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Erilaiset genomin muutokset ovat edellytys evoluutiolle. Genomin muutokset kromosomita-
solla ndkyvat muun muassa kromosomien pituuden muuttumisella, tiettyjen kromosomien
osien vaihtumisella kesken&én tai kromosomin osien kaantymisella ympari. Tandemfuusiot
ovat harvinaisia kromosomimuutoksia, joissa akrosentrinen kromosomi liittyy sentromeeris-
taan toisen kromosomin telomeeriin. Talléin muodostuu yksi uusi pidempi kromosomi. Tan-
demfuusioita voi tapahtua useampia perékkain evolutiivisesti lyhyessé ajassa niiden vélivai-
heettomuuden ansiosta. Muntjakit (Muntiacus-suku) ovat pienia hirvieldaimida, joilla on tapah-
tunut useita tandemfuusioita. Tastd syystd muntjakit ovat tutkituimpia nisékkaita tandemfuusi-
oiden osalta. Muntjakkien teoreettisena esi-isand pidetddn hirvieléinta, jonka diploidi kromo-
somiluku olisi ollut 2n=70. Uskotaan, ettd muntjakkien nykyiset kromosomistot olisivat kehit-
tyneet etenkin tandemfuusioiden kautta. Korkein kromosomiluku on kiinanmuntjakilla (Mun-
tiacus reevesi) (2n=46) ja alhaisin intianmuntjakilla (Muntiacus muntjak) (2n=6/7). Intian-
muntjakin kromosomiluku on myds alhaisin nisakkailla esiintyva kromosomiluku. Intianmunt-
jakilla on havaittu tapahtuneen evoluutiohistoriansa aikana 26 tandemfuusiota. Namé fuusiot
ovat tapahtuneet kyseisella lajilla nopeudella 5,3 muutosta per miljoona vuotta, kun taas nisak-
kéilla keskimé&ardinen vastaava muutosnopeus on vain 0,4. Muntjakkien korkean muutosno-
peuden ovat saaneet aikaan etenkin tandemfuusiot. Tandemfuusioiden takia intianmuntjakin
kromosomit ovat huomattavasti pidempid kuin esimerkiksi kiinanmuntjakin. Pitkat kromo-
somit voivat aiheuttaa ongelmia solunjakautumisessa hdiriten kromosomien jarjestaytymista.
Mitoosissa muntjakkien pitkat kromosomit voivat my0ds laahata perdssa anafaasin aikana. Ta-
vallisesti kromosomien paissa olevat telomeerit suojaavat fuusiotapahtumilta, mutta muntja-
keilla on selvasti tekijoitd, jotka péinvastoin edesauttavat fuusioiden tapahtumista. Muntja-
keilla on alueita kromosomeissaan, joissa sentromeeri- ja tandemalueet ovat jarjestaytyneet
vierekkéin, luoden ndin omalaatuisen tarramaisen alueen kromosomeihin. Taméan uskotaan ole-
van yksi syy tandemfuusioiden yleisyydelle muntjakeilla.

Avainsanat: Tandemfuusio, evoluutio, evoluutionopeus, Muntiacus, hirvieldimet, kromo-

somisto
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1 JOHDANTO

Elididen evoluution pohjana ovat erilaiset mutaatiot ja muutokset genomissa, jotka puolestaan
mahdollistavat lajiutumisen. Kromosomien ja kromosomistojen muutokset voivat saada hyvin
nopeasti aikaan uuden lajin muodostumisen, koska lisadntymiskykyisten jalkeldisten tuotto on
usein mahdotonta kromosomien ollessa epasopivia kesken&én. Toisaalta erilaisia kromosomi-
muunnoksia voi esiintyd myaos lajin sisélla. Tavallisesti kaikilla lajin yksil6illa on samanlainen
kromosomisto lukuun ottamatta mahdollisia erilaistuneiden sukupuolikromosomien aiheutta-

mia eroja sukupuolten valille, mutta poikkeuksiakin on olemassa.

Erilaisia kromosomien kokoon vaikuttavia kromosomimuutoksia ovat deleetiot, duplikaatiot,
seké translokaatiot. Deleetioissa kromosomista tietty alue poistuu, jolloin kromosomi lyhenee.
Duplikaatiossa kromosomin koko kasvaa, kun kromosomin tietty kohta monistuu saman kro-
mosomin sisélld. Translokaatiot ovat tapahtumia, joissa ei-homologiset kromosomit joko vaih-
tavat osia keskenadn tai vain toisen kromosomin osa siirtyy ei-homologiseen kromosomiin.
Osien vaihtuessa toinen kromosomi siis lyhenee ja toinen pitenee. Fuusiot ovat tapahtumia,
joissa kromosomit yhdistyvét keskenaén, aiheuttaen samalla kromosomien mééran vahene-

mistad. Fuusiot ovat seurausta translokaatioista.

Fuusioita on olemassa kahta eri tyyppid, sentrisia fuusioita ja tandemfuusioita. Tassa tutkiel-
massa keskityn tandemfuusioihin. Siind lyhyen kasivarren omaava akrosentrinen kromosomi
yhdistyy sentromeerialueeltaan toisen kromosomin telomeeriin. Tandemfuusioita voi tapahtua
useita perékkéin ja niiden avulla yhden kromosomin koko voi kasvaa suureksikin. Tan-
demfuusioiden tutkiminen voi antaa merkittdvaa tietoa elididen evoluutioista. Tutkimusten
avulla saadaan kasitysta siitd, mitd kromosomien muutokset ja fuusioitumiset saavat aikaan ja

miten ne vaikuttavat muun muassa lajiutumiseen.

Muntjakit (Muntiacus-suku) ovat joukko Aasiassa eldvia pienid hirvieldimia, joiden kromo-
somistoissa esiintyy poikkeuksellisesti paljon tandemfuusioita. Muntjakit ovat tandemfuusioi-

den osalta eniten tutkittuja nisékkaitd, koska suvun sisélld lajien kromosomistot vaihtelevat



suuresti keskendén tandemfuusioiden aiheuttamien muutosten vuoksi. Muntiacus-sukuun kuu-
luvalla intianmuntjakilla (Muntiacus muntjak) 16ytyy myds alhaisin nisakkailta 1oytyva kromo-
somiluku, 2n=6/7. Té&ssa tutkielmassa keskityn Muntiacus-suvun evoluutiohistoriaan tan-
demfuusioiden pohjalta ja pohdin etenkin Muntiacus muntjak -lajin &arimmaisen kromosomis-

ton vaikutuksia.

2 KROMOSOMIFUUSIOT

2.1 Yleista fuusioista

Kromosomifuusioiden tunnusmerkki on, ettd kaksi kromosomia liittyy yhteen. Fuusioita voi
tapahtua eri mekanismeilla. Fuusioon osallistuvia kohtia monosentrisissa kromosomeissa ovat
sentromeerit (kromosomin primaarinen kurouma, jonka alueella sisarktomatidit ovat tiiviisti
yhdessd) seké telomeerit (kromosomien késivarsien paat, jotka sisaltavat DNA-tasolla run-
saasti toistojaksoja). Sentromeeri jakaa kromosomin pituussuunnassa kahteen kasivarteen, joi-
den keskindisen pituussuhteen perusteella kromosomit voidaan luokitella (Kuva 1).

<« sentromeeri

Akrosentrinen Submetasentrinen Metasentrinen

Kuva 1. Kromosomien luokittelu akrosentriseen, submetasentriseen ja metasentriseen kromosomikasivarsien keskindisen pi-
tuussuhteen perusteella.

Fuusiot, kuten muutkin kromosomimutaatiot, voivat edesauttaa evoluutiota ja lajiutumista
muodostamalla lisdantymisesteitd liian suuren kromosomaalisen poikkeavuuden takia. Fuusiot

voivat hairitd kromosomien jérjestaytymistd meioosissa, mika voi johtaa kromosomistoltaan
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epéatasapainoisiin sukusoluihin, joka taas johtaa joko siihen, ettei hedelmditysta tapahdu, tai
siihen, ettd alkio myohemmin kuolee. Téta kutsutaan kromosomaaliseksi lisddntymisesteeksi
(Scherthan, 2012; Cicconardi ym., 2021). Kaikki fuusiot eivét siis automaattisesti takaa lajiu-
tumista. Fuusioiden tapahtuessa yksildiden genomissa ne voivat aiheuttaa erilaisia sairauksia,
kuten syopaa tai ihmisell& translokaatioista aiheutuvaa Downin syndroomaa, joka johtuu yli-

maardisen kromosomi 21:n translokoitumisesta toiseen autosomiin.

Lahilajeilla on yleensa samankaltaiset kromosomistot, mutta joissakin tapauksissa, kuten Ro-
dentia-lahkossa (jyrsijat) ja Muntiacus-suvussa, kromosomistot ovat fuusioiden vaikutusten
vuoksi lahilajeilla ja joskus myos lajin sisalla hyvinkin vaihtelevia. Rodentia-lahkosta esimer-
kiksi kotihiirelld (Mus musculus domesticus) esiintyy hyvin omalaatuista kromosomistoa:
vaikka lajille on méaritelty tyypilliseksi diploidiksi kromosomiluvuksi 2n=40, eri hiiripopulaa-
tioiden vélilla on 10ydetty 2n=22 kromosomistoa, sekd muita lukumé&arévariaatioita naiden
kahden kromosomiston valiltd. Naiden variaatioiden l&hteend pidetdén sentrista fuusiota (Ruiz-
Herrera ym., 2010; Scherthan, 2012). Muntiacus-suvun kromosomaalisia eroja kasitellaan tar-

kemmin téssa tutkielmassa myéhemmin (Luvussa 3).

Tutkielmassa keskityn tandemfuusioihin, mutta kuvaan ensin sentrisen fuusion, jotta kasitys
naiden fuusiotyyppien erosta tulee selville. Molemmat ovat fuusioita, mutta niiden toiminta-

mekanismi on erilainen.

2.2 Sentrinen fuusio

Sentrinen fuusio tunnetaan myds nimelld Robertsoninen translokaatio. Sentrisessd fuusiossa
kaksi akrosentristd kromosomia (Kuva 1) yhdistyy toisiinsa, jolloin muodostuu yksi submeta-
sentrinen tai metasentrinen kromosomi (Kuva 2). Akrosentrisen kromosomin toinen késivarsi
on selvasti lyhyempi. Submetasentrisilla kromosomeilla kasivarsien valilla on myds pituus-

eroa, mutta ei niin huomattavaa kuin akrosentrisilla.

Sentrisille fuusioille on ominaista se, ettd fuusion seurauksena muodostuu fuusiokromosomin
lisdksi lyhytk&sivartinen kromosomi, sentrinen fragmentti, joka tavallisesti havidd kromo-
somistosta. Pienten kromosomipatkien kadotessa kromosomistosta on mahdollista, ettd geno-

tyypista katoaa geeneja. Samassa kromosomissa voi tapahtua useita sentrisia fuusioita, mutta



valivaiheena tarvitaan perisentrinen inversio, ennen kuin seuraava fuusio voi tapahtua. Peri-
sentrinen inversio on tapahtuma, jossa sellainen osa kromosomia, joka sisaltaa sentromeerin,
kaantyy ympari. Tallainen k&&ntyma aiheuttaa heterotsygoottisena ongelmia meioosissa, mutta

ongelmista  huolimatta inversioilla on ollut tarked merkitys evoluutiossa.

a)

—

b}D:;Qr::p

A

Kuva 2. Kromosomifuusiotyypit. (a) Sentrinen fuusio, kromosomit yhtyvét sentromeerialueiltaan. (b) Tandemfuusio, kromo-
somi yhdistyy sentromeerip&astaan toisen kromosomin telomeeriin. Muokattu Scherthanin, (2012) mukaan.

Sentriset fuusiot ovat verrattain yleisia nisékkailla ja ovatkin olleet yleinen ilmi6 nisakkaiden
evoluutioissa ja lajiutumisissa. Eri sukujen ja heimojen vélilla sentristen fuusioiden esiintymi-
nen ja merkitys on erilaista. Esimerkiksi tietyilld nautaeldimilla (Bovinae) esiintyy sentrisia
fuusioita lahinnd kromosomeissa 1 ja 29. Tarkka syy sentristen fuusioiden ilmenemiselld tie-
tyisséd kromosomeissa on kuitenkin viel toistaiseksi epéselva, koska esimerkiksi kromosomin

akrosentrisyys tai koko eivét yksinddn saa aikaan sentrista fuusiota (Escudeiro ym., 2021).

2.3 Tandemfuusio

Tandemfuusiot ovat huomattavasti harvinaisempia kuin sentriset fuusiot. Tandemfuusiossa ak-
rosentrinen kromosomi liittyy suoraan sentromeeristaan toisen kromosomin telomeeriin (Kuva
2). Taman vuoksi tandemfuusioista kaytetddn myds nimitysta head-to-tail-fuusiot (Chi ym.,
2005). Tandemfuusioissa lyhyempi késivarsi ja siihen liittynyt sentromeeri havidvat, kun toisen
kromosomin telomeeri liittyy toisen kromosomin sentromeeriin. TallGin jéljelle jaaneen kro-
mosomin ké&sivarsipituus kasvaa. Tandemfuusioiden erikoisuus on siind, ettd kromosomien in-
versioita ei tarvita, jotta fuusioita voi tapahtua lisdd samaan kromosomiin. Fuusioita voi tdman
vuoksi liittyd perékkain toisiinsa ilman vélivaiheita. Talldin kromosomien kasivarsien pituudet
voivat kasvaa huomattavasti, kun uusia kromosomipaloja voi yhdistyé ilman hidastavia véli-
vaiheita. Tandemfuusio ei kuitenkaan automaattisesti edista evoluutiota — yksilotasolla fuu-
siot johtavat usein erilaisiin sairauksiin ja sy6pdan. Fuusioiden on siis tapahduttava kromo-

somien osiin, jotka eivat vaikuta yksilon terveyteen (Scherthan, 2012).
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Tandemfuusioiden vélivaiheettomuuden ansiosta kromosomistojen evoluutio on nopeampaa
kuin sentristen fuusioiden aiheuttamana. Hyva esimerkki tandemfuusioiden vaikutuksista on
intianmuntjakki, jonka aarimmaéinen 2n=6/7 kromosomisto on syntynyt etenkin tandemfuusi-
oiden aiheuttaman nopean evoluution vuoksi. Koko Muntiacus-suku onkin erinomainen tan-
demfuusioiden tutkimuskohde. Ensinnédkin tandemfuusiot ovat evoluutiossa harvinaisia, miké
vaikeuttaa ilmion tutkimista. Toiseksi Muntiacus-suvun sisélta 16ytyy useampi laji, joiden kro-
mosomistot ovat kdyneet useita tandemfuusioita 1api, mikd antaa mahdollisuuden ymmartaa

tandemfuusioiden toimintamekanismia, seka niiden merkitysta suvun sisalla.

3 MUNTJAKIT

3.1 Muntiacus-suku

Muntiacus-sukuun katsotaan kuuluvaksi talla hetkella 12 lajia. Muntjakit kuuluvat Cervidae-
heimon Cervinae-alaheimoon. Heimoon kuuluu useita kaurissukuja, mutta Cervinae-alahei-
mon Muntiacini-tribukseen kuuluu vain kaksi sukua: Muntiacus ja Elaphodus. Elaphodus-su-
kuun kuuluu vain yksi laji: tupsuhirvi (Elaphodus cephalophus). Elaphodus ja Muntiacus ero-
sivat toisistaan omiksi suvuikseen noin 1,9-3,7 miljoonaa vuotta sitten (Wang & Lan, 2000).
Tupsuhirvi ja muntjakit muistuttavat habitukseltaan toisiaan: molemmilla on selvat, pidemmat
kulmahampaat ja pienet sarvet, jotka tosin tupsuhirvelld ovat lahes kokonaan karvojen peitossa.
Tupsuhirvelld, kuten osalla muntjakeista, on myos eroa kromosomistoissa sukupuolten valilla:
naarailla diploidi kromosomiluku on joko 2n=46 tai 47 ja uroksilla 2n=47 tai 48 (Shi L ym.,
1991).

Kaikki muntjakkilajit ovat kotoisin Eteld-Aasiasta sekd Kaakkois-Aasiasta. Istutettuja popu-
laatioita (kiinanmuntjakki, Muntiacus reevesi) esiintyy muun muassa Isossa-Britanniassa vie-
raslajina (iNaturalistUK, 2024). Muntjakkien yleisimpia elinalueita Aasiassa ovat tropiikin ti-
heét kasvillisuuden alueet, kuten sademetséat tai muuten vesistojen lahell olevat elinymparis-
tot.

Muntjakkiuroksilla on sarvet kuten tyypillisestikin hirvieldimilla (Kuvat 3 ja 4). Muntjakit ei-

vét tosin kéytd sarvia kamppailutilanteissa. Sitd vastoin muntjakeilla on torahampaat, joita



urokset kayttavat erilaisissa keskindisissa kilpailutilanteissa. Petomaisista hampaistaan huoli-
matta muntjakit ovat padasiassa kasvinsy6jid. Ne ovat kuitenkin opportunistisia sekasyojid, ja

tilaisuuden tullessa voivat sy6da myds munia seké raatoja.

-

Kuva. Kiinamuntjakk (Muntiacus reevesi) (flicr, 2024)

Muntiacus-suvun sisélld kromosomiluku vaihtelee huomattavasti. Téllaista runsasta kromo-
somien lukumdéran vaihtelua suvun sisélld kutsutaan epastabiiliksi karyotyypiksi. Osalla
muntjakeista kromosomivaihtelua esiintyy myds lajin sisalla sukupuolien vélilla. Esimerkiksi
kiinanmuntjakilla (M. reevesi) (Kuva 4) diploidi kromosomiluku on 2n=46 molemmilla suku-
puolilla, kun taas intianmuntjakilla (Muntiacus muntjak) (Kuva 3) diploidit kromosomiluvut
ovat 2n=7 uroksilla ja 2n=6 naarailla, miké on alhaisin nisakkailtd 10ytyvad kromosomiluku
(Scherthan, 2012). Thaimaanmuntjakille (Muntiacus feae) diploidi kromosomiluku on 2n=13



jauroksilla 2n=14 (Wang & Lan, 2000). Nisakkailla tallaiset kromosomilukujen erot sukupuo-
lien valilla ovat harvinaisia. Ero sukupuolten vélilla muntjakeilla johtuu siitd, ettd uroksilla on

kaksi erilaista Y-kromosomia, jotka ovat alkuperaltddn autosomaalisia neo-Y-kromosomeja.

Etenkin ne muntjakit, joilla on alhainen kromosomiluku, ovat kokeneet neo-X ja neo-Y evo-
luutioita. N&issa sukupuolikromosomit ja autosomit ovat yhdistyneet toisiinsa. Esimerkiksi in-
tianmuntjakilla X-kromosomi sekd kolmas autosomi ovat yhdistyneet muodostaen neosuku-
puolikromosomin 3+X. Kuitenkaan esimerkiksi kiinanmuntjakilla neo-sukupuolikromosomeja
ei esiinny (Chi ym., 2005; Zhou ym., 2008).

3.2 Teoreettinen alkulaji

Fossiililoyddsten perusteella muntjakkien esi-isén oletetaan kehittyneen mioseenikaudella 15—
35 miljoona vuotta sitten. Muntjakit ovat fylogeneettisesti tunnistettu yksiksi vanhimmiksi
Cervidae-heimon lajeiksi. Cervidae-heimo on saanut alkunsa oligoseenin aikoihin, eli noin 39—
23 miljoonaa vuotta sitten (Wurster & Benirschke, 1970; van Cappellen et al., 2012).

Hypoteettisena esi-isand muntjakeille on pidetty vesikaurista (Hydropotes inermis, 2n=70) tai
yhteisté esi-isaa vesikauriin kanssa. Habitukseltaan vesikauris ja muntjakit muistuttavat toisi-
aan siing, etta vesikauriilla on selvat kulmahampaat, kuten muntjakeillakin. Vesikauriilla ei
kuitenkaan ole sarvia. Oligoseenin aikaan kehittyneilld hirvieldimilla ei ollutkaan alkuun sar-
via, vaan niille kehittyivét ensin kulmahampaat. Vesikauris luultavasti muistuttaa habituksel-

taan néitd alkukantaisia hirvielaimia (Wildlife Online, 2024).

Muntjakkien nykyisten kromosomistojen on oletettu kehittyneen esi-isdn 2n=70 kromosomis-
tosta kromosomifuusioiden my6té. Kiinanmuntjakin ja vesikauriin kromosomistoja on verrattu
toisiinsa ja saatu selville, ettd kiinanmuntjakin kromosomit 1, 2, 3, 4, 5 ja 11 ovat tandemfuusi-
oituneet juuri vesikauriin kromosomeista (Yang ym., 1997). Tdma osoittaa, ettd muntjakeilla

ja vesikauriilla on siis sukulaistaustaa keskenadan.



3.3 Muntjakkien evoluutiohistoriat

Muntjakkien ja muiden hirvieldinten genomeissa on havaittu selkedd yhtenevéisyyttd. Myos ne
muntjakit, joiden kromosomistot eroavat toisistaan huomattavasti, sisaltavat silti hyvin yhte-
nevéisesti saman geneettisen informaation keskendéan. Esimerkiksi intianmuntjakin (2n=6/7) ja
kiinanmuntjakin (2n=46) eroja on tutkittu paljolti kesken&an ja ndma kaksi lajia ovatkin karyo-
tyypeiltdén tunnetuimpia muntjakkeja. Naiden kahden genomit ovat keskenéaan 98,5 % saman-
kaltaisia, vaikka naiden lajien kromosomistot ovat hyvin erilaiset (Mudd ym., 2020). Tan-
demfuusiot ovat ainakin intianmuntjakin seké kiinanmuntjakin kohdalla saaneet aikaan sen,
ettd lajiutuminen on tapahtunut kromosomistojen suuren eroavaisuuden takia, ei niink&an gee-
nien erilaisuuden vuoksi. Mielenkiintoista onkin, ettd nd&ma kaksi lajia kykenevét kromosomis-
tojen suuresta eroavaisuudesta huolimatta tuottamaan elinkelpoisia (mutta lisaantymiskyvytto-
mid) jalkeldisia tarhaoloissa. Naiden hybridien kromosomistot ovat 2n=27 (Wang & Lan,
2000).

Alkuperainen teoria oli, ettd intianmuntjakki olisi kehittynyt kiinanmuntjakista tandemfuusioi-
den avulla, mutta tutkimusten mukaan ne ovat eriytyneet omiksi lajeikseen jostakin yhteisesta
kantalajista, jonka diploidin kromosomiluvun arvellaan olleen 2n=70 (Yang ym., 1997).

Tapahtuneiden tandemfuusioiden mé&aré on onnistuttu laskemaan tunnetuimpien muntjakkien
kromosomistoista. Lajien M. feae, M. gongshanensis, M. muntjak sek& M. reevesi kromosomis-
tojen tandemfuusioiden maarat on selvitetty. Pohjana kaytettiin hypoteettista 2n=70 esi-isa4,
jolloin saatiin selville fuusioiden maarat: M. fae (2n=14) on kokenut 27 tandemfuusiota, seka
kaksi sentristé fuusiota. M. gongshanensis (2n=8) on kokenut 28 tandemfuusiota ja kolme sent-
rista fuusiota. M. muntjak on kokenut 26 eri tandemfuusiota ja M. reevesi 6 tandemfuusiota.
(Huang ym., 2006; Mudd ym., 2020). Toistaiseksi kuitenkaan ei tunneta tandemfuusioiden ta-

pahtumajérjestysta.

Intianmuntjakki ja kiinanmuntjakki erosivat toisistaan omiksi lajeikseen noin 4,9 miljoonaa
vuotta sitten. Intianmuntjakin 26 tandemfuusiota ovat oletettavasti tapahtuneet 5,3 muutosta
per miljoonan vuoden vauhdilla, kun taas kiinanmuntjakin vastaava muutosnopeus on 1,2. Ni-
sakkaiden keskiméardainen kromosomiston muutosnopeus on 0,4 muutosta per miljoona vuotta
ja sorkkaeldimilla luku on 0,36 (Mudd ym., 2020). Muntjakkien suvun siséll4& muutosnopeus

on 0,87. Muntjakeilla muutosnopeus on siis korkeampi kuin nisakkailla tai muilla sorkka-



elaimilld, mutta kiinan- ja intianmuntjakin kromosomistojen muutosnopeudet ovat vielda munt-

jakkisuvun siséllékin poikkeuksellisia ja ovat todisteena erittdin nopeasta evoluutiosta, jonka

tandemfuusiot ovat mahdollistaneet (Kuva 5).
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Kuva 5. Fylogeneettinen puu, joka kuvaa nautaeldinten ja hirvieldinten eriytymisen, ja sen jalkeen hirvieldinten sisalla tapah-
tuneita lajiutumisia miljoonien vuosien aikana. Puussa nakyy tapahtuneita tandemfuusioita, robertsonisia translokaatioita
seka fissioita (yksi kromosomi katkeaa kahdeksi kromosomiksi). Muntjakkien kohdalla my&s kerrotaan, mitk& kromosomit ovat

yhdistyneet keskendén fuusioiden avulla. Muokattu Yinin ym., (2021) mukaan.

Miten joillekin muntjakkilajeille on voinut kehittya aikojen saatossa nisékkaille hyvin epéta-

vallinen koromsomisto, jonka kromosomiluku on hyvin alhainen? Scherthan (2012) ehdottaa,

ettd muntjakkien sosiaalinen kayttdytyminen olisi syyna niiden runsaille tandemfuusioiden

maéarille. Hanen mukaansa muntjakit muodostavat luonnostaan pienid lisaantymisryhmia,

joissa esiintyy sisasiittoisuutta. Tdma yhdistettyna mahdollisesti maantieteelliseen isolaatioon,

joka on estanyt geenivirran muista muntjakkipopulaatioista, on saanut aikaan muun muassa

intianmuntjakin seka M. gongshanensis-lajin alhaiset kromosomiluvut.

4 TANDEMFUUSIOIDEN MERKITYS EVOLUUTIOSSA

4.1 Muntjakkien merkitys evolutiivisessa tutkimuksessa

Tavallisesti nisékéslajeilla diploidi kromosomiluku vaihtelee keskimaarin valilla 2n=30-60

(Scherthan, 2012). Siind missa intianmuntjakki edustaa alhaisinta kromosomilukua nisékkailla,

toinen aaripad on Tympanoctomys-sukuun kuuluva tasangon viskatsarotta (Plains viscacha rat,
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Tympanoctomys barrerae), jonka diploidi kromosomiluku on 2n=102 (Evans ym., 2017). Inti-
anmuntjakin aarimmaisen alhainen kromosomiluku on syy sille, miksi tutkijat ovat niin Kiin-

nostuneita tdman lajin evolutiivisesta kehityksesta.

Muntjakkien véliset suuret kromosomaaliset erot tekevat niistd myos erinomaisen mallin evo-
lutiivisissa tutkimuksissa, jotka keskittyvéat etenkin kromosomistojen muutoksiin ja lajiutumi-
siin. Tummamuntjakin (M. crinifrons) on myo6s havaittu olevan yksi tuoreimmista nisakasla-
jeista, jolle on muodostunut neo-sukupuolijérjestelmé (noin 0,5 miljoonaa vuotta sitten). Tum-
mamuntjakeilla on seké neo-Y ettd neo-X-kromosomeja (Zhou ym., 2008). Tummamuntjakin
evoluution tutkiminen voi olla tarke&a neo-sukupuolijarjestelmén syntymekanismin ymmarta-

misessa.

Muntjakit ovat mielenkiintoinen tutkimuskohde senkin vuoksi, ettd ne ovat verrattain uusia
lajeja tieteelle, ja uusia muntjakkilajeja on jopa l16ydetty viimeisen 30 vuoden aikana, miké on
isoille nisakkaille harvinaista. Muntjakkien taksonomia ja fylogenia onkin ollut usein Kkritiikin

alla ja kokenut useita muutoksia (Wang & Lan, 2000).

4.2 Telomeerien tehtava tandemfuusioissa

Telomeerit ovat kromosomien pdissé olevia toistojaksoisia rakenteita, joiden tehtéva on suojata
genomia ja kromosomien rakennetta. Yksi niiden tehtévist4 on estdd kromosomifuusiot, koska
yksi yleisimmista fuusion aiheuttamista seurauksista on syopé. Telomeerien vahyys tai telo-
meeristen proteiinien puuttuminen altistavat syopééa aiheuttaville fuusioille. Esimerkiksi yksi
tarked proteiini on TRF2, joka sitoo kaksijuosteiset telomeeripaat toisiinsa, estéen toisen kro-
mosomin kiinnittymisen niihin. T&mé&n proteiiniin vahyys voi siis aiheuttaa fuusiotapahtuman
(Murnane, 2012).

Telomeerit ovat siis luonnostaan rakentuneet niin, ettd ne estdvat kromosomien vuorovaikutta-
misen keskendan. Onkin siis mielenkiintoista, miten muntjakeilla nopeat ja runsaat fuusiota-
pahtumat ovat johtaneet padasiassa nopeaan evoluutioon, vaikka sydvan sekd muiden sairauk-
sien riski fuusiotapahtumissa on suuri. Taménhetkinen hypoteesi on, ettd koska muntjakeilla
esiintyy sentromeerista ja telomeerista sekvenssia vieretysten keskenddn genomissa, se saa ai-
kaan muntjakkien kromosomeihin tarramaisen rakenteen, johon toiset kromosomit Kiinnittyvat

herkasti. Fuusioituminen ndin ollen olisi muntjakkien kromosomeille tyypillista (Wang & Lan,
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2000; Yin ym., 2021). Sité ei kuitenkaan tiedetd, aiheuttaako tdmé tarramainen kromosomipaa
my®6s mahdollisesti herkemmin sairauksia muntjakeille, vai voisiko tasta rakenteessa olla niille

jopa hyotya.

4.3 Kromosomin pituuden vaikutus

Tiedetdadn, ettd sentrisissa fuusioissa muodostunut pieni kromosomipétka haviéa, koska se ly-
hyytensa vuoksi ei voi osallistua solunjakautumiseen. Tamé johtuu siité, ettd kromosomista
puuttuu tarpeeksi pitka sentromeerialue, jolloin sukkularihmat eivat voi kiinnittyd kromo-
somiin. Kromosomeilla voidaan siis olettaa olevan minimipituus. Kromosomien suurista pi-

tuuksista ja niiden vaikutuksista ei kuitenkaan juuri ole tutkimustietoa.

Koska intianmuntjakki (M. muntjak) ja kiinanmuntjakki (M. reevesi) ovat geneettisesti 98,5 %
samanlaisia, tarkoittaa tdma sit4, ettd vaikka intianmuntjakilla on huomattavasti alhaisempi
kromosomiluku kuin kiinanmuntjakilla, tdytyy intianmuntjakin kromosomien silti siséltaa
sama geneettinen informaatio. Toisin sanoen tdma tarkoittaa sita, ettd intianmuntjakin kromo-
somit ovat pidempia kuin kiinanmuntjakilla, jotta samat geenit mahtuisivat kromosomistoon.
Evoluutio onkin keksinyt ratkaisun, jolla pitk&t kromosomit séilyvat yhtendisina solunjakautu-
misten aikana: pidemmat kromosomit ovat solunjakautumisen aikana selvasti paksumpia kuin
lyhyemmat kromosomit, ja eron ndiden kahden muntjakkilajin kromosomien valilla voi ndhda
mikroskoopilla. Paksuuntumisen yhtend aiheuttajana uskotaan olevan kondensiiniproteiini,
jolla on tarkeé& rooli kromosomien jarjestelyssa ja segregaatiossa solujakautumisen aikana (Ka-
kui ym., 2022).

Toisaalta muntjakkien kromosomeja tutkiessa on havaittu, ettd mitd pidempi kromosomi ja
mitd suurempi kinetokorialue siiné on, sitd todennakdisemmin kromosomien segregaatiossa
tapahtuu virheitd (Kuva 6). Kinetokori on sentromeerialueella esiintyva proteiinien muodos-
tama rakenne, johon mikrotubulukset solunjakautumisen aikana kiinnittyvét ja vetavat sisark-
romatidit erilleen. Segregaatiossa virheet aiheutuvat oletettavasti, kun mikrotubuluksilla on
enemman pinta-alaa vuorovaikuttaa kinetokorin kanssa, jolloin ne suuremmalla todenné&koi-

syydell& kiinnittyvat virheellisesti (Baudoin & Cimini, 2018).
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kromosomit

Sentromeeri-kinetokori koko

Todennakdisyys virheisiin segregaatiossa

Kuva 6. Intianmuntjakin kromosomien ja kinetokorialueen kokojen vaikutuksen suhde virheisiin segregaatiossa. Kromosomi,
joka on suuri ja jossa on suuri kinetokorialue, todennakdisemmin laahaa perassa anafaasin aikana (Baudoin & Cimini, 2018).

5 YHTEENVETO

Kromosomimuutokset ovat térked osa elididen evoluutiota. Kromosomimuutoksissa nimensa
mukaisesti kromosomeissa tapahtuu rakenteellisia muutoksia, jotka usein vaikuttavat geenien
luentaan ja ilmenemiseen. Tandemfuusio on kromosomimuutos, jossa kaksi kromosomia
(joista vahintaén toisen on oltava akrosentrinen) yhdistyy keskendan, muodostaen uuden, pi-
demmaé&n kromosomin. Koska tandemfuusiot eivét tarvitse vélivaiheita tapahtuakseen uudel-

leen, niitd on mahdollista tapahtua useampi samaan kromosomiin.

Vaikka tandemfuusiot ovat nisakkailla harvinaisia, muntjakeilla ne ovat kuitenkin verrattain
yleisid, ja ovat aiheuttaneet muntjakeille nopeaa evoluutiota. Syy sille, miksi usea muntjakkilaji
on kokenut useamman tandemfuusion, ei ole taysin selvd. Tdman hetken oletuksena on, ettéd
koska muntjakkien kromosomien telomeeripéét sisaltavat seka telomeerisié ettd sentromeerisia
toistojaksoja perdkkain, se on saanut aikaan hyvin tarramaiset kromosomipaat. Taman vuoksi
fuusiotapahtumat mahdollisesti ovat olleet niin yleisid muntjakeilla. Myds muntjakkien kayt-
tdytyminen on luultavasti vaikuttanut tandemfuusioiden yleisyyteen, koska muntjakit elévat

pienissé lisddntymispiireissa, joissa sisasiittoisuuden aste voi olla korkea.
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Intianmuntjakilla on alhaisin nisakkailta I6ydetty diploidi kromosomiluku: 2n=6/7, jossa naa-
raan genotyyppi on 2n=6 ja uroksen 2n=7, koska uroksella on kaksi Y-kromosomia. Intian-
muntjakin kromosomit ovat tavanomaista pidemmat useiden fuusiotapahtumien seurauksena.
Tata pitkaa rakennetta suojataan kromosomin ké&sivarsien paksuuntumisella. Pitkissé kasivar-
sissa voi kuitenkin piilla riski, etenkin jos kinetokorialue on myos suuri: solunjakautumisen
aikana anafaasissa tallaiset kromosomit saattavat laahata perdassd, mika voi aiheuttaa ongelmia

solunjakautumisessa.

Tandemfuusio on harvinaisuutensa vuoksi vield suhteellisen tutkimaton kromosomimuutos ni-
sakkailla, mutta muntjakit ovat toimineet hyvana aineistona tandemfuusioiden evolutiivisissa

tutkimuksissa erikoisten kromosomistojensa ja runsaiden tandemfuusioiden ansiosta.
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