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O HYBRYDYZACJI HERMAFRODYTYCZNYCH
DZDZOWNIC.CZY WARTOTO BADAC?

On the hybridization of hermaphroditic earthworms.
Is it worth to investigate it?

Barbara Ptytycz (Krakow)

Streszczenie

Blisko spokrewnione hermafrodytyczne dzdzownice Eisenia andrei i Eisenia fetida zdolne
do samozaptodnienia postuzyty do laboratoryjnej rekonstrukcji wprowadzenia genéw od-
powiedzialnych za gatunkowo specyficzng fluorescencje ptynu celomatycznego E. andrei
do genomu E. fetida za posrednictwem hybryd miedzygatunkowych. Okazato sie, ze gatun-
ki te moga stanowi¢ niekontrowersyjny i wygodny model do $ledzenia procesow specjacji
w czasie rzeczywistym. Hermafrodytyzm i hybrydyzacja sg (lub byty) powszechne u wielu
gatunkow roslin i zwierzat, tacznie z Homo sapiens.

Abstract

Closely related hermaphroditic earthworms Eisenia andrei and Eisenia fetida capable to
self-fertilization have been used for laboratory reconstruction of introgression of gene/s
responsible for species-specific fluorescence of coelomic fluid of E. andrei to the genome of
E. fetida via interspecific hybrids. It turned out that these species might be uncontroversial
and convenient models for real-time studies on processes of speciation. Hermaphroditism
and hybridization are (or have been) common in several species of plants and animals, in-

cluding Homo sapiens.

Wstep

W roku 2022 nagroda Nobla w dziedzinie me-
dycyny lub fizjologii przypadla szwedzkiemu ewo-
lucjoniscie Svante Pddbo za wykrycie w genomie
czlowieka fragmentow DNA naszych wymarltych
kuzynéw — neandertalczykow, ktorym zawdzig-
czamy niektore typy pigmentacji i cechy fizjologii,
w tym podatno$¢ lub oporno$¢ na pewne schorzenia
[np. 46]. Doszlo do tego na drodze kojarzenia sig¢
zamieszkujacych te same tereny par Homo neander-
thalensis z Homo sapiens, czyli hybrydyzacji tych
blisko spokrewnionych gatunkow [5, 39]. Nie jest
to zjawisko odosobnione w krolestwie roslin i zwie-
rzat [8]. Przedstawi¢ tu nasze badania nad hybrydy-
zacjg dwoch gatunkow dzdzownic, ktore podjelisSmy
z ciekawosci w trakcie realizacji projektu dotycza-
cego cech szczegodlnych ukladu odporno$ciowego
tych zwierzat znakomicie przystosowanych do Zycia
w $rodowisku glebowym, obfitujacym w patogeny
[19, 26, 27, 43, 44]. Wyniki nie s3 zgodne ze szkolna
definicja gatunku...

Dzdzownice

Sposrod zyjacych w Polsce ponad 20 gatunkow
dzdzownic (Annelida; Lumbricidae), wedkarzom
znane s3 rosOwki (Lumbricus terrestris), podczas
orki ptaki polujg na biatawe Aporrectodea caligino-
sa, wydobyte na powierzchni¢ odwrdoconych skib
gleby, w ogrodach mozna znalez¢ zoéttawe Allolobo-
phora chlorotica, a w pryzmach obornika i kompo-
stu zyje Dendrobaena veneta oraz kigbia si¢ kompo-
stowce z rodzaju Eisenia sp., ktorym zawdzigczamy
ptynny biohumus powszechnie wykorzystywany
do nawozenia ro$lin balkonowych. Na $wiecie opi-
sano juz ponad 670 gatunkéw tych glebowych ska-
poszczetdw przyczyniajacych si¢ do napowietrzania
1 nawozenia gleby, ktore sg wazne w tancuchu po-
karmowym 1 stanowig cenne zrodto biatka w nie-
ktorych skupiskach ludzkich; majg zastosowania
w kompostowaniu materii organicznej i sg intensyw-
nie badane pod katem substancji odpowiedzialnych
za ich zdolno$¢ przetrwania w glebie obfitujacej
w przerézne patogeny, co czyni je kandydatami do
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zastosowania w biomedycynie i farmakoterapii [18,
19, 26, 27, 35, 44].

We wspotpracy z naukowcami z Walii, Francji
i Wegier, szukaliSmy odpowiedzi na pytanie, w jaki
sposob uktad odpornosciowy kilkunastu gatunkow
dzdzownic pozyskanych ze $rodowisk naturalnych
lub z hodowli laboratoryjnych radzi sobie z patogena-
mi i skazeniem $srodowiska [37, 43]. Najtatwiejsze do
hodowli w warunkach laboratoryjnych byly kompo-
stowce z rodzaju Eisenia sp. (znane jako ‘dzdzownice
kalifornijskie’), jednak pojawit si¢ klopot przy roz-
roéznieniu jednolicie ubarwionych ‘czerwonych roba-
kéw’ Eisenia andrei od prazkowanych (‘tygrysich’)
Eisenia fetida, gdyz u wielu okazow niektore cechy
taksonomiczne, facznie ze wzorem pigmentacji, maja
charakter posredni (Ryc. 1A).

Eisenia andrei

plazmg matczynej komorki jajowej, ‘a’ dla E. andrei
1 ‘f” dla E. fetida [41], oraz markerowych sekwen-
cji jadrowego DNA [25, 34], ‘A’ specyficznych dla
E. andreii ‘F’ dla E. fetida. Zatem okaz czystego ga-
tunku E. adrei ma genotyp aAA (okaz nr 45), czy-
sty E. fetiada ma genotyp fFF (okaz nr 47), a okaz
nr 46 to hybryda rozwijajaca si¢ z komorki jajo-
wej E. andrei zaptodnionej przez plemnik E. fetida
(Ryc. 1A, B).

Uproszczone drzewo filogenetyczne E. andrei
1 E. fetida (Ryc. 1C) posiada dwie wyraznie rozdzie-
lone galezie skupiajace okazy o mitochondrialnym
DNA ‘a’ lub ‘f’, czyli o cytoplazmie charaktery-
stycznej, odpowiednio, dla komoérek jajowych E. an-
drei lub E. fetida, co nie daje mozliwosci wykrycia
mieszancow. Dopiero przypisanie do kazdego okazu
dwoch sekwencji jadrowego DNA, ‘AA’, ‘FF’, ‘AF’
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Ryc. 1. Charakterystyka dzdzownic Eisenia andrei i Eisenia fetida i ich mieszancow. A) Sylwetki E. andrei o genotypie aAA
(nr 45), E. fetida o genotypie fFF (nr 47) oraz hybrydy (mieszarca) aAF (nr 46). B) Schematy komorek E. andrei, E. fetida oraz hybrydy
z komorki jajowej E. andrei; ich haploidalne sekwencjami ‘a’ lub ‘f’ mitochondrialnego DNA sa zlokalizowane w cytoplazmie komo-
rek; w jadrze znajduja sie allele ‘A’ i/lub ‘F’ diploidalnego DNA jadrowego o sekwencjach gatunkowo-specyficznych. C) Uproszczone
drzewo filogenetyczne E. andrei i E. fetida skonstruowane w oparciu o gatunkowo specyficzne sekwencje mitochondrialnego DNA.
Sekwencje mitochondrialne ‘a’ lub ‘f" wskazuja, czy komoérka jajowa pochodzi od E. andrei czy E. fetida. Sekwencje jadrowego DNA
‘A’ lub 'F' ujawniaja okazy czystych gatunkdow E. andrei (aAA) lub E. fetida (fFF) oraz hybrydy wywodzace sie z komérek jajowych

E. andrei (aAF) lub E. fetida (fFA).
Czyzby to byly mieszance?

Rozstrzygajacym bylto genotypowanie dzdzownic
z uzyciem DNA wyizolowanego z amputowanych
(i fatwo regenerujacych [27, 45]) kilku segmentow
ogonowych. Genotypujemy na podstawie gatunko-
wo specyficznych sekwencji haploidalnego mito-
chondrialnego DNA dziedziczonego wraz z cyto-

lub ‘FA’, z ktorych pierwsza pochodzi z komorki ja-
jowej, a druga z zapladniajacego ja plemnika, daje
mozliwos¢ wskazania dzdzownic czystego gatunku
E. andrei (aAA), E. fetida (fFF) oraz mieszancow po-
chodzacych od matki E. andrei (aAF) lub od matki
E. fetida (fFA) (Ryc. 1C).
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Rozmnazanie si¢ dzdzownic hermafrodytycznych

Jak wigkszos¢ Lumbricidae, dzdzownice z rodzaju
Eisenia wyposazone sag w funkcjonujace réwnocze-
$nie gonady meskie (jadra) i zenskie (jajniki), sg za-
tem hermafrodytami (obojnakami) réwnoczesnymi
o zaplodnieniu krzyzowym, ktéoremu u badanych
przez nas dzdzownic towarzyszylo samozaptodnie-
nie. Kopulacja okazow dojrzatych plciowo polega
na specyficznym utozeniu si¢ dzdzownic (Ryc. 2A),
umozliwiajagcym wzajemng wymiang spermy groma-
dzonej si¢ w spermatekach partnerow, czyli zbiorni-
kach przystosowanych do dtugiego przetrzymywania
zywotnych plemnikow. Partnerzy roztaczaja si¢ i po
kilku dniach kazdy z nich z wydzieliny tzw. siodetka
formuje rodzaj mufki przesuwajacej si¢ od siodetka
dogtowowo, do ktorej uwalniane sg komorki jajo-

po kilku tygodniach (Ryc. 2B), za§ dojrzatos¢ picio-
wa osiagaja po kilku miesigcach, na co ma wplyw ga-
tunek i temperatura zewnetrzna.

Do eksperymentu postuzyly $wiezo wylegnigte
(dziewicze) okazy E. andrei (aAA) i E. fetida ({fFF),
ktére hodowaliSmy w osobnych pojemnikach z zie-
mig w wewnatrzgatunkowych parach kontrolnych
oraz w migdzygatunkowych parach eksperymen-
talnych aAA+{fFF. Prawie wszystkie pary okazow
tego samego gatunku (aAA+aAA lub fFF+{FF) da-
watly liczne potomstwo pierwszego pokolenia, licz-
niejsze u E. andrei niz u E. fetida, natomiast koko-
noéw nie bylo w wigkszosci pojemnikéw z parami
mieszanymi lub pojawiaty si¢ tam kokony sterylne;
jednak niektore pary aAA+HFF daty zywe potom-
stwo genotypowane jako czyste E. andrei (aAA) lub
E. fetida (fFF), ewidentnie powstate w wyniku sa-

Fot. A. Podo.u‘ak

Ryc. 2. A) Fragmenty ciata kopulujacych okazow Eisenia fetida (fot. A.J. Morgan). B) kokony E. fetida z wylegajgcymi sie dzdzowni-

cami. Fot. Agnieszka Podolak.

we tego wlasnie okazu (petnigcego zatem role mat-
ki) oraz plemniki (partnera i wiasne) zdeponowane
w jej spermatece. Zsunigta mufka zamyka si¢ w ko-
kon, w ktérym komorki jajowe ‘aA’ okazu buduja-
cego kokon sg zaptodnione przez plemniki partnera
(‘F’) albo plemniki wtasne (‘A’), prawdopodobnie
domieszane do nich podczas kopulacji w §luzie 13-
czacym partnerow (Ryc. 2A), cho¢ nie mozna wy-
kluczy¢ zaplodnienia wlasnych komorek jajowych
juz w jamie ciala! Tak powstale zygoty aAF i1 aAA,
a nastgpnie powstate z nich embriony, rozwijaja si¢
w obrebie kokonu, co mozna obserwowac pod mikro-
skopem stereoskopowym (lupa). Mtode dzdzownice
zdolne do samodzielnego zycia opuszczaja kokon

mozaptodnienia komorek jajowych przez wilasne
plemniki tego okazu oraz hybrydy zaptodnione krzy-
zowo przez plemniki partnera z danej pary (Ryc. 3).
Teoretycznie wsrod hybryd powinny by¢ okazy aAF
(z komorek jajowych E. andrei zaptodnionych przez
plemniki od E. fetida) oraz fFA (z komorek jajo-
wych E. fetida zaptodnionych przez plemniki E. an-
drei) (Ryc. 3), lecz tych ostatnich nie stwierdziliSmy
w pierwszym pokoleniu w trakcie kilkuletnich
eksperymentow. Mamy tu wigc do czynienia z hybry-
dyzacja jednokierunkowa, gdy komorki jajowe ‘aA’
E. andrei sa zaplodnione przez plemniki ‘F’ okazu
E. fetida [28, 29].
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Czy hybrydy sa ptodne?

Aby odpowiedzie¢ na to pytanie, w trakcie kil-
kuletnich eksperymentéw nad potomstwem par
aAA+FF genotypowali§my blisko 600 okazow pod
wzgledem genoéw mitochondrialnych i jadrowych
i udowodniliSmy ptodnos$¢ niektorych mieszancow
aAF z trzech kolejnych pokolen [30]. Hybrydy fFA,

ze w obrebie kokonu moze doj$¢ do samozaptodnienia
lub zaptodnienia krzyzowego komorek jajowych
tworcy kokonu (Ryc. 3 14).

Hybryda aAF produkuje komorki jajowe ‘aA’
i ‘aF’ oraz plemniki ‘A’ i ‘F’. Samozaptodnienie ta-
kiego okazu moze doprowadzi¢ do pojawienia si¢
czterech rodzajow potomstwa: aAA, aAF, aFA, aFF
(Ryc. 4), a zaptodnienie krzyzowe daje albo aAA
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Ryc. 3. Schemat kojarzenia okazow E. andrei (aAA) i E. fetida (fFFFmm). Kopulujaca para; produkcja kokonéw, w obrebie ktorych
dochodzi do zaptodnienia komorek jajowych przez plemniki tego samego okazu (samozaptodnienie) lub partnera (zaptodnienie
krzyzowe). Wsrod potomstwa pierwszego pokolenia moga sie pojawic osobniki aAA i fFF pochodzgce z samozaptodnienia oraz hy-
brydy (mieszance) aAF z kokondw E. andreii hybrydy fFA z kokonoéw E. fetida.

praktycznie nieptodne, pojawity si¢ dopiero w po-
tomstwie mieszancow aAF z dzdzownicami czystego
gatunku rodzicielskiego fFF [18, 29, 30].
Dzdzownice z kolejnych pokolen izolowalismy
tuz po wylegu, aby — po genotypowaniu — koja-
rzy¢ je w sposob kontrolowany w parach hybryda
+hybryda albo hybryda z gatunkiem rodzicielskim
E. andrei (Ryc. 4A) lub E. fetida (Ryc. 4B) (sa to
tzw. krzyzowki wsteczne). W pudetkach z para-
mi dwoéch hybryd pojawialy sie wprawdzie koko-
ny, lecz nie doczekaliSmy si¢ wylegu. Wyleg po-
jawial si¢ natomiast w potomstwie par aAF z aAA
(Ryc. 4A) i aAF z fFF (Ryc. 4B). Tuz po pojawie-
niu si¢ pierwszych kokonow (co dowodzito odby-
tej przynajmniej jednej kopulacji), przekladaliSsmy
osobniki doroste do dwoch niezaleznych pojemni-
kow z nowa ziemig i zajmowaliS§my si¢ wylegiem
ze ztozonych tam kokonow; dzigki takiej procedu-
rze znali§my rodzica wytwarzajacego kokon z jego
wlasnymi komorkami jajowymi i plemnikami zde-
ponowanymi w jego spermatece; wiedzielismy juz,

i aFA lub aAF i aFF (Ryc. 4A). Jednak komorki ja-
jowe ‘aF’ i powstajace z nich zygoty aFA i aFF wy-
kazuja tzw. konflikt cytoplazmatyczno-jadrowy, czyli
niezgodno$¢ genomu mitochondrialnego i jadrowe-
g0, ktory uniemozliwia lub utrudnia prawidlowy roz-
woj embrionalny [16, 47], co na Ryc. 4 oznaczono
przez zaciemnienie fragmentu schematu (Ryc. 4A
i 4B). W naszym materiale spotkaliSmy nieliczne
okazy genotypowane jako aFF, obumierajace wkrot-
ce po wylegu.

W potomstwie partnera aAA pojawiajg si¢ kolejne
okazy aAA powstate skutkiem samozaptodnienia lub
zaptodnienia krzyzowego oraz krzyzowo zaptodnio-
na hybryda aAF (Ryc. 4A).

Partner fFF ma w potomstwie dzdzownice¢ fFF po-
wstalg przez samozaplodnienie oraz kolejny okaz fFF
zaptodniony krzyzowo. W potomstwie rodzica fFF
pojawia si¢ po raz pierwszy hybryda fFA, powsta-
fa przez zaplodnienie komorki jajowej ‘fF’ tego oka-
zu przez plemnik ‘A’ pochodzacy od hybrydy aAF
(Ryc. 4B).
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Podsumowujac, za wyjatkiem hybrydy fFA, hybry-
dy aAF oraz potomne okazy aAA i fFF mogg powsta-
wac albo na skutek samozaptodnienia lub zaptodnie-
nia krzyzowego, czego nie rozstrzyga stosowane tu
genotypowanie z uzyciem gatunkowo-specyficznych
sekwencji A lub F; moze to jednak wyjasni¢ zasto-
sowanie kolejnych markeréw jadrowych, zwanych
mikrosatelitami (12).
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Fluorofor M jako molekularny
marker Eisenia andrei

Nowe $wiatlo na znaczenie hybrydyzacji E. an-
drei z E. fetida rzucito $ledzenie obecnosci tzw. flu-
oroforu M u hodowanych przez nas dzdzownic.
Do wszystkich eksperymentéw wybieraliSmy oka-
zy najbardziej typowe pod wzgledem pigmentacji
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Ryc. 4. Roznorodnosc¢ potomstwa krzyzowek wstecznych hybryd aAF: A) z E. andrei (aAA); B) z E. fetida fFF, powstate na drodze
samozaptodnienia lub zaptodnienia krzyzowego. Zaciemniono okazy o obnizonej zywotnosci. Opis w tekscie.
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Ryc. 5. Schemat widm fluorescencji ptynu celomatycznego M-pozytywnych (Mp) E. andrei, M-negatywnych (Mn) E. fetida, i widma
M-podobnego (M-like) oraz hipotetyczny zapis gendw odpowiedzialnych za fluorescencje probek ptynu celomatycznego od czy-
stych gatunkow aAAMM i fFFmm oraz ich mieszancow aAFMm, fEAMM.

Z pokolenia na pokolenie w naszych hodow-
lach bylo coraz mniej ptodnych par aAF+aAA lub
aAF+fFF i malata tez liczebnos$¢ ich potomstwa [30].
Moze zatem hybrydyzacja nie odgrywa zbyt istot-
nej roli w ewolucji gatunku?

i w wielu przypadkach wspomagaliSmy si¢ marke-
rem molekularnym znanym od roku 2003, gdy Albani
1 wspotpracownicy [3] wykryli, Zze — pobudzone odpo-
wiednimi falami $wiatta — probki ptynu nieinwazyjnie
pobranego z jamy ciala (celomy) dzdZzownicy ujawnia-
jau E. andrei bardzo charakterystyczne widmo fluore-
scencji, ktorego brak u E. fetida [3] (Ryc. 5).
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Poczatkowo przypuszczano, ze zrodlem fluo-
rescencji, czyli fluoroforem, jest metyl-hydroksy-
-umbelliferon, substancja o aktywnosci antydrobno-
ustrojowej [3], stad stosowany w cyklu artykulow
skrét “fluorofor M’ [28, 29, 30, 36, 37, 40]. Zastoso-
wanie kolejnych metod badawczych ujawnito, ze flu-
oroforem obecnym u E. andrei jest chinazolina (qu-
inazolina) i jej pochodne [15, 33], ktorej przypisuje
si¢ cytotoksyczno$¢ oraz dzialanie antynowotworo-
we 1 przeciwbakteryjne [11, 13, 14], lecz nadal postu-
gujemy si¢ terminem ‘fluorofor M’, zakorzenionym
juz w literaturze. Z uzyciem urzadzenia zwanego
spektrofluorymetrem charakterystyczne widma flu-
oroforu M wykrywa sie bez trudu w plynie nieinwa-
zyjnie pobranym z celomy E. andrei, natomiast brak
ich u E. fetida (Ryc. 5A); my jednakze do$¢ wczesnie
wykryli$my odstepstwa od tej prawidlowosci [28, 29,
36, 40].

Do eksperymentow wybieraliSmy M-pozytywne
okazy wyjsciowe aAA o bardzo wyraznych widmach
M, totez zatozyliSmy, ze sg one dominujacymi ho-
mozygotami ‘MM’ pod wzgledem genu kodujacego
czynnik (enzym?) warunkujacy pojawienie si¢ cha-
rakterystycznego ,,$wiecenia” w plynie celomatycz-
nym; M-negatywne okazy fFF pozbawione takiego
widma uznali$my za homozygoty recesywne ‘mm’.
W pierwszym pokoleniu potomstwa tych dzdzownic
oczekiwalismy samozaptodnionych M-pozytywnych
aAAMM i M-negatywnych fFFmm oraz M-pozytyw-
nych hybryd aAFMm. I tak si¢ wlasnie stato. Jak juz
wiadomo, w pierwszym pokoleniu potomstwa par E.
andrei 1 E. fetida nie pojawily si¢ teoretycznie spo-
dziewane mieszance fFAmM z widmami podobnymi
do M (M-like). (Ryc. 5B)

Ku naszemu zaskoczeniu, w trakcie badanych
przez nas typowych E. andrei (aAA) trafily si¢ dwa
okazy bez tego fluoroforu (co si¢ stato?!), natomiast
charakterystyczne widma M (lub widma nieco zmo-
dyfikowane, M-podobne) pojawiaty si¢ u niektorych
prazkowanych dzdzownic genotypowanych jako
E. fetida (fFF) [28, 29, 36, 40]. Czyzby to byly mie-
szance? A moze to E. fetida po ‘przechwyceniu’ (in-
trogresji) genu odpowiedzialnego za obecnos¢ flu-
oroforu?

Skad si¢ wziely M-negatywne
E. andrei i M-pozytywne E. fetida?

Odpowiedz na te pytania byla najtrudniejsza (ale
i najciekawsza!) czescia omawianego tu cyklu ba-
dan. Okazato si¢, ze wystarczy zalozy¢, ze geny od-
powiedzialne za pojawienie si¢ w celomie fluoroforu
M dziedzicza si¢ niezaleznie od genow jadrowych

zawierajagcych gatunkowo specyficzne markerowe
sekwencje ‘A’ lub ‘F’. Wéwczas nalezy przyjaé, ze
‘typowa’ hybryda aAFMm produkuje az cztery ro-
dzaje komorek jajowych: ‘aAM’, ‘aAm’, ‘aFM’
i ‘aFm’ oraz cztery rodzaje plemnikow: ‘AM’, ‘Am’,
FM’ i ‘Fm’. Wzorem genetykow, mozna zaadop-
towa¢ dla okazéw hermafrodatycznych klasyczng
szachownic¢ do analizowania cech dziedziczonych
niezaleznie. Na polach szachownicy odnajdujemy
efekty potaczenia konkretnych komorek jajowych
z konkretnymi plemnikami (Ryc. 6).

W przypadku samozaptodnienia dzdzownicy
aAFMm (Ryc. 6A), w polu B2 jest poszukiwany
M-negatywny okaz E. andrei (aAAmm), powstaty
przez zaptodnienie komorki jajowe ‘aAm’ hybrydy
przez jej wlasny plemnik ‘Am’! W polu D2 odnaj-
dujemy natomiast M-negatywna hybryde aAFmm,
ktorej nie zidentyfikowaliSmy wsrdd testowanych
dotychczas dzdZzownic. Przyciemnione wiersze 3.1 4.
na rycinie 5A pokazuja okazy o niskiej zywotnosci
ze wzgledu na wspomniang juz niezgodnos$¢ genomu
jadrowego i mitochondrialnego. [16, 47] (Ryc. 6A)

Hybryda aAFMm daje potomstwo w krzyzow-
kach wstecznych z okazami aAAMM i fFFmm
(Ryc. 6B). Jak poprzednio, pomijamy okazy o nie-
zgodnosci genomu jadrowego z mitochondrialnym
(wiersze 3 i 4 Ryc. 6B). Okazy z kolumn A i B sza-
chownicy dotyczace potomstwa aAFMm z aAAMM
ukazuja powiekszanie si¢ puli mieszancow aAFMM/
Mm, lecz nie przyblizaja nas do zrozumienia trans-
feru allelu ‘M’ od E. andrei do E. fetida, natomiast
w potomstwie pary aAFMm z fFFmm (kolumny C
i D szachownicy) znajdujemy okaz fFFmM z al-
lelem M! (pole C7), ktorego plyn celomatyczny
w spektrofluorymetrze ujawnia fluorecencje M-
-podobna. Tu pojawiajg si¢ tez dwie hybrydy fFA
z komorek jajowych ‘fFm’ od fFFmm, jedna M-
-like pozytywna (pole CS5), a druga M-negatywna
(pole C6 szachownicy). Pojawia si¢ tez, po raz drugi,
M-negatywna hybryda aAFmm (pole F2) (Ryc. 6B).

Szachownica na Ryc. 6C ujawnia potomstwo
osobnika fFFmM w parze z fFFmm (kolumny AB)
i skutki samozaptodnienia tej dzdzownicy (kolum-
ny C-F). Skojarzenie fFFmM z typowym M-nega-
tywnym okazem fFFmm wzbogaca pule M-like po-
zytywnych dzdzownic E. fetida. Czyli jeden okaz
fFFmM wrzucony do pudetka z kigbigcymi si¢ tam
typowymi M-negatywnymi fFFmm rozpropagu-
je wsrod nich allel ‘M’! Co wigcej, wiemy juz, ze
obecno$¢ partnera prowokuje samozaplodnienie
u dzdzownic. W wyniku samozaptodnienia dzdzow-
nicy fFFmM (patrz: kolumny C-F Ryc. 6C)
znajdujemy trzy nowe okazy fFFMm/mM oraz dwa
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Ryc. 6. Szachownica ilustrujgca potomstwo hermafrodytycznych dzdzownic z dwoma cechami dziedziczonymi niezaleznie
przystosowana do okazow hermafrodytycznych. (A) Potencjalne potomstwo samozaptodnionej hybrydy aAFMm; (B) potomstwo
hybrydy aAFMm z okazem rodzicielskim aAAMM (kolumny A i B) lub z okazem fFFmm (kolumny C i D); (C) potomstwo dzdzownicy
fFFMm z okazem fFFmm (kolumny A i B) lub pojawiajace sie na drodze samozaptodnienia fFFMm (kolumny C-F). Zaciemniono okazy
o obnizonej zywotnosci. Wazne: Oczywiscie, allele M/m hipotetycznego genu odpowiedzialnego za obecnos¢ lub brak charaktery-
stycznej fluorescencji mozna w tej szachownicy podmienic przez allele dowolnego genu ujawniajgcego swa obecnosc u jednego

z badanych gatunkow.

‘Swiecgce’ M-pozytywne (fFFMM) dzdzownice
E. fetida!!! Jeden z nich powstal w wyniku zaptod-
nienia komorki jajowej ‘fFM’ okazu fFFmM przez
plemnik ‘FM’ okazu fFFmM (pole E1 szachownicy),
a drugi przez zaptodnienie komoérki jajowej ‘fFM’
rodzica fFFmM przez plemnik ‘FM’ rodzica fFFmM
(pole C3 szachownicy). Zatem, dzigki hybrydyzacji,
nastapila introdukcja (wprowadzenie) genu odpo-
wiedzialnego za fluorofor M z E. andrei do E. fe-
tida i jego rozprzestrzenianie si¢ u tego gatunku.

Czy obecnos¢ fluoroforu M jest przydatne
dla Eisenia andrei? Czy moze mie¢ jaki$ zwiazek
z wigksza rozrodczoscia E. andrei niz E. fetida [10,
31, 32]? Czy jego pojawienie si¢ w organizmie
E. fetida przynosi dzdzownicom korzysci, czy moze
szkody? Te pytania sa nadal otwarte.

Czy Eisenia andprei i Eisenia fetida
sq odrebnymi gatunkami?

Przed laty uwazano, ze gatunek FEisenia foetida
(z taka wiasnie pisownia) posiada dwie formy barw-
ne, okazy jednolicie czerwonawe i okazy prazkowa-
ne, ktorym po latach nadano range podgatunkow.
Dopiero w roku 2005 pojawita si¢ praca zespo-
hu Jorge Domingueza z Hiszpanii dowodzaca, ze
E. andrei i E. fetida sa dwoma odrebnymi gatunka-

mi biologicznymi, miedzy ktérymi istnieje barie-
ra rozrodcza, gdyz nie udato si¢ pozyska¢ potom-
stwo par mieszanych E. andrei+E. fetida z r6znych
okolic Hiszpanii i Brazylii. Okazy te nie byty zdolne
do hybrydyzacji [7] ani nie ujawniaty hybrydyzacji
w trakcie genotypowania z uzyciem gatunkowo spe-
cyficznych sekwencji [7, 25], cho¢ wczesniejszy ba-
dacze sugerowali taka mozliwo$¢ nie tylko na pod-
stawie wzoru pigmentacji [42], lecz rowniez sktadu
metabolitow w plynie celomatycznym [4, 20].

Nasze wyniki jednoznacznie ujawnity istnienie
hybrydyzacji i przeplyw genow miedzy E. andrei
1 E. fetida pochodzacymi z laboratoriéw i naturalnych
populacji Francji, Polski i Wegier.

Kolejna réznica miedzy dzdzownicami badany-
mi w Hiszpanii i w Polsce polega na tym, ze okazy
,hiszpanskie” hodowane w izolacji byly zdolne do
samozaplodnienia [6], czego nie zaobserwowalismy
w krakowskich i rzeszowskich doswiadczeniach pod-
czas ponad rocznej izolacji dziewiczych dzdzownic
hodowanych w oddzielnych pojemnikach z ziemia
[30, 31].

Zestawienie tych wynikow dowodzi, ze E. an-
drei 1 E. fetida naleza do gatunkow, ktorych bliskie
populacje moga si¢ ze soba krzyzowaé dajac ptodne
potomstwo, lecz tracg t¢ zdolno$¢ w miare narastania r6z-
nic genetycznych populacji zyjacych w odosobnieniu,
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w szczeg6lnosci tych hodowanych w laboratoriach.
Badane przez nas dzdzownice nie pasuja do szkolnych
definicji gatunku jako grupy osobnikéw o wspolnym
pochodzeniu, mogacych si¢ ze soba swobodnie krzy-
zowa¢ dajac ptodne potomstwo (definicja rozrodcza),
czy tez jako grupy osobnikow o wspdlnej puli genowej
odrebnej od innych gatunkéw, przy braku przeptywu
gendow pomiedzy gatunkami (definicja genetyczna)
[48]. Nic wiec dziwnego, ze ciagle sa ktopoty ze sfor-
mutowaniem precyzyjnej definicji gatunku biologicz-
nego. Prawdopodobnie jest to niemozliwe. ..

Wyniki naszych eksperymentow rzucajg zatem
nowe $wiatto na ewolucje Eisenia sp. 1 otwierajg pole
do dalszych badan nad hybrydyzacja (dlaczego nie-
ktoére pary sa do niej zdolne, a inne nie?) i nad sa-
mozaptodnieniem (czy dochodzi do niego dopiero w
kokonie, czy moze juz w organizmie matki?).

+ fFFMn

natomiast samozaptodnienia u okazow hodowanych
od wylegu w izolacji, u ktorych niekiedy (cho¢ bar-
dzo rzadko) pojawiaty si¢ kokony sterylne. W przy-
padku badanych przez nas dzdzownic, zachowania
godowe oraz rozrod dziewiczych okazow inicjowala
dopiero obecnos¢ partnera wlasnego gatunku (E. an-
drei z E. andrei Iub E. fetida z E. fetida) lub gatunku
blisko spokrewnionego (E. andrei z E. fetida), lecz
nie dzdzownicy z obcego rodzaju, np. Dendrobaena
veneta, co przetestowano w przypadku par E. andrei
z D. veneta [31].

Teoretycznie samozaptodnienie moze wystgpowac
u wszystkich gatunkéw obuplciowych. Hermafrody-
tyzm (obojnactwo) [49] jest czgste u bezkregowcow,
np. u tasiemca (u ktérego samozaplodnienie jest uza-
sadnione trybem zycia) czy u $limakow ladowych
ipier$cienic, wérod nich dzdzownic. Hermafrodytyzm
potencjalnie wystepuje u wszystkich kregowcow,

Ryc. 7. Sylwetki dziewieciu okazow indywidualnie numerowanych dzdzownic Eisenia andrei (aAA), Eisenia fetida (fFF) oraz hybryd
pochodzacych od E. andrei (aAF) lub od E. fetida (fFA); kazdy okaz posiada w ptynie celomatycznym fluorofor M (Mp) lub go nie
ma (Mn); dzdzownice te s3 spokrewnione z wyjsciowg parg aAAMp + fFFMm [29].

Hermafrodytyzm i samozaplodnienie
u dzdzownic a inne gatunki

Ciekawym zjawiskiem jest udowodnione tu samo-
zaplodnienie okazéw rodzicielskich towarzyszace
hybrydyzacji i krzyzéwkom wstecznym z okazami
gatunkow rodzicielskich. Zapewne takie samo zja-
wisko dotyczy par wewnatrzgatunkowych E. andrei
z E. andrei Iub E. fetida z E. fetida, co da sig¢ eks-
perymentalnie przetestowac. Nie zaobserwowalismy

a ujawnia si¢ na przyktad u licznych gatunkow ryb,
zmieniajacych ple¢ w ciagu zycia (hermafrodyty se-
kwencyjne); usuniecie jader ropuchy indukuje rozwaj
jajnikoéw, a wigc zmiang pici; z jaja zotwia rozwija si¢
albo samiec albo samica, w zaleznosci od tempera-
tury otoczenia [49]. Termin hermafrodytyzm wywo-
dzi si¢ z mitologii greckiej od imienia syna Hermesa
i Afrodyty, ktory taczyt w jednym ciele cechy meskie
i zenskie; tacy ludzie sg w$rdd nas [2, 21].
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Hybrydyzacja w krolestwie zwierzat

Nasuwa si¢ pytanie, czy hybrydyzacja wymuszo-
na przez nas eksperymentalnie u E. andrei i E. feti-
da przez wspolng hodowle par réznogatunkowych
partnerow bez mozliwosci napotkania dzdzownic
wlasnego gatunku zachodzi réwniez w naturze?
Wyniki badania skandynawskich dzdzownic E. an-
drei i E. fetida z naturalnych stanowisk ujawniajg
w ich genomie $lady dawnych hybrydyzacji [17].
Oba gatunki zyja w powierzchniowych warstwach
gleby; w naturze E. andrei wybiera kompost i nawéz,
a E. fetida raczej Sciotke lesna, lecz czgsto tworzg one
wspolne kolonie w pryzmach kompostu, co sprzyja
hybrydyzacji [9].

Zjawisko hybrydyzacji jest powszechne wsrdd
roslin i to dzigki niemu otrzymujemy okazy o po-
zadanych cechach. W krolestwie zwierzat ogoélnie
znang hybryda jest bezptodny mutl, czyli miesza-
niec powstaty ze skrzyzowania klaczy konia i ogiera
osla. Zubron to mieszaniec zubra i bydta domowego,
a wilczak — mieszaniec wilka i psa [50]. Hybrydy
sa zazwyczaj bezplodne, ale niektore mieszance,
w skali ewolucyjnej, daty poczatek nowym gatunkom
[1, 8, 38]. Istnieje nawet koncepcja, ze hybrydyzacja
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