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Zmeény v organizacli genomu
a vznik sociality u bezobratlych

V minulém ¢&isle Zivy (2009, 2: 74-77) jsme predstavili Zivotni projevy social-
nich pavouki. Stejné jako u vsech socialnich zivocichu je i u nich altruistické
choviani zdéanlivé, motivované sobeckym zidjmem - $ifenim vlastnich geni.
U sociality hraji totiz v soutézi o co nejvétsi pocet predanych genti vyznamnou
roli nejen vlastni potomci, ale i geny predané pomoci pribuznych. Nékteré zmény
v organizaci genomu mohou usnadnit $ifeni vlastnich gent prostfednictvim
pribuznych jedincu. Jisté neni ndhodou, Ze se takové zmény objevuji s vyssi frek-
venci u socidlnich zivocichi, ktefi spolupracuji vice nez ostatni organismy.
Specifické modifikace snizujici genotypovou variabilitu pribuznych u social-

vev s

nich Zivocichi byly jednim z nejsilnéjsSich argumentu p¥i postulovani teorii, které
uvazuji jako zdkladni jednotku evoluce urcity isek DNA a které byly zpopulari-
zovany napft. v knize R. Dawkinse Sobecky gen.

Existuje mnoho teorii vysvétlujicich vznik
sociality u zivoc¢ichi. Z pohledu geneti-
ky je evoluce sociality zna¢né ovliviiova-
na pusobenim piibuzenského vybéru.
Jedinci poméhaji svym pfibuznym a tim
i svym vlastnim gentim, které s nimi sdi-
leji. Z genetického hlediska lze tedy socia-
litu chépat jako propagaci vlastnich gent
podporovanim pfibuznych, tedy i jejich
reprodukce. U socidlnich zivoc¢icht navic
Casto dochazi ke snizovani genotypové
variability, coZ ¢in{ vzajemnou pomoc ob-
zv]4sté vyhodnou. Nejvice jsou totiz zvy-
hodnéni jedinci, jejichZ genom je co nejpo-
dobnéjsi genomtim téch, jimZ pomahaji.

Haplodiploidie

u socialnich blanok#idlych

Podivejme se nyni, jaké modifikace v orga-
nizaci genomu podporuji sniZovani geno-
typové variability u socidlnich bezobrat-
lych. Nejlépe prostudovény jsou v tomto
sméru ruzné skupiny fddu blanokiidlych
(Hymenoptera). Nejen socidlni mravenci,
vcely, vosy a ¢meldci, ale i samotafsky Ziji-
ci blanok¥idli maji tzv. haplodiploidni
systém urceni pohlavi. Tento fenomén jim
dovolil dosdhnout jednoho z vrcholu so-
cidlniho chovéni v Zivoc¢isné ¥isi. Haplo-
diploidie totiZ umoZiiuje sniZovat geno-
typovou variabilitu pfibuznych a je tedy
vyznamnou predispozici k evoluci sociél-
niho chovani (Hamilton 1964).

Samice blanokfidlého hmyzu jsou di-
ploidni stejné jako drtivé vétsina ostatnich
zivocichd, samci jsou ale haploidni (viz
obr. 2). To znamen4, Ze nesou jen jedinou
sddku chromozomu: kazdy chromozomo-
vy par je v jejich genomu zastoupen jed-
nim chromozomem. Tvorba vajic¢ek di-
ploidnimi samicemi probiha klasickou
meiézou. Rekombinace a nahodny roz-
chod homologickych chromozomi v pri-
béhu meiézy vedou k promichéani obou
genomt, které samice zdédila po rodicich.
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Pravdépodobnost shody dvou vajicek v ur-
¢itém homologickém tseku DNA je 50 %.
Na rozdil od samic nesou haploidni samci,
rodici se partenogeneticky z neoplozenych
vajicek, jen sddku chromozomt od mat-
ky. Vzhledem k p¥itomnosti jediné sadky
chromozomu nemiize mei6za samct za-
hrnovat rekombinace a nahodny rozchod
homologickych chromozomt. Genomy je-
jich spermif jsou tedy naprosto shodné,
samci svym dcerdm piedaji veskerou svou
genetickou vybavu. V disledku toho jsou
si sestry navzdjem piibuznéjsi, nez by byly
svym vlastnim potomkidm samic¢iho po-
hlavi. Sestry haplodiploidnich blanoktid-
lych maji v priméru 75 % DNA totozné
(pokud by byli samci diploidni, bylo by to
pouze 50 %). Podporovat reprodukci ses-
ter je tedy pro délnici blanok#idlych vy-
hodnéjsi nez produkovat dcery, se ktery-
mi by ji pojilo méné spolecnych genti (viz
obr. 3).
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V souvislosti s evoluci socialniho cho-
vani neni bez zajimavosti, Ze i velké ¢ast
rozto¢l je haplodiploidnich véetné viech
skupin, u kterych bylo pozorovano social-
ni chovani. Haplodiploidie se vyskytuje
také u tfasnének (Thysanoptera) véetné
druht s nejrozvinutéjsim typem socidlni-
ho chovani (tzv. eusocialitou). Jesté déle
nez k haplodiploidii zasly eusocialni msi-
ce ¢eledi Pemphigidae a Hormaphididae,
jejichz kolonie tvoii geneticky zcela shodné
samice — klony vznikajici partenogenetic-
ky. U dalsich eusocialnich zivocichti, tedy
ryposovitych hlodavct (rody Heterocepha-
lus a Cryptomys), viekazl neboli termitt
(Isoptera), mo¥skych korysa rodu Synal-
pheus (Decapoda) a nosatce Austroplatypus
incompertus, nebyla haplodiploidie zjisté-
na. Néktefi z nich v8ak vyuzivaji ke snize-
nf genotypové variability jiné mechanismy.

Modifikace genomu u vsekazi

Méné zndmou moznosti snizovani ge-
notypové variability vyskytujici se u né-
kterych vsekazu je jev nazyvany stabilni
transloka¢ni heterozygotnost (dale téz
komplexni heterozygotnost). Tento feno-
mén zndme zejména z rostlinné ¥ise, kde
fixuje v genomu heterozygotni kombinace.
V dtisledku chromozomovych piestaveb
typu reciprokych translokaci mezi nékoli-
ka riznymi chromozomovymi péry (jde
o vzdjemné vymeény Gésti chromozom)
dochdazi v mei6ze jedincti heterozygotnich
pro tyto translokace (tzv. translokac¢nich he-
terozygott) k pozoruhodné situaci. Misto
obvyklé tvorby bivalentt (dvojic chromo-
zomu vzniklych parovanim homologickych
chromozomt) dojde v prvnim meiotickém
déleni ke vzniku tzv. multivalentu — Fetéz-
ce (obr. 4) nebo i kruhu, kterého se ticast-
nf nékolik chromozomu. U komplexnich
heterozygott se chromozomy multivalen-
tu nerozchézeji do dcefinych jader ndhod-
né jako u bivalentd. Do jedné dcetiné bun-
ky a potazmo do gamety piejde vzdy cely
klastr chromozomti (jedna strana fetézce)
Gcastnici se tvorby multivalentu. Spravna
distribuce genetického materidlu je zajis-
téna tim, Ze se homologické chromozomy
rozchézeji do rznych klastra.

U zivocicht byla komplexni heterozy-
gotnost objevena pouze u nékterych druhi,
vétsinou ve spojeni s pohlavnimi chromo-
zomy. Vyskytuje se pouze u heterogametic-
kého pohlavi, tedy u pohlavi produkujiciho
dva rtizné typy gamet (s chromozomem X
nebo Y, Z nebo W atp.). U organismi s po-
hlavnimi chromozomy spociva kli¢ ke
spravnému (nendhodnému) rozchodu dvou
klastrt chromozomi v za¢lenéni pohlav-
nich chromozomi do tvorby Fetézct (viz
obr. 4). Pokud se napf. chromozom X spo-
ji s nékterym chromozomem z fetézce, pro
ostatn{ chromozomy na stejné strané fetéz-
ce neni uz jind moznost, nez nasledovat
pohlavni chromozom do jadra, které se
bude podilet na vzniku sami¢iho zarodku.
Chromozomy z druhé strany fetézce putu-

1 Ke studiu zmén genomu spjatych

s evoluci socidlnitho chovéni lze vyuzit
razné modelové organismy. V nasi labo-
ratofi pracujeme se stepniky rodu Stego-
dyphus s riznymi drovnémi socialntho
chovéni. Na snimku samice subsocialniho
druhu S. dufouri (Egypt). Foto M. Forman
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2 Schematické znazornéni rozdilt mezi
haplodiploidnimi a diploidnimi organis-
my (kazdy krouzek odpovida haploidni
sadé). Organismy s obéma pohlavimi
diploidnimi (A) plodi potomstvo se
¢tyfmi kombinacemi sad. U haplo-
diploidnich organismi (B) pfedava otec
jedinou haploidni sadu. U jeho dcer se
tedy mohou vyskytovat jen dvé kombina-
ce sad. Z neoplozenych vaji¢ek vznikaji
samci. Pro vétsi ndzornost neni uvazova-
na rekombinace.

3 Diploidni a haplodiploidni organis-
my, schematické znazornéni shody geno-
mu mezi rodi¢i a potomky a mezi souro-
zenci. Kazdy krouzek odpovida
haploidni sadé. Procento p¥ibuznosti
dvou jedinct odpovidé pocétu shodnych
haploidnich sad (oznaceny stejnou bar-
vou). JelikoZ v8echny varianty vznikaji

v potomstvu se stejnou pravdépodobnos-
ti, 1ze odvodit celkovou p¥ibuznost

mezi danymi jedinci zpramérovanim
jejich ptibuznosti (pro vétsi ndzornost
neni uvazovana rekombinace).

A — diploidni rodice piedavaji
potomkim polovinu genomu. Shoda
mezi genomy rodic¢t a potomka

je tedy vzdy 50 %. V potomstvu
vzniknou ¢tyfi varianty, sourozenci
mohou byt zcela identi¢ti i naprosto
odlisni. Priimérna shoda genomu mezi
sourozenci je u diploidnich organismut
50 % = (100 + 50 + 50 + 0)/4;

B — sestry u haplodiploidnich organismt
mohou byt zcela shodné, nebo sdilet
polovinu genomu. Primérna shoda
sester je tudiz 75 % = (100+50)/2.

Z genetického hlediska je tedy pro
délnici vyhodné;jsi realizovat sviij genom
prostfednictvim sester. Orig. M. Forman
a J. Kral, pokud nenf uvedeno jinak

4 Komplexni heterozygotnost u zivodci-
chi. Samice (vlevo) mé dvé shodné sady
chromozomi X, homologické pohlavni
chromozomy se rozchazeji v prvnim
meiotickém déleni nahodné. Samec
(vpravo) mé dvé rizné sady pohlavnich
chromozomt. Diky za¢lenéni ptivodniho
pohlavniho chromozomu X (zndzornén
¢ernou barvou) do multivalentu se auto-
zomy Vv Tetézci stanou neopohlavnimi
chromozomy. Jedna sada je tvofena
neopohlavnimi chromozomy X (X,, X,,
X,), druha neopohlavnimi chromozomy
Y (Y,, Y,). Bratfi budou vzdy sdilet
chromozomy Y a sestry budou mit vzdy
spole¢né chromozomy X z otcovy strany.
Upraveno podle: D. M. Rowell (1985)

5 Znazornéni vzniku komplexni
heterozygotnosti u australské

maloocky Delena cancerides.

1 — ptvodni karyotyp tvofeny akrocen-
trickymi chromozomy; 2 a 3 — ve dvou
izolovanych populacich (A a B) doslo

k odlisnym centrickym fizim akrocen-
trickych chromozomi za vzniku dvou-
ramennych chromozom; 4 — kiiZenci
populaci A a B jsou heterozygotni pro
rizné fize dvouramennych chromozo-
mu; 5 — v profazi prvniho meiotického
déleni chromozomy péruji podle homo-
logie ptivodnich akrocentriki, coz vede
ke tvorbé Fetézce. Upraveno podle:

H. E. Sharp a D. M. Rowell (2007)
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ji spolecné jako chromozomy Y do saméi
zygoty. Sourozenci stejného pohlavi maji
tedy jistotu pfitomnosti shodné strany
Fetézce a gend v ném obsaZenych, ¢imz
klesne jejich vzdjemna genotypova varia-
bilita (Lacy 1980). Formélné lze na vsech-
ny chromozomy ucastnici se tvorby tako-
vého Tetézce pohliZet jako na chromozomy
pohlavni. Spravnéjsi je viak pouzivat ter-
min neopohlavni chromozomy, ktery upo-
mina na jejich neddvny pivod z nepohlav-
nich autozomi. V meiotickych fetézcich je
navic potlacena rekombinace. Crossing
over — rekombinad¢ni proces, pfi némz se
v profazi prvniho meiotického déleni vy-
ménuji homologické iseky mezi chromo-
zomy jednoho paru — byva omezen pouze
na koncové oblasti chromozomi, ¢imz se
dale zvysuje geneticka podobnost souro-
zencu (¢asti chromozom bez crossing ove-
ru si podrzuji pavodni sestavu alel). Je nut-
no zduraznit, Ze snizovani genotypové
variability se tyk4 pouze sourozencu stej-
ného pohlavi. Bratfi vzdy sdileji chromo-
zomy Y a sestry maji spole¢né chromo-
zomy X z otcovy strany. To, Ze se podobnost
omezuje jen na sourozence stejného po-
hlavi, vedlo nékteré védce ke zpochybrio-
véani schopnosti komplexni heterozygot-
nosti ovliviiovat evoluci sociality (napf.
Leinaas 1983).

Komplexni heterozygotnost byla popsé-
na jen u nékterych viekazi, a to u primitiv-
nich druht, coz podle nékterych nézort
odrézi ptivodni chromozomovy stav, ktery
stal na pocatku evoluce sociality u této
skupiny hmyzu. Kromé vsekazi byla kom-
plexni heterozygotnost véetné meiotickych
chromozomovych fetézct objevena pou-
ze u ptakofitnych savci, nékterych brou-
ki, mnohonozek, $tirti a pavoukd.
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Komplexni heterozygotnost

u socialnich pavouku

V soucasné dobé je zndmo vice nez 41 tisic
druhti pavouki, chromozomy byly studo-
vany pfiblizné u 600 druht. Nejpokro-
¢ilejsi a druhové zdaleka nejpocetné&jsi
vyvojovou vétvi jsou tzv. entelegynni pa-
vouci (Entelegynae), soucast infrafddu
Araneomorphae. Do této vétve patii i viech-
ny sociadlni druhy. Chromozomy entele-
gynnich pavoukt jsou vétSinou akrocen-
trické, tedy s centromerou umisténou na
jednom konci chromozomu. V evoluci pa-
voukid dochazelo vétsinou k postupnému
sniZovani po¢tu chromozomi. Velmi zaji-
mavym aspektem cytogenetiky téchto Zivo-
¢icht jsou neobvyklé systémy pohlavnich
chromozomu. Pro pavouky je patrné evo-
luéné ptivodni pfitomnost dvou nehomo-
logickych chromozomt X (X,X,) u samce
a dvou part homologickych chromozomiu
(X,X,X,X,) u samic. Tento vzécny systém
pohlavnich chromozom1 se ¢asto oznacu-
je jako X, X,0 (nula znamena nepfitomnost
chromozomu Y).

U samcu nékterych pavoukt byly obje-
veny dokonce tfi nehomologické chromo-
zomy X (systém X, X,X,0). U maloocek
(Sparassidae) je evolu¢né ptivodni karyo-
typ samcu tvofen 43 akrocentrickymi
chromozomy a zahrnuje tento systém.
Uvedeny karyotyp byl nalezen i u nékte-
rych populaci socidlniho druhu Delena
cancerides, u jinych populaci doslo ke
vzniku komplexni heterozygotnosti (obr. 5).
V evoluci tohoto druhu dochéazelo nejprve
k centrickym (Robertsonovym) fazim chro-
mozomu. Pfi nich se spoji dva akrocen-
trické chromozomy v oblasti centromery
(u akrocentriki lezi na konci chromozom),
¢imZ vznikne dvouramenny chromozom
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s centromerou uprostied. Tyto fize byly
Casté a dochézelo k nim nezavisle v riz-
nych populacich. Ve viech pfipadech se
na vzniku dvouramennych chromozomi
podilely témé¥ vSechny akrocentrické chro-
mozomy mimo jednoho — lichého. V rtiz-
nych populacich se ale spojovaly odlisné
akrocentrické chromozomy, takZe vznika-
ly dvouramenné chromozomy s jinymi
kombinacemi ramen. V izolovanych po-
pulacich nedochazelo po ftzich k vétsim
problémim pii parovani chromozomu
v meidze a po urc¢ité dobé prevladla tvor-
ba standardnich bivalentt.

V nékterych piipadech vsak situaci kom-
plikovala migrace nebo zanik geografické
piekazky, coz vedlo ke kiiZzeni riznych
populaci. U kiiZenct se v genomu nacha-
zeji chromozomy s riznymi kombinacemi
ramen. V meiotickém délen{ se jednotliva
ramena (vlastné ptivodni akrocentrické
chromozomy) snaZzi parovat se svymi ho-
mology bez ohledu na to, jakym materia-
lem je tvofeno druhé rameno metacentric-
kého chromozomu. Tim dojde ke tvorbé
fetézcovitého multivalentu. Jednotlivé hy-
bridni populace se lii slozenim chromozo-
mu a po¢tem chromozomi v meiotickych
fetézcich. Celkem bylo nalezeno 14 ras
formujicich rtizné dlouhé fetézce, 6 z nich
ma dokonce Fetézce dva. ,Rekordman® ma
Fetézec tvofen 19 chromozomy. Kromé jed-
noho autozomového paru a chromozomu
X je tak v fetézci obsazen cely genom.
Z pohledu Cytogenetika jisté neni bez zaji-
systémil pohlavnlch chromozomi u Zivo-
¢ichti s 11 X a 9 Y chromozomy (Sharp
a Rowell 2007). Se vzrastajicim poctem
chromozomu v Fetezci se zvysuje podob-
nost mezi sourozenci stejného pohlavi.

Karyotypova evoluce ostatnich
socialnich pavouku

Ponékud dvousetnou zbraii vyuzivaji ke
sniZen{ genotypové variability ostatni so-
cidlni pavouci. Je jim p¥ibuzenské kiiZeni
(inbreeding), které sice zvy3uje genetic-
kou podobnost jedinci v kolonii, zdroven
ale dochazi k degeneraci kolonii a nizsi
schopnosti adaptovat se na zmény pro-
stfedi. Je ale nutno zduraznit, Ze v p¥ipa-
dé inbreedingu nejde o predispozici, ale
pouze o dtsledky socidlniho chovéni.
Vy$si i¢innost inbreedingu umociiuje niz-
ky pocet samct v kolonii (Ziva 2009, 2:
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74-77). Specifické modifikace genomu
typu komplexni heterozygotnosti nebo
haplodiploidie nebyly u dalsich sociél-
nich pavoukt nalezeny. U fady druht jsou
v8ak k dispozici pouze zdkladni tdaje
o karyotypu, jakymi jsou pocet chromo-
zomd, resp. typ chromozomového urceni
pohlavi. Tyto informace se vyuZzivaji pro
stanoveni poméru pohlavi u mladat. Z tida-
ju vyplyva, Ze socidlni snovacky rodu
Anelosimus maji stejny diploidni pocet
chromozom jako jejich subsocidlni p¥i-
buzni (s netplné rozvinutym socidlnim
chovénim) Tento diploidni pocet je zéro-
vanych snovacek (Theridiidae). Karyotyp
socidlniho paslidaka Tapinillus sp. (2n
samce = 22, X, X,0) také nijak nevybocuje
z ramce této eledi. Pro stanoveni chro-
mozomovych zmén, které mohly dopro-
véazet vznik sociality, by véak byly 2éd0uci
socialnich druhi vcetné srovnéni s tdaji
o pifibuznych s niz§i drovni socidlniho
chovani.

Uvedeny srovnavaci p¥istup k chromo-
zomové evoluci socidlnich pavouku se
snazime uplatilovat v nasi laboratofi, kde
jsme se zamé¥ili na stepniky rodu Stego-
dyphus. Vzhledem k tomu, Ze u tohoto
rodu byly prokézany tfi nezavislé pfecho-
dy od subsociality k socialité, jde o ideél-
ni model pro sledovan{ pfipadnych zmén
spjatych s evoluci socidlniho chovani.
Zajimavym vysledkem je tendence ke sni-
zovani diploidniho poétu chromozomu
béhem pfechodu k socialité. Pivodni sam-
¢ karyotyp rodu byl s nejvétsi pravdépo-
dobnosti tvofen 30 akrocentrickymi chro-
mozomy a zahrnoval dva chromozomy X
(systém X,X,0). Tento stav byl zjistén
u vétsiny subsocialnich druht. Mechanis-
mem, kterym dochazi ke sniZovan{ poctu
chromozomf, jsou pravdépodobné tande-
mové fiize. Stejné jako u centrické fize jde
o spojeni dvou akrocentrickych chromo-
zomu. U tandemové fize se vSak centro-
mera jednoho chromozomu pf¥ipoji nikoli
k centromefte, ale k opa¢nému konci dru-
hého chromozomu. Vysledny chromozom
ma tedy opét akrocentrickou morfologii.
Podle naseho nazoru by mohlo snizovani
poc¢tu chromozomt napomahat ke snizeni
genotypové variability — neni totiZ dopro-
vazeno zvySenim frekvence rekombinaci.
I u forem s niz§im pocétem chromozomiu
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6a,b Metafaze prvniho meiotického
déleni (metafaze I) u samct dvou
riznych populaci socidlniho stepnika
Stegodyphus mimosarum (8ipky oznacuji
pohlavni chromozomy X, a X,);

a — populace z ]1h0afr1cke repubhky
metafaze I obsahuje 14 autozomovych
bivalentti a dva chromozomy X (2n = 30);
b — populace z Tanzanie: metafaze I

je tvofena 11 autozomovymi bivalenty

a dvéma pohlavnimi chromozomy X

(2n = 24). Rozdil v po¢tu chromozomi

u ruznych populaci naznacuje, Ze

S. mimosarum je komplexem vice druhi.
Foto M. Forman

zustava frekvence rekombinaci nizk4,
nejcastéji jedna na chromozomovy par.
Pozoruhodné je, Ze se u socidlnich forem
zvysuje velikost genomu, a to pravdépo-
dobné akumulaci nekédujici DNA.

Jak jsme jiz zminili, sniZovani diploid-
nich poctt je obvyklym trendem karyoty-
pové evoluce u entelegynnich pavouku;
na rodové drovni ale véts§inou neni tak
rychlé jako u rodu Stegodyphus. Nase vy-
sledky naznacuji, Ze by vznik sociality
mohl u stepniki urychlovat karyotypovou
evoluci. Jak jiz bylo zminéno, socialita
vznikla u stepnik tfikréat, redukce poctu
chromozom jsou pfitom patrny ve viech
tfech druhovych skupinéch. Je zajimavé,
ze ke snizovani poc¢tu dochézelo evident-
né i po vzniku sociadlniho chovani. U social-
niho druhu S. sarasinorum z Indie byly
popsany jak formy s pivodnim karyo-
typem rodu (2n = 30), tak i formy s 24 chro-
mozomy. Stejnou situaci jsme objevili
u afrického socidlniho druhu S. mimosa-
rum (obr. 6). Formy s takto odlisnymi ka-
ryotypy tvofenymi akrocentrickymi chro-
mozomy budou pii k¥iZeni produkovat jen
nepatrny podil nebo vibec Zddné Zivota-
schopné potomstvo. Je tedy jasné, Ze tyto
dva druhy jsou vlastné komplexem rtz-
nych druht, které se lisi jen nepatrné svou
morfologii. V budoucnu lze tedy ocekavat
i zvySeni celkového poctu pavouki se so-
ciadlnim zptisobem Zivota zmapovanim je-
jich skryté druhové diverzity.

Vypracovani ¢lanku bylo podpoieno pro-
jektem Grantové agentury AV CR (. IAA
601110808) a Vyzkumnym zdmérem
MSMT (& 00216208287).
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