(9):230.
doi: 10.3390/genes8090230. PMID: 28926993; PMCID: PMC5615363.

Gazoni T, Dorigon NS, da Silva MJ, Cholak LR, Haddad CFB, Parise-Maltempi PP. Chromosome
Mapping of U2 snDNA in Species of Leptodactylus (Anura, Leptodactylidae). Cytogenet
Genome Res. 2021;161(1-2):63-69. doi: 10.1159/000515047. Epub 2021 Apr 6. PMID:
33823507.

Guignard, M., Blchi, L., Gétaz, M., Betto-Colliard, C., & Stock, M. (2012). Genome size rather
than content might affect call properties in toads of three ploidy levels (Anura:
Bufonidae: Bufo viridis subgroup), Biological Journal of the Linnean Society, Volume 105,
Issue 3, March 2012, Pages 584-590, https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.2011.01837.x

Guzman K, Roco AS, Stock M, Ruiz-Garcia A, Garcia-Mufioz E, Bullejos M. Identification and
characterization of a new family of long satellite DNA, specific of true toads (Anura,
Amphibia, Bufonidae). Sci Rep. 2022 Aug 17;12(1):13960. doi: 10.1038/s41598-022-
18051-9. PMID: 35978080; PMCID: PM(C9385698.

Gvozdik V, Knytl M, Ange-Ghislain Zassi-Boulou, R Fornaini N, Bergelova B, Tetraploidy in the
Boettger’s dwarf clawed frog (Pipidae: Hymenochirus boettgeri) from the Congo indicates
non-conspecificity with the captive population, Zoological Journal of the Linnean Society,
Volume 200, Issue 4, April 2024, Pages 1034-
1047, https://doi.org/10.1093/zoolinnean/zlad119

Haley AL, Mueller RL. Transposable Element Diversity Remains High in Gigantic Genomes. J
Mol Evol. 2022 Oct;90(5):332-341. doi: 10.1007/s00239-022-10063-3. Epub 2022 Jun 25.
PMID: 35751655.

Harper ME, Price J, Korn LJ. Chromosomal mapping of Xenopus 5S genes: somatic-type versus
oocyte-type. Nucleic Acids Res. 1983 Apr 25;11(8):2313-23. doi: 10.1093/nar/11.8.2313.
PMID: 6687939; PMCID: PM(C325886.

Julian, S. E., King, T. L., & Savage, W. K. (2003). Isolation and characterization of novel
tetranucleotide microsatellite DNA markers for the spotted salamander, Ambystoma
maculatum. Molecular  Ecology  Notes, 3(1), 7-9. https://doi.org/10.1046/j.1471-
8286.2003.00333.x

Ke Bi, James P. Bogart, Jinzhong Fu, A populational survey of 455 rDNA polymorphism in the
Jefferson  salamander Ambystoma  jeffersonianum revealed by fluorescence in
situ hybridization (FISH), Current Zoology, VVolume 55, Issue 2, 1 April 2009, Pages 145—
149, https://doi.org/10.1093/czoolo/55.2.145

*Kidwell MG. Transposable elements and the evolution of genome size in eukaryotes.
Genetica. 2002 May;115(1):49-63. doi: 10.1023/a:1016072014259. PMID: 12188048.

Knytl M, Fornaini NR, Bergelova B, Gvozdik V, Cernohorska H, Kubi¢kovd S, Fokam EB, Evans BJ,
Krylov V. Divergent subgenome evolution in the allotetraploid frog Xenopus calcaratus.
Gene. 2023 Jan 30;851:146974. doi: 10.1016/j.gene.2022.146974. Epub 2022 Oct 27.
PMID: 36309242.

29



Knytl M, Kalous L, Rab P. Karyotype and chromosome banding of endangered crucian carp,
Carassius carassius (Linnaeus, 1758) (Teleostei, Cyprinidae). Comp Cytogenet. 2013 Aug
23;7(3):205-15. doi: 10.3897/CompCytogen.v7i3.5411. PMID: 24260701; PMCID:
PM(C3833740.

Knytl M, Kalous L, Symonova R, Rylkova K, Rab P. Chromosome studies of European cyprinid
fishes: cross-species painting reveals natural allotetraploid origin of a Carassius female
with 206 chromosomes. Cytogenet Genome Res. 2013;139(4):276-83. doi:
10.1159/000350689. Epub 2013 May 4. PMID: 23652770.

Knytl M, Smolik O, Kubickova S, Tlapdkova T, Evans BJ, Krylov V. Chromosome divergence during
evolution of the tetraploid clawed frogs, Xenopus mellotropicalis and Xenopus
epitropicalis as revealed by Zoo-FISH. PLoS One. 2017 May 18;12(5):e0177087. doi:
10.1371/journal.pone.0177087. PMID: 28545147; PMCID: PMC5436656.

Knytl M, Tlapakova T, Vankova T, Krylov V. Silurana Chromosomal Evolution: A New Piece to the
Puzzle. Cytogenet Genome Res. 2018;156(4):223-228. doi: 10.1159/000494708. Epub
2018 Dec 11. PMID: 30537723.

*Kojima KK. Structural and sequence diversity of eukaryotic transposable elements. Genes
Genet Syst. 2020 Jan 30;94(6):233-252. doi: 10.1266/ggs.18-00024. Epub 2018 Nov 9.
PMID: 30416149.

Koo DH, Nam YW, Choi D, Bang JW, de Jong H, Hur Y. Molecular cytogenetic mapping of
Cucumis sativus and C. melo using highly repetitive DNA sequences. Chromosome Res.
2010 Apr;18(3):325-36. doi: 10.1007/s10577-010-9116-0. Epub 2010 Mar 3. PMID:
20198418.

Le, HT., Armstrong, K.C. & Miki, B. Detection of rye DNA in wheat-rye hybrids and wheat
translocation stocks using total genomic DNA as a probe. Plant Mol Biol Rep 7, 150-158
(1989). https://doi.org/10.1007/BF02669631

Lucchini SD, Nardi I, Barsacchi G, Batistoni R, Andronico F. Molecular cytogenetics of the
ribosomal (18S + 28S and 5S) DNA loci in primitive and advanced urodele amphibians.
Genome. 1993 Aug;36(4):762-73. doi: 10.1139/g93-101. PMID: 18470022.

Liedtke HC, Gower DJ, Wilkinson M, Gomez-Mestre |. Macroevolutionary shift in the size of
amphibian genomes and the role of life history and climate. Nat Ecol Evol. 2018
Nov;2(11):1792-1799. doi: 10.1038/s41559-018-0674-4. Epub 2018 Sep 24. PMID:
30250158.

Litvinchuk SN, Lashina OS, Kazakov VI. Raspredelenie satellitnoi DNK TkS1 v genome
khvostatykh amfibil semeistva Salamandridae [Distribution of satellite DNA TkS1 in
genomes of salamanders (Salamandridae)]. Tsitologiia. 2004;46(7):634-9. Russian. PMID:
15473374.

*Loépez-Flores |, Garrido-Ramos MA. The repetitive DNA content of eukaryotic genomes.
Genome Dyn. 2012;7:1-28. doi: 10.1159/000337118. Epub 2012 Jun 25. PMID: 22759811.

30



Lourengo LB, Recco-Pimentel SM, Cardoso AJ. Polymorphism of the nucleolus organizer
regions (NORs) in Physalaemus petersi (Amphibia, Anura, Leptodactylidae) detected by
silver staining and fluorescence in situ hybridization. Chromosome Res. 1998
Dec;6(8):621-8. doi: 10.1023/a:1009253410553. PMID: 10099875.

*Mehrotra S, Goyal V. Repetitive sequences in plant nuclear DNA: types, distribution, evolution
and function. Genomics Proteomics Bioinformatics. 2014 Aug;12(4):164-71. doi:
10.1016/j.gpb.2014.07.003. Epub 2014 Aug 15. PMID: 25132181; PMCID: PMC4411372.

Moura Gama J, Ludwig A, Gazolla CB, Guizelini D, Recco-Pimentel SM, Bruschi DP. A genomic
survey of LINE elements in Pipidae aquatic frogs shed light on Rex-elements evolution in
these genomes. Mol Phylogenet Evol. 2022 Mar;168:107393.  doi:
10.1016/j.ympev.2022.107393. Epub 2022 Jan 17. PMID: 35051593.

Murakami T, Maki N, Nishida-Umehara C, Matsuda Y, Agata K. Establishment of high-resolution
FISH mapping system and its application for molecular cytogenetic characterization of
chromosomes in newt, Cynops pyrrhogaster (Urodela, Amphibia). Chromosome Res.
2007;15(4):471-84. doi: 10.1007/s10577-007-1139-9. Epub 2007 May 30. PMID:
17525830.

Nardi |, Barsacchi-Pilone G, Batistoni R, Andronico F. Chromosome location of the ribosomal
RNA genes in Triturus vulgaris meridionalis (Amphibia, Urodela). Il. Intraspecific variability
in number and position of the chromosome loci for 185 + 28S ribosomal RNA.
Chromosoma. 1977 Nov 3;64(1):67-84. doi: 10.1007/BF00292889. PMID: 598264.

Nascimento J, Baldo D, Lourengo LB. First insights on the retroelement Rex1 in the cytogenetics
of frogs. Mol Cytogenet. 2015 Nov 5;8:86. doi: 10.1186/s13039-015-0189-5. PMID:
26550032; PMCID: PMC4635592.

*QOliver KR, Greene WK. Transposable elements: powerful facilitators of evolution. Bioessays.
2009 Jul;31(7):703-14. doi: 10.1002/bies.200800219. PMID: 19415638.

Orgel LE, Crick FH. Selfish DNA: the ultimate parasite. Nature. 1980 Apr 17;284(5757):604-7.
doi: 10.1038/284604a0. PMID: 7366731.

Pardue ML, Gall JG. Molecular hybridization of radioactive DNA to the DNA of cytological
preparations. Proc Natl Acad Sci U S A. 1969 Oct;64(2):600-4. doi: 10.1073/pnas.64.2.600.
PMID: 5261036; PMCID: PMC223386.

Pardue ML, Brown DD, Birnstiel ML. Location of the genes for 5S ribosomal RNA in Xenopus
laevis. Chromosoma. 1973;42(2):191-203. doi: 10.1007/BF00320940. PMID: 4726606.

Pilone GB, Nardi |, Batistoni R, Andronico F, Beccari E. Chromosome location of the genes for
28S, 18S and 5S ribosomal RNA in Triturus marmoratus (Amphibia Urodela).
Chromosoma. 1974;49(2):135-53. doi: 10.1007/BF00348886. PMID: 4614960.

*Plohl M, Luchetti A, Mestrovi¢ N, Mantovani B. Satellite DNAs between selfishness and
functionality: structure, genomics and evolution of tandem repeats in centromeric

31



(hetero)chromatin. Gene. 2008 Feb 15;409(1-2):72-82. doi: 10.1016/j.gene.2007.11.013.
Epub 2007 Dec 4. PMID: 18182173.

*Plohl M, Mestrovi¢ N, Mravinac B. Satellite DNA evolution. Genome Dyn. 2012;7:126-52. doi:
10.1159/000337122. Epub 2012 Jun 25. PMID: 22759817.

Plotner J, Kbhler F, Uzzell T, Beerli P, Schreiber R, Guex GD, Hotz H. Evolution of serum albumin
intron-1is shaped by a 5' truncated non-long terminal repeat retrotransposon in western
Palearctic water frogs (Neobatrachia). Mol Phylogenet Evol. 2009 Dec;53(3):784-91. doi:
10.1016/j.ympev.2009.07.037. Epub 2009 Aug 6. PMID: 19665056; PMCID: PM(C2792884.

Ralin DB, Selander RK. EVOLUTIONARY GENETICS OF DIPLOID-TETRAPLOID SPECIES OF
TREEFROGS OF THE GENUS HYLA. Evolution. 1979 Jun;33(2):595-608. doi:
10.1111/j.1558-5646.1979.tb04713.x. PMID: 28563941.

*Rebordinos L, Cross |, Merlo A. High evolutionary dynamism in 5S rDNA of fish: state of the
art. Cytogenet Genome Res. 2013;141(2-3):103-13. doi: 10.1159/000354871. Epub 2013
Sep 24. PMID: 24080995.

Roco AS, Liehr T, Ruiz-Garcia A, Guzman K, Bullejos M. Comparative Distribution of Repetitive
Sequences in the Karyotypes of Xenopus tropicalis and Xenopus laevis (Anura, Pipidae).
Genes (Basel). 2021 Apr 21;12(5):617. doi: 10.3390/genes12050617. PMID: 33919402;
PMCID: PMC8143290.

Rudd MK, Wray GA, Willard HF. The evolutionary dynamics of alpha-satellite. Genome Res.
2006 Jan;16(1):88-96. doi: 10.1101/gr.3810906. Epub 2005 Dec 12. PMID: 16344556;
PMCID: PMC1356132.

Schatz MC, Delcher AL, Salzberg SL. Assembly of large genomes using second-generation
sequencing. Genome Res. 2010 Sep;20(9):1165-73. doi: 10.1101/gr.101360.109. Epub
2010 May 27. PMID: 20508146; PMCID: PM(C2928494.

Schiavinato M, Bodrug-Schepers A, Dohm JC, Himmelbauer H. Subgenome evolution in
allotetraploid plants. Plant J. 2021 May;106(3):672-688. doi: 10.1111/tpj.15190. Epub
2021 Mar 24. PMID: 33547826; PMCID: PM(C8251528.

Schmid, M. (1978) Chromosome Banding in Amphibia. I. Constitutive Heterochromatin and
Nucleolus Organizer Regions in Bufo and Hyla. Chromosoma, 66, 361-368.
https://doi.org/10.1007/BF00328536

Schmid, M. Chromosome banding in Amphibia. Chromosoma 87, 327-344 (1982).
https://doi.org/10.1007/BF00327634

Schmid M, Vitelli L, Batistoni R. Chromosome banding in amphibia. XI. Constitutive
heterochromatin, nucleolus organizers, 185 + 28S and 5S ribosomal RNA genes in
Ascaphidae, Pipidae, Discoglossidae and Pelobatidae. Chromosoma. 1987;95(4):271-84.
doi: 10.1007/BF00294784. PMID: 3622081.

32



*Schmid M, Steinlein C. Chromosome Banding in Amphibia. XXXII. The Genus Xenopus (Anura,
Pipidae). Cytogenet Genome Res. 2015;145(3-4):201-17. doi: 10.1159/000433481. Epub
2015 Jun 25. PMID: 26112092.

Schmid M, Steinlein C, Feichtinger W, Nanda |. Chromosome Banding in Amphibia. XXXV. Highly
Mobile Nucleolus Organizing Regions in Craugastor fitzingeri (Anura, Craugastoridae).
Cytogenet Genome Res. 2017;152(4):180-193. doi: 10.1159/000481554. Epub 2017 Oct
24. PMID: 29059674.

Sessions SK. Evolutionary cytogenetics in salamanders. Chromosome Res. 2008;16(1):183-201.
doi: 10.1007/s10577-007-1205-3. PMID: 18293112.

Sinzelle L, Pollet N, Bigot Y, Mazabraud A. Characterization of multiple lineages of Tcl-like
elements within the genome of the amphibian Xenopus tropicalis. Gene. 2005 Apr
11;349:187-96. doi: 10.1016/j.gene.2004.12.023. PMID: 15777729.

Sloter ED, Lowe X, Moore |l DH, Nath J, Wyrobek AJ. Multicolor FISH analysis of chromosomal
breaks, duplications, deletions, and numerical abnormalities in the sperm of healthy men.
Am J Hum Genet. 2000 Oct;67(4):862-72. doi: 10.1086/303088. Epub 2000 Aug 28. PMID:
10961911; PMCID: PMC1287891.

Spangenberg V, Arakelyan M, Cioffi MB, Liehr T, Al-Rikabi A, Martynova E, Danielyan F,
Stepanyan |, Galoyan E, Kolomiets O. Cytogenetic mechanisms of unisexuality in rock
lizards. Sci Rep. 2020 May 26;10(1):8697. doi: 10.1038/s41598-020-65686-7. PMID:
32457493; PMCID: PMC7250862.

Suda K, Hayashi SR, Tamura K, Takamatsu N, Ito M. Activation of DNA Transposons and
Evolution of piRNA Genes Through Interspecific Hybridization in Xenopus Frogs. Front
Genet. 2022 Jan 31;13:766424. doi: 10.3389/fgene.2022.766424. PMID: 35173768;
PMCID: PM(C8841583.

Sun C, Mueller RL. Hellbender genome sequences shed light on genomic expansion at the base
of crown salamanders. Genome Biol Evol. 2014 Jul;6(7):1818-29. doi:
10.1093/gbe/evu143. PMID: 25115007; PMCID: PMC4122941.

Sun C, Shepard DB, Chong RA, Lépez Arriaza J, Hall K, Castoe TA, Feschotte C, Pollock DD,
Mueller RL. LTR retrotransposons contribute to genomic gigantism in plethodontid
salamanders. Genome Biol Evol. 2012;4(2):168-83. doi: 10.1093/gbe/evr139. Epub 2011
Dec 26. PMID: 22200636; PMCID: PM(C3318908.

Charlesworth B, Sniegowski P, Stephan W. The evolutionary dynamics of repetitive DNA in
eukaryotes. Nature. 1994 Sep 15;371(6494):215-20. doi: 10.1038/371215a0. PMID:
8078581.

Tymowska, J. (1991). Polyploidy and Cytogenetic Variation in Frogs of the Genus Xenopus. In
Amphibian Cytogenetics and Evolution (pp. 259-297). Elsevier.
https://doi.org/10.1016/b978-0-12-297880-7.50016-0

33



Tymowska J, Fischberg M, Tinsley RC. The karyotype of the tetraploid species Xenopus vestitus
Laurent (Anura: pipidae). Cytogenet Cell Genet. 1977;19(6):344-54. doi:
10.1159/000130828. PMID: 611004.

Tymowska J, Fischberg M. The karyotype of the hexaploid species Xenopus ruwenzoriensis
Fischberg and Kobel (Anura: Pipidae). Cytogenet Cell Genet. 1980;27(1):39-44. doi:
10.1159/000131462. PMID: 7389418.

Varley JM, Macgregor HC, Barnett L. Characterisation of a short, highly repeated and
centromerically localised DNA sequence in crested and marbled newts of the genus
Triturus. Chromosoma. 1990 Dec;100(1):15-31. doi: 10.1007/BF00337599. PMID:
2101348.

Venu, G. (2014). Studies on Silver staining of chromosomes of caecilians
(Amphibia:Gymnophiona) of Western Ghats of India. International Journal of Advanced
Research 2(3): 63—72. https://www.researchgate.net/publication/261509150

Vignali R, Rijli FM, Batistoni R, Fratta D, Cremisi F, Barsacchi G. Two dispersed highly repeated
DNA families of Triturus vulgaris meridionalis (Amphibia, Urodela) are widely conserved
among Salamandridae. Chromosoma. 1991 Feb;100(2):87-96. doi: 10.1007/BF00418241.
PMID: 2009819.

Wake DB, Koo MS. Amphibians. Curr Biol. 2018 Nov 5;28(21):R1237-R1241. doi:
10.1016/j.cub.2018.09.028. PMID: 30399342.

Wang J, Itgen MW, Wang H, Gong Y, Jiang J, Li J, Sun C, Sessions SK, Mueller RL. Gigantic
Genomes Provide Empirical Tests of Transposable Element Dynamics Models. Genomics
Proteomics Bioinformatics. 2021 Feb;19(1):123-139. doi: 10.1016/j.gpb.2020.11.005.
Epub 2021 Mar 4. PMID: 33677107; PMCID: PM(C8498967.

Wang J, Itgen MW, Wang H, Gong Y, Jiang J, Li J, Sun C, Sessions SK, Mueller RL. Gigantic
Genomes Provide Empirical Tests of Transposable Element Dynamics Models. Genomics
Proteomics Bioinformatics. 2021 Feb;19(1):123-139. doi: 10.1016/j.gpb.2020.11.005.
Epub 2021 Mar 4. PMID: 33677107; PMCID: PM(C8498967.

Wevrick R, Willard HF. Long-range organization of tandem arrays of alpha satellite DNA at the
centromeres of human chromosomes: high-frequency array-length polymorphism and
meiotic stability. Proc Natl Acad Sci U S A. 1989 Dec;86(23):9394-8. doi:
10.1073/pnas.86.23.9394. PMID: 2594775; PMCID: PM(C298502.

Wicker T, Sabot F, Hua-Van A, Bennetzen JL, Capy P, Chalhoub B, Flavell A, Leroy P, Morgante
M, Panaud O, Paux E, SanMiguel P, Schulman AH. A unified classification system for
eukaryotic transposable elements. Nat Rev Genet. 2007 Dec;8(12):973-82. doi:
10.1038/nrg2165. PMID: 17984973.

Wiley, J.E., Little, M.L., Romano, M.A. et al. Polymorphism in the location of the 18S and 28S
rRNA genes on the chromosomes of the diploid-tetraploid treefrogs Hyla
chrysoscelis and H. versicolor . Chromosoma 97, 481-487 (1989).
https://doi.org/10.1007/BF00295033

34



*Wolfe KH. Yesterday's polyploids and the mystery of diploidization. Nat Rev Genet. 2001
May;2(5):333-41. doi: 10.1038/35072009. PMID: 11331899.

Zattera ML, Gazolla CB, Soares AA, Gazoni T, Pollet N, Recco-Pimentel SM, Bruschi DP.
Evolutionary Dynamics of the Repetitive DNA in the Karyotypes of Pipa
carvalhoi and Xenopus tropicalis (Anura, Pipidae). Front Genet. 2020 Jul 21;11:637. doi:
10.3389/fgene.2020.00637. PMID: 32793276; PMCID: PMC7385237.

Zattera ML, Lima L, Duarte |, de Sousa DY, Araujo OGDS, Gazoni T, Mott T, Recco-Pimentel SM,
Bruschi DP. Chromosome spreading of the (TTAGGG)n repeats in the Pipa carvalhoi Miranda-
Ribeiro, 1937 (Pipidae, Anura) karyotype. Comp Cytogenet. 2019 Oct 14;13(3):297-309. doi:
10.3897/CompCytogen.v13i3.35524. PMID: 31649799; PMCID: PMC6803351.

Dalsi pouzité zdroje:

Gregory T.R. Animal genome size database. 2019. http://www.genomesize.com Accessed 12
Feb 2018. (cit. 20.03.2024)

35



