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OZET

Drosophila melanogaster iZOSOYLARINDA BESIN
KISITLAMASININ GELiSIM SURESI VE YUMURTA VERIMININ
EKLEMELI GENETIiK VARYANSLARINA ETKILERININ
ARASTIRILMASI

NAZLI AYHAN
Yiiksek Lisans, Biyoloji Boliimii
Tez Damsmam: Do¢. Dr. Ergi DENiZ OZSOY
Aralik 2013, 73 sayfa

Bir canlinin dogaya olan uyum basarisi, yasam dongiisii boyunca degisen ¢evre sartlarina
kars1 iirettigi yasam Oykiisi stratejilerin basarisina baghidir. Yasam Oykiisii karakterlerinin
organizmanin dogaya olan uyum basarisinda kritik rolii bulunmaktadir. Bu karakterlerin
degisen ¢evre kosullar1 altinda trettikleri farkli uyumsal degisimleri ¢alismak, evrimsel

stratejilerin nasil sekillendigini anlamak agisindan énemlidir.

Calismamiz, organizmanin dogaya olan uyum basarisi iizerinde etkili dort yasam Oykiisii
karakteri ile gergeklestirilmistir. Bunlar, gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, disi
yumurta verimi ve aclik direncidir. Bu karakterler iizerinde bir ¢evresel stres faktorii olan
besin kisitlamasinin etkisi arastirilmistir. Yiiksek diizeyde kendilesmis olan Drosophila
melanogaster izodisi soyhatlar1 ile gergeklestirilen ¢alismada temel hedef normal ve stres
kosullar1 altinda gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, disi yumurta verimi ve aclik direnci
karakterlerine ait eklemeli genetik varyans, dar-anlamli kalitsallik ve evrimlesebilirlik

degerlerinin nasil degistigini aragtirmaktur.

Elde ettigimiz veriler, eklemeli genetik varyans, kalitsallik ve evrimlesebilirlik degerlerinin
calisilan yasam Oykiisli karakterine 6zgii degerler aldig1 gosterilmistir. Eklemeli genetik
varyans gelisim donemi beslenmesi temelinde incelenen gelisim siiresi ve aglik direnci
karakterleri kisith besinde standart besine gore yiiksek bulunmustur. Yumurta verimi

deneyi i¢in ise kisitli besin ortaminda genetik ifadenin baskilanmasmin bir sonucu olarak



eklemeli genetik varyansta diisiis gozlenmistir. Hayatta kalma karakterine ait hem eklemeli
genetik varyans hemde evrimlesebilirlik degeri oldukga diisiiktiir. Bu durum hayatta kalma
icin yiikksek bir tamponlanmaya isaret etmektedir. Evrimlesebilirlik degeri hayatta kalma
basarist disinda diger tiim yasam Oykiisii karakterleri igin stres kosullari altinda artig
gostermistir. Bu durum kisith kosullar altinda 6zelliklerin segilime cevap verme
potansiyelinin arttigini1 gostermektedir. Ozellikle aglik direnci karakteri diger karakterlere
gore daha yiikksek evrimlesebilirlik degerine sahiptir bunun bir sebebi gelisim doneminde
ki besin kisitlamasi stresine ek olarak ergin donem aglik stresinin tamponlanma
kapasitesinin tstiinde olmasidir. Kalitsallik degerlerine bakildiginda ise hayatta kalma
basarisi, disi yumurta verimi ve aglik direnci karakterleri i¢in normal ve stres kosullar
altinda fark gozlenmezken, gelisim siiresinin kisitli besin ortaminda kalitsalliginda artis
oldugu ortaya konmustur. Artis, Ozellikle larvadan pupaya gecis doneminde kritik
diizeydedir. Bu artisin muhtemel sebebi genetik ifadenin larvadan pupaya gecis doneminde

artmasidir. Pupadan ergine gelisim doneminde ise genetik ifade tamponlanma egilimdedir.

Anahtar Kelimeler: yasam Oykiisii karakterleri, besin kisitlanmasi, eklemeli genetik

varyans, dar-anlamli kalitsallik, evrimlesebilirlik.



ABSTRACT

THE EFFECT OF FOOD RESTRICTION ON THE GENETIC
VARIANCES OF DEVELOPMENT TIME AND FECUNDITY IN

Drosophila melanogaster ISOLINES

NAZLI AYHAN
Yiiksek Lisans, Biyoloji Boliimii
Tez Damsmam: Do¢. Dr. Ergi DENiZ OZSOY
December 2013, 73 pages

An organism's adaptation in nature depends on lifetime strategies it can produce against
changing environmental conditions. Life history traits have important roles in organism’s
fitness. Studies on different life history trait’s strategies under changing environments are

crucial to understand how evolution shapes the organism.

In our study we investigated four life history traits which should impact on fitness. The
chosen traits are developmental time, viability, fecundity and starvation resistance. We
used dietary restriction as an environmental stress factor and looked for the effects of
dietary restriction on these life history traits. The main aim of our research is to show how
narrow-sense heritability, additive genetic variance and evolvabilities of the traits change

under stressfull conditions.

Our results of additive genetic variance, heritability and evolvability values indicate
difference responses for each life history trait. Additive genetic variance increased under
restrictive conditions compare to normal conditions for developmental time and starvation
resistance. Both developmental time and starvation resistance depend on nutrition intake in
preadult developmental stage. As for the fecundity, possibly as a result of restricted genetic
expression under dietary restriction, additive genetic variance was decreased. Viability
showed considerably lower values for both additive genetic variance and evolvability.
Evolvability increased under stressful environment for each life history trait other than

viability.



Especially, starvation resistance under dietary restriction has a higher value for
evolvability. A possible reason is that starvation resistance has two stress components, one
in development and the other in the starvation. These two stress factors may cause the
supression of the homeostatic buffering because of the double stressing.

For heritability values, fecundity, starvation resistance and viability showed no differences
between dietary restricted and standard diet groups whereas the heritability increased for
developmental time under stressfull conditions. In particular, dietary stress seems to have
created a critical increase in heritability for the larvae to pupae component of the
developmental time. This could be due to lower genetic robustness of that developmental
component which may result in the decanalization of the related genetic variance which in

turn can rise the phenotypic variance of that component.

Keywords: life history traits, dietary (nutrition) restriction, additive genetic variance,

narrow-sense heritability, evolvability.
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1. GIRIS
Yasam Oykiisii karakterlerleri temel olarak organizmanmn yasam dongiisiinii ve bu
dongiilerin degisen g¢evre kosullar1 karsisinda olusturduklar1 uyumsal stratejileri konu
edinmektedir. Ureme basaris1 ve hayatta kalma iki dnemli yasam Oykiisii karakteridir. Bu
karakterler organizmanin ¢evresine olan uyum basarisint belirlediginden bu 6zelliklerin

degisen cevre sartlarina karsi gosterdikleri farkli stratejiler evrimsel biyolojinin 6nemli

calisma konularindan biri olmustur.

Uyum basarist bilesenlerinden olan gelisim zamani, yaslanma ve iireme basarisi yasam
Oykiisii karakterlerinin tiire 6zgli ya da genel nitelikli evrimsel hipotezler cercevesinde
calisilmasi, uygun model organizmalarin varligini gerektirmektedir. Bu tez kapsaminda
caligilan Drosophila melanogaster (meyve / sirke sinegi) ise populasyon genetigi
caligmalarinda sik¢a kullanilan ideal bir model organizmadir. D. melanogaster
populasyonlarmin kullanilmasiyla, uyum basaris1 bilesenlerinin degiskenligini ortaya

koymak miimkiindiir.

Bu c¢alismada, bir ¢evresel stres faktorii olarak besin kisitlanmasi ele alimmistir ve besin
ortaminin izosoylarda (tek bir disiden gelen ve kendi i¢inde genetik olarak homojen soy
hatlar1) onemli yasam Oykiisii karakterleri olan gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, disi
yumurta verimi ve aglik direnci {izerine etkileri arastirilmistir. Tezin hedefi, uyum basarisi
tizerinde oldukg¢a etkili oldugu bilinen bu Kkarakterlerin, genotipik ve fenotipik
varyanslarinin iki farkli besin tipinde (standart ve kisitli) nasil degistiginin ortaya
konmasidir. Bu gergevede, temel soru eklemeli genetik varyansin bir fonksiyonu olan dar-
anlamli kalitsallik (4?) degerlerinin normal ve stres kosullar1 altinda nasil degisecegidir.
Evrimsel siirecte bir karakterin stresten nasil etkilendiginin yani sma karakterin
kalitilabilirliginin 6nemi de biiyiiktiir. Kalitsallik ¢alismas: ile, ilgili karakterler agisindan
bir sonraki nesile yapilan katkinin ortaya konmasi amaglanmistir. Bu yolla kalitsallik
degerlerinin normal ve stres kosullar1 altinda nasil degistigi ve hangi yasam Oykiisii
karakterlerinin kalitsalligmin besin stresinden daha ¢ok etkilendigi sorularina yanit
aranmistir. Ayrica, evrimlesebilirlik degerlerinin de hesaplanmasi ile arastirilan
karakterlerden hangisinin dogal se¢ilime cevap olusturabilme potansiyelinin daha yiiksek

oldugu ve bunun cevre stresi altinda nasil degistiginin ortaya konmasi temel hedeftir.



2. GENEL BILGI

2.1 Yasam Oykiisii Karakterlerinin Evrimi
“Oldiirmeyen sey, gii¢lii kilar.” Friedrich Wilhelm Nietzsche.

Yeryiizii birgok farkli canli tiirtine ve bu tiirlerin kendi populasyonlar1 i¢inde bir¢ok
karakter agisindan ¢ok fazla cesitlilige sahiptir. Diinya {izerinde, farkli fizyolojilere,
boyutlara, yasam Oykiisii karakterlerine sahip ¢ok sayida organizma yasamaktadir.
Evrimsel biyoloji bu ¢esitliligin nasil ortaya ¢iktig1 ve nasil evrimlestigi sorularina cevap

aramaktadir [1, 2].

Yasam Oykiisii karakterlerinin evrimi arastirmalari, organizmanin temel fenotipik
ozellikleri ile dogum orani, yasa bagli tireme basarisi, yasa bagh 6liim orani, gelisim stiresi
gibi yasam dongiisii karakterlerini ve bu karakterlerin degisen cevre sartlar1 karsisinda
hayatta kalabilme ve lireme basarisini hangi se¢ilimsel stratejilerle optimize ettigi lizerine

yogunlagmaktadir [3].

Klasik yasam Oykiisii karakteri ¢aligmalar1 Stearns [4] tarafindan 1992°de sdyle

siralanmustir;

e Dogum orani

e Biiylime oriintiisii

e Eseysel olgunluk yas1 ve biiyiikligi

e Yasa ve biiyiikliige bagl iireme basarisi
e Yasa ve biiyiikliige bagl 6liim orani

e Omiir uzunlugu

Bugiin klasik yasam Oykiisii karakterleri ¢aligmalarinin kapsami genisletilmis ve bu
karakterlere ek olarak uyum basarisini dogrudan ya da dolayl yoldan etkiledigi bilinen
morfolojik, fizyolojik ve davranigsal karakterler de yasam Oykiisii karakteri semsiyesi

altina alinmustir.

Yasam Oykiisii karakterleri, dogal se¢ilimin etkisi ile sekillenmektedir. Darwin “On the
Origin of Species by Means of Natural Selection” (Tiirlerin Kokeni) kitabinda [5] dogal
se¢ilimin etki ettigi iki temel bilesen olarak; hayatta kalma ve iireme basarisina isaret
etmistir. Bu iki karakter ayn1 zamanda canlinin dogaya olan uyum basarisinin gostergesi

oldugundan populasyon ¢aligmalarinda biiyiik 6neme sahiptir.


http://tr.wikipedia.org/wiki/Friedrich_Nietzsche

Bir organizma, ¢evresine olan uyumunu (fitness) arttirabildigi Ol¢iide hayatta
kalabilmektedir. Organizmanin uyumu, biiylime, iretkenlik ve Omiir uzunlugu gibi
parametreler i¢in enerji alim ve enerji dagitim stratejilerini optimum hale getirebilmesi ile

gerceklesmektedir.

Uretkenlik, gelisim siiresi ve dmiir uzunlugu gibi karakterler organizmanmn temel yasam
Oykiisii parametreleridir. Bu parametreler bize bireylerin yasadiklari ¢evreye olan uyumunu

gostermekte ve populasyonun biiylime orani hakkinda bilgi sahibi olmamizi saglamaktadir

[6].

Yasam Oykiisii karakterleri karmasik, demografik yap1 tarafindan sekillenen, kantitatif
olarak kalitilan ve ¢ok genli (poligenik) karakterlerdir [7]. Bugiin yapilan ¢alismalarla,
kantitatif genetik, dogal/yapay se¢ilim ve fenotipik varyasyon kullanarak yasam Oykiisii

stratejileri hakkinda agiklama getirilmeye ¢alisilmaktadir.

Yasam Oykiisii bir canlinin dogumundan 6liimiine kadar olan yasa bagli gelisim, {ireme,
hayatta kalma ve olim gibi 6zelliklerinin tamamini kapsamaktadir. Yasam Oykiisii
calismalarinin temel amaglar;; evrim, ekolojik degisimler karsisinda organizmanin
genlerini bir sonraki kusaga aktarma basarisini nasil sekillendirdigini ortaya koymak ve
dogal secilimin lireme basarisini arttirma stratejilerinin diger yasam Oykiisii karakterlerini

nasil ve neden etkiledigini anlayabilmektir.

Dogal secilimin bir sonucu olan yasam Oykiisii karakterleri, mevcut varyasyonu
aciklamanin yani swa bu karakterlerin nasil sekillendigini ve karakterler arasindaki

uzlasilar1 (trade-off) da agiklamamizi saglamaktadir [3].

Organizma dogada kisitli kaynaklara sahiptir. Bu durum enerjinin yasam Oykiisi
karakterleri arasinda yer degistirmesine bir anlamda o6diin bedel iliskisine sebep
olmaktadir. Degisen ¢evre sartlar1 ya da organizmanin yasam evresi enerjinin bir yasam
Oykiisii karakterinden digerine kaymasina sebep olabilmektedir. Bu durum 1979 yilinda
Kirkwood ve Holliday tarafindan “disposable soma” teorisi ile agiklanmistir [8]. Bu
teoriye gore, kaynak (enerji) dagilimi viicut hiicreleri ile treme hiicreleri arasinda
olmaktadir. Eger enerji organizmanin biiylime, stireklilik, onarimda gorevli soma
hiicrelerinden alinip iiremeye yonlendirilirse o canlinin iireme basaris1 (6rnegin; trettigi
yumurta sayist) artarken omiir uzunlugu, hayatta kalma gibi yasam Oykiisii karakterleri

azalmaktadir (Sekil 2.1). Bu teorinin genetik temelleri, iireme genlerinin ve hiicresel islev



goren genlerin pleiotropik genler olmasi ile agiklanmaktadir. Yani ayni1 gen gruplari iki

karakter uzerine de etki etmektedir.

Sareklilik

Bikylime

Kaynak
ayinmi

B

Kaynaklar

Ureme

Sekil 2.1. Disposable soma teorisi, Y modellemesi [9].

Yasam Oykiisii karakterleri arasindaki uzlasi iliskileri, maliyeti en diisiik sekilde ortama en
1yl uyum saglayabilecek en avantajli olan karaktere yonelir. Eger karakterler arasinda bir
negatif korelasyon yoksa tiim karakterler, dogal se¢ilimin bir sonucu olarak uyumu
yiikseltecek sekilde ayni yonde artis ya da azalis egilimi gosterir. Bununla birlikte, yapilan
caligmalar, birgok yasam Oykiisii karakterinin birbiri ile iliskili oldugunu ve bir¢ok

karakterin arasinda uzlasi iligskisi oldugunu gosterilmistir [10].

Ureme ve omiir uzunlugu arasmndaki negatif korelasyon farkli tiirlerle yapilan birgok

caligma ile ortaya konulmustur [4, 11 - 14]. (Sekil 2.2, Sekil 2.3).

Hayatta Kalma

Yumurta Verimi

Sekil 2.2. Hayatta kalma ile yumurta verimi arasindaki negatif korelasyonun (trade-off)
gosterilmesi [15].

Hayatta Kalma Tretkenlik

Uretkenlik Il — Hayatta Kalma (

Sekil 2.3. Uretkenlik ile hayatta kalma arasindaki kaynak dagilim [15].



Yapilan bircok ¢aligmaya ragmen yasam Oykiisii karakterleri arasindaki Y modellemesine

dayanan uzlas iligkisi hala tam olarak agiklanabilmis degildir.

Yasam Oykiisii karakterleri ile yapilan bircok calisma, bu karakterlerdeki genetik
varyasyonun morfolojik Ozellikler gibi notral karakterlere gore daha diisiik diizeyde
oldugunu gostermistir [16]. Yasam Oykiisii karakterlerinin sahip oldugu genetik
varyasyonun diisiik olmasi, bu karakterlerin uyum basarisini en yiiksek diizeye
cikarabilmesi i¢in yiiksek seg¢ilim baskisi altinda olmalarindan kaynaklanmaktadir. Bu
karakterlerin genetik varyasyonu genelde diisik olmasina ragmen hala birgok
populasyonda mevcuttur. Varyasyonun varligi mutasyon-secilim dengesi, yasam Oykiisi
karakterleri arasindaki negatif korelasyonlar ve dengeleyici se¢ilim ile ag¢iklanmaktadir
[17]. Dengeleyici segilim iginde One ¢ikan senaryo, g¢evresel degiskenlere bagimli
overdominansidir. Bu durumda c¢evresel varyasyon yasam Oykiisii karakterlerini
etkilemekte ancak tiim genotipler ayni1 sekilde ve ayn1 oranda etkilenmemektedir. Ornegin,
bir genotip bir ¢evrede basarili iken diger ¢evrede ayni oranda basarili olamayabilir.
Cevresel kosullarin, genotipin dogaya olan uyumuna etkisi yasam Oykiisii karakterleri i¢in

genetik varyasyonun korunmasi anlamina gelmektedir [3].

Yasam Oykislii karakterleri i¢in genetik ¢esitliligin varligi ve c¢evresel kosullarin
degisiminden etkilendikleri bir¢ok ¢alisma ile ortaya konulmustur [16, 18]. Bu karakterleri
etkileyen temelde ii¢ cevresel degisken bulunmaktadir; fotoperiyod, sicaklik ve besin.
Fotoperiyodun birgok organizmada gelisim siiresi ve lireme zamani lizerine etki ettigi
bir¢cok ¢alismada gosterilmistir [19]. Sicaklik 6zellikle soguk kanli canlilarda etkisini daha
yogun bi¢cimde gdstermekte ve gelisim siiresi, iiretkenlik, dmiir uzunlugu gibi karakterleri
etkilemektedir. Son olarak besinin yasam oykiisti karakterlerine olan etkisi iizerine birgok

arastirma bulunmaktadir.

Cevresel stres tanimlarma evrimsel ekoloji cergevesinde bakacak olursak, 1989 yilinda
Koehn ve Bayne tarafindan yapilan stres tanimi “organizmanin dogaya olan uyum
bagarisini diistiren her tiirlii ¢evresel degisim” seklindedir [20]. Benzer sekilde Hoffman ve
Parsons 1991 yilinda stresi, biyolojik sistemde zararl olan bir degisim yaratan, gevresel
faktor olarak tanimlamiglardir [21]. Bu tanimlar baglaminda, stres sonucu olusan uyum
basaris1 diisiisli; organizma ve populasyon tarafindan genetik ve fenotipik olarak cevap
olusturularak tamponlanmaktadir. Yani evrimsel adaptif mekanizmalar stresin yikici

etkisini ortadan kaldiracak sekilde karakterleri bigimlendirmektedir [22].



Burada gen-gevre etkilesiminin 6nemi ortaya ¢ikmaktadir. Tek bir gen ¢evresel faktorlerin
etkisi ile bir¢ok fenotip olusturabilmektedir. Cok genli 6zellikler iginse bu siireg, gen-gen
ve gen-cevre etkilesimleri ile agiklanmaktadir (Sekil 2.5) Degisen cevre kosullar1 gen
ifadesinin; ifade diizeyini, ifade edilme siiresini ve ifade edilme yerini etkileyebilmekte,
boylece organizmanin fenotipi tlizerinde kritik sonuglar dogurabilmektedir. Ancak farkli
cevrelere karsi lretilen cevap gelisimsel ve jiivenil evrelerde segilim siizgeclerinden

gegerek evrimsel olarak uyum basarisina katki saglayabilecek sekilde bigimlenmektedir.

Her organizmanin farkl karakter i¢in gosterdigi fenotipik cevap ayni degildir. Bu durum,
o canlinin ilgili karakter i¢in sahip oldugu fenotipik esnekligine bagl olarak degismektedir.
Fenotipik esneklik (fenotipik plastisite), genotipin degisen ¢evre sartlar1 altinda farkli
fenotipler fiiretebilme kapasitesidir [23] (Sekil 2.5). Organizma, degisen c¢evresel
varyasyona  fenotipik esneklik potansiyeline bagli olarak morfolojik, fizyolojik,
davranissal karakterleri degistirerek cevap olusturur. Genetik cevabin degisen c¢evre
kosullar1 altinda olusturdugu fenotipik karakterler matematiksel olarak reaksiyon normu
fonksiyonlari ile agiklanmaktadir. Ornegin Sekil 2.4’de degisen sicakliga bagh olarak D.

melanogaster ‘de artan viicut biiylikliigliniin fenotipik esnekligi verilmistir.

Yasam Oykiisii karakterleri ¢ogunlukla ¢evresel degiskenlerden (sicaklik, besin, predator)
etkilenir. Yasam oykiisti karakterlerinde goriilen bu esnekligin evrimsel biyoloji a¢isindan
ti¢ temel 6nemi bulunmaktadir. Bunlardan ilki; bir yasam Oykiisii karakteri i¢in esneklik,
genetik cevabi etkileyerek fenotipi olusturdugundan ve karakterler arasindaki genetik
korelasyona etki ettiginden farkli ¢cevre sartlar1 arasinda genetik cevabin segilimi lizerinde
rol oynamaktadir. Ikinci olarak, olusturulmus olan esneklik cevabi genotipler arasinda
adaptif bir farkliliga sahipse, se¢ilim farkli ¢evre kosullar1 i¢in uyumu en yiiksek olan
optimum reaksiyon normunu gdsteren genotipi segecektir. Son olarak, g¢evresel etkiler
sonucu indiiklenmis esneklik, homeostatik olarak tamponlanarak bir karakter i¢in artarken

diger bir karakter igin azalarak uyum basarisini arttiracak sekilde bigimlenecektir [4, 23 -

27].



Genotip 1

Genotip 2

Fenotip

Genotip 3

Cevre

Sekil 2.4. Genotip gevre etkilesimi sonucu gozlenebilen cevaplar [15].
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Sekil 2.5. Degisen sicakliga bagl olarak Drosophila melanogaster‘in viicut biyiikligii
acisindan fenotipik esnekligi [15].

Cevresel stres fenotipik esneklik c¢alismalarinda sik¢a kullanilmaktadir. Bu stres
kosullarindan, besin stresi organizma i¢in kritik 6neme sahip olan 6nemli ¢evresel bir stres
kosuludur. Dogada enerji kaynaklar1 kisithidir ve canlilar dogal ortamlarinda donem dénem
besin stresi ile kars1 karsiya kalmaktadir. Besin stresini asma kapasitesi, canlinin dispersal
yetenegi ve/veya strese karsi olusturdugu fenotipik cevap ile iliskilidir. Besin azaldiginda
ya da besin iizerine olan rekabet arttiginda organizmanin bulundugu gevreyi terk etme
egilimi artmaktadir. Canlinin ¢evrede bagka besin kaynagina yonelmesi dispersal yari-
capina ve ¢evrede alternatif enerji kaynagi olup olmamasina gére degismektedir. Bu iliski
kendi iginde uzlas1 igermektedir. Dispersal yetenegi daha diisiik olan organizmalar ortami
degistirmek yerine, populasyon dinamiklerini degistirerek ortama olan uyumlarmni arttirma
yoluna giderler. Bunlar yasam &ykiisii karakterlerinin degisimini de icermektedir. Omiir
uzunlugu, yasayabilirlik, gelisim siiresi, yumurta verimi gibi karakterler ortamda besin

olup olmamasina gére ve organizmanin fenotipik esnekligine bagl olarak sekillenmektedir
[28 - 32].



Laboratuvar ortaminda besin kisitlamasina bagli yasam 6ykiisii karakterlerindeki degisim
ilk defa 1935 yilinda McCay ve arkadaslar1 tarafindan ortaya konmustur [33]. McCay ve
arkadaslari, fareler ile yaptiklar1 ¢alismada besin miktar1 ile dmiir uzunlugu arasinda iliski
oldugunu gostermislerdir. Bu ¢alisma ile az besinle beslenen farelerin émiir uzunlugunda
artis oldugu bulunmustur. Bu c¢alismay1 takiben besin kisitlamasinin dmiir uzunlugunu
arttirdig1 maya [34, 35], nematod [36], meyve sinegi [37, 38], fare [39], kopek [40] ve
primatlarda [41, 42] gosterilmistir. Bu mekanizmanm birgok taksonda korunmus olmasi

konvergent evrime 6rnek olarak gosterilmektedir [43].

Akademik olarak besin kisitlamasmin dmiir uzunluguna etkisini ilk gdsteren McCay olsa
bile tarihte bu iliskiyi ondan daha 6nce dile getirenler bulunmaktadir. 1464°de Italya’da
dogmus olan Luigi Carnaro yazdig1 “La Vita Sorba” (Uzun Yasama Sanati) kitabi ile az
beslenmenin Omiir uzunlugunu arttiracagini sdylemis. Bunu hayata gec¢irdiginden olsa
gerek Avrupa’da o donem ortalama Omiir uzunlugu 30 iken Luigi 102 yasina kadar
yasamistir [44]. Heniiz insanlar i¢in besin kisitlamasi ile dmiir uzunlugu iliskisi tam olarak
gosterilememis olsa bile besinin sadece Omiir uzunlugu degil, yumurta verimi, gelisim
stiresi, viicut biiytikliigii, yasayabilirlik gibi bir¢ok yasam Oykiisti karakteri tizerinde etKili

oldugu yapilan bir¢ok ¢alisma ile ortaya konulmustur [32, 45, 46].

Besin kisitlamasi ¢aligmalarinda kritik olan kisitlanacak besin miktarmin ve tipinin
belirlenmesidir. Deneyde kullanilan besin miktar1 bir 6n ¢alismaya dayanmiyor ise aslinda
o canlt i¢in kisitlanmis bir ortam olusturamayabilir. Benzer sekilde kontrol grubunun
zengin besin i¢ermesi, temel hedef iken Ozellikle memeli ¢alismalarinda besin bollugu
obeziteye sebep olarak yan etkiler ortaya ¢ikarabilmektedir [47]. Bu baglamda, D.
melanogaster i¢in tiim laboratuvarlarda kullanilabilecek standart bir besin Onerisi getirmek
amaciyla Londra’da Bass ve arkadaslar1 D. melanogaster’de besin optimizasyon ¢aligmasi
gerceklestirmislerdir [48]. Tez kapsaminda kullanilan standart besin bu makalede onerilmis
olan optimum besindir. Yapilan diger ¢alismalarda ise kisitlanacak olan besinin igerigi
iizerine de yogunlasilmis ve 6zellikle protein miktarinin besin ¢alismalarinda kritik oldugu
ortaya konmustur [49]. Bu arastirmalara dayandirilarak, tez deneylerinde kullanilan kisitl

besin grubu, standart besin grubunun protein miktarinin kisitlanmis bigimidir.

Gelisim siiresi, organizmanin embriyodan ergin déneme ulagincaya kadar gecen zamani
kapsamaktadir. Tiim organizmalarda gelisim siiresi, canlinin dogaya olan uyumu ile

yakindan iliskilidir [4]. Ozellikle Drosophila cinsi gibi ephemeral habitatlarda yasayan



holometabol (tam baskalasim geciren) canlilarda gelisim siiresi o canli i¢in daha kritik bir
evrimsel 6neme sahiptir. Stephan Jay Gould Ontogeni ve Filogeni kitabinda “Ergin hale
gelmek i¢in gegen siire yagam Oykiisi stratejileri i¢inde birincil dneme sahiptir. Biz sadece
gelisim siiresinin morfolojik sonuglar1 iizerine degil ayni zamanda gelisim siiresinin

kendisine onem atfetmeliyiz.” demistir [50].

Bir organizmanin dogaya olan uyum basaris1 kritik olarak biiyiime ve gelisim donemine
dayanmaktadir. Gelisim siiresinin kisalmasi, eseysel olgunluga daha c¢abuk ulasarak
jenerasyon siiresini kisaltirken ayni zamanda predator saldirilarina daha agik olan riskli
ergin dncesi donemi kisaltarak hayatta kalma basarismni arttirmaktadir. Ote yandan gelisim
stiresinin uzamas1 daha uzun biiylime siiresi ve daha biiyiik viicut biiyiikliigli anlamina
gelmektedir ki bu durum eslesme basarismi arttirarak erken donem iireme basarisinda

artiga neden olmaktadir [4, 51].

Gelisim siiresi, birgok gen tarafindan kontrol edilen olduk¢a karmasik bir karakterdir.
Yapilan ¢alismalar gelisim siiresi ile bircok ergin yasam Oykiisii karakteri arasinda negatif
korelasyon oldugunu goéstermistir. Bu durum erken gelisim doneminde ifade olan genlerin

ergin donem karakterlerine pleiotropik etkisi olabilecegini gostermistir [52].

Gelisim siiresinin genetik mimarisinin ortaya konulmasi arastirmalari, sadece bu siirece
hangi genlerin katildigin1 bulmak tizerine degil aymi zamanda gen ifadelerinin farkli
cevresel etkenlere nasil cevap verdigi tizerine de yogunlasmustir (fenotipik esneklik). Sekil
2.6’da ¢evresel degisime bagh olarak fenotipik karakterlere ait degerlerin gelisimsel

kararlilik ve gelisimsel esneklik kapasitesine gore degisimi gosterilmektedir.
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Sekil 2.6. Cevresel degisime bagl olarak fenotipik karakterlere ait degerlerin gelisimsel
kararlilik ve gelisimsel esneklik kapasitesine gore degisiminin sematik gosterimi [53].

Gelisim siiresi 0zellikle holometabol canlilarda biiylik 6neme sahiptir. Evrimsel siirecte,
ilkin bocekler ametabol (bagkalasim gegirmeyen) organizmalar iken daha sonra geligimi
gorece daha karmagsik olan hemimetabol (yar1 baskalasim geciren) canlilar
evrimlesmislerdir. Tam bagkalasim ise bundan yaklasik olarak 300 milyon yil 6nce
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hemimetabol atadan evrimlesmistir [54]. Holometabol canlilar ekolojik agidan diger
baskalasim gegiren canlilara gore daha avantajlilardir. Ametabol ve hemimetabol
canlilarda nimf ile ergin ayni besin kaynagi icin rekabet halindeyken holometabol
organizmalarda larva ve ergin farkli nislerde dagilim gosterebilmekte boylece kaynak
rekabeti ortadan kalkmaktadir [55]. Bu baglamda holometabol canlilarda gelisim siiresi o
canlinin ayni zamanda nig degistirecegi siire anlamma geldiginden 6nemi daha da

biiyiiktiir.

Ayni1 zamanda larval gelisim doneminde ergin birey Ozelliklerine ait bircok karakter
sekillenmektedir. Ergin donem viicut ve organ biiyiikliigii, bliylime siiresi ve orami ile
iliskili mekanizmalar tarafindan kontrol edilmektedir [46]. Roff tarafindan 2000 yilinda
yapilan calisma ile gelisim siiresi, viicut biiylikliigli ve biiylime orani arasindaki fonksiyon
matematiksel olarak modellenmistir [56]. Buna gore gelisim siiresi (Dtime), biliyiime orani

(Grate) ve ergin viicut biiyiikliigii (Asize) arasindaki iliski su sekildedir;

V(Dtime) = V(Asize) + V(Grate) + 2 Cov(Asize, Grate) (2.1)

Bu degiskenler ayni zamanda g¢evresel kosullardan da etkilenmektedir. Gelisim siiresi
cevresel kosullar tarafindan diizenlenmekte ve bu diizenlenme organizmanin fenotipik

esneklik diizeyine gore sekillenmektedir.

Yapilan bir¢ok calisma ile sicaklik ve besin ile gelisim siliresinin iliskisi ortaya
konulmustur. Yiiksek sicaklik gelisim siiresini kisaltarak daha kiiclik viicutlu bireylerin
gelismesine neden olur [57, 58]. Besin ile yapilan ¢aligmalarda ise besin kisitlamasinin

gelisim siiresinin uzamasina neden oldugu ortaya konmustur [46, 59].

D. melanogaster’de beslenilen enerji kaynaginda bulunan protein miktarindaki artigin
gelisim siiresi ile negatif korelasyon gosterdigi ortaya konmustur [60]. Larval donemde
ortamda yeterli protein kaynaginin bulunmamasinin larvadan pupaya gecis siiresini kritik
olarak uzattigi bulunmustur. Bu durum larvanin kritik viicut biyiikliigiine ulagsmadan
pupasyona gegememesi ile iliskilidir [46]. Larva yeterli proteini alarak belli bir biiylime
oranina ulasana kadar beslenme davramigmi siirdiirmektedir. Kisith besin ortaminda
pupasyona gecisini saglayacak kadar proteini alarak biiyiime oranini bir seviyeye getirmek
optimal besin ortamima gore daha uzun siirmektedir. Bu da gelisim doneminin 6zellikle

larvadan pupaya ge¢is periyodunu uzatarak gelisim siiresinin artigina neden olmaktadir.
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Gelisim doneminin diger yasam Oykiisii karakterleri ile olan iliskisi de arastirma
konularindan biri olmustur. Gelisim donemi ile dmiir uzunlugu arasindaki korelasyon fare
ve D. melanogaster‘de gosterilmistir [61, 62]. D. melanogaster’de larval yogunluga bagl
olarak, gelisim siiresi ile ergin donem Omiir uzunlugu arasinda pozitif korelasyon oldugu

bulunmustur [63].

Gelisim doneminin kritik olmasmin bir diger sebebi ise ergin Oncesi donemin yiiksek
secilim baskisi altinda olmasidir. Bu baglamda gelisim donemleri arasi hayatta kalma
basaris1 organizma icin biiylik 6neme sahiptir. Gelisim donemlerinin tamaminda hayatta
kalabilen bireyler ergin hale gelebilmektedir. D. melanogaster‘de 6zellikle larval periyod
cevresel faktorlerden ytliksek oranda etkilenmekte ve bu durum bireylerin yasayabilirlikleri
iizerinde kritik sonuglar dogurmaktadir. Gelisim donemi ve hayatta kalabilme basaris ile
gelisim siiresi ve Omiir uzunlugu arasindaki iliski yapilan ¢aligmalarla gosterilmistir. D.
melanogaster‘de Omiir uzunlugu yiiksek olan soy hatlarmm diisiik gelisim donemi
yasayabilirlik degerine sahip oldugu ortaya konmustur [64]. Yine D. melanogaster
calismalari, gelisim siiresi ile hayatta kalma basaris1 arasindaki iligkinin ortaya konulmasi
amaciyla yapay secilim gergeklestirilerek elde edilen gelisim siiresi kisa soy hatlarinin

daha yiiksek ergin dncesi yasayabilirlik degerlerine sahip oldugunu gostermistir [65].

Yasam Oykiisii teorisinin temel noktalarindan biri dogal seg¢ilimin {ireme basarisini
arttirmak i¢in organizmayi nasil sekillendirdigine ag¢iklama getirmektir [2, 4]. Bu
cercevede lireme mekanizmasinin altinda yatan iiretkenligin zamanlanmasi, tireme dénemi
sliresi, iireme orani, yavru dol sayisi, yavru dol biiyiikliigii, tiretkenligin yasa bagl degisimi

gibi bir¢ok parametre tireme basarisini anlayabilmek i¢in kullanilan anahtarlardir.

Diptera (¢ift kanathilar) takiminin iiyelerinde larval donem beslenmesi, ergin donem viicut
biiylikliigiinii etkileyerek {iretkenlik iizerine etki etmektedir. Cevresel etkenler viicut
biiylikliigli varyasyonunu uyararak dort liretkenlik parametresi iizerine etki etmektedir.
Bunlardan ilki larval beslenmenin ovaryum biiyiikliigli ve ovariol sayist ile olan iliskisidir.
Ovariol sayist1 ile iireme basaris1 arasindaki pozitif korelasyon bir¢ok Diptera takimi iiyesi
tirde gosterilmistir [66]. Benzer sekilde D. melanogaster populasyonlarinda, populasyon
ici ovariol sayis1 varyasyonunun populasyon verimliligi ile iliskisi ortaya konmustur [67]
Hodin ve Riddiford yaptiklar1 ¢aligma ile D. melanogaster larval beslenmesi ile ovariol

sayisindaki pozitif korelasyonu gostermislerdir [18].
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Ikinci olarak, larval dénemde edinilen besin ¢ogu zaman ergin birey iireme basarisi i¢in
gereklidir. Larval donem enerji alim1 yiiksek olan bireylerin iirettikleri yumurta sayisinin
fazla oldugu gosterilmistir [68]. Bununla birlikte, larval donem besin alimi ergin dénem
viicut biytikligi ile ergin viicut biyiikligi de ergin bireyin aldigi besin miktar1 ile
iliskilidir. Alman besin miktar1 biiyiikligli ile ergin birey yumurta iiretebilme basarisi
arasindaki pozitif korelasyon gosterilmistir. Ergin birey i¢in besin biiyiikliigii, bireyin tek
seferde ulasilabilir kaynagin biiyiikligiinii belirlediginden iireme ile iliskilidir. Bunun
ornekleri Anopheles cinsi sivrisineklerde ergin birey abdomen biiyiikliigii ile ergin bireyin

aldig1 kan miktar1 arasindaki iliski ile gosterilmistir [69].

Ayrica D. melanogaster ile yapilan caligmalar larval beslenmenin ergin birey viicut
biiytikligl iizerine etki ettigini gostermistir. Ergin birey disi ve erkek viicut biytkligi
eseysel secimi basarisini etkileyerek birey i¢in lireme basarisinin artis1 yada azalisina sebep
olmaktadir. Erkek wviicut biliylkligiiniin disi es secilimi ilizerinde etkili oldugu birgcok
calisma ile ortaya konulmustur [70]. Bu durum disi yumurta verimini dogrudan
etkilemektedir. Ayn1 sekilde iri viicut biiylikliigline sahip erkek bireyler kisa bir zaman
periyodunda bir¢ok disi ile eslesebilme olanagina sahiptir. Boceklerde spermin simirhi
oldugu bilindiginden [71, 72] disi basmna aktarilan sperm sayis1 azalmaktadir. Bu durum
erkek bireyin toplam iireme basarisini arttirirken disi bireylerin potansiyel ireme basarisini
diistirmektedir. Bununla birlikte kiigtik viicutlu erkeklerin daha uzun kopulasyon siiresine
sahip olduklar1 yapilan ¢aligmalarla gosterilmistir [73, 74]. Uzun kopulasyon siiresi daha

fazla sperm aktarimi anlamina geldiginden disi verimliligini arttirmaktadir.

Ureme basarismin kendi igindeki artis ve azalisinm ele alinmasmim yani sira diger yasam
Oykiisii karakterleri ile olan iligkileri de incelenmektedir. Stearns [10] tarafindan 1989°da

bunlardan bir kac1 s6yle siralanmistir;

e Ureme orani ve hayatta kalma
e Anlik ve gelecekteki lireme orani

e Yavru dollerin sayis1 ve biiytlikliigii

Hayatta kalma, omiir uzunlugu gibi karakterler iireme ile negatif korelasyon gdsteren
yasam Oykiisti karakterleridir ve bu durum “iireme maliyeti” olarak adlandirilmaktadir [3].
Fizyolojik uzlagilar bir birey i¢in gegerli olmakta ve enerji kaynagmna bagh olarak esnek
cevap olusturmaktadir [4]. Ornegin, bir organizma enerji kaynagmin zengin olarak

bulundugu bir ortamdaysa anlik {ireme oranmi arttirarak gelecekteki kusaga aktaracagi
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genetik materyalin hayatta kalma ve lireme basarisina yatirim yapmaktadir. Besinin
ortamda bulunmadig1 durumda ise enerjisini iiremeye harcamak yerine koruyarak, hayatta
kalma oranin1 yiikseltip kaynaklarmn ileride artmasi ihtimaline yatirim yapmaktadir. Esnek
cevap olusturma yetisi organizmanin iireme oranini gecerli duruma gore sekillendirmesini
saglamaktadir. Bu fenotipik esnekligin kendisi de evrimsel stratejinin tirliniidiir. Bu durum

anlik lireme basarisi ile gelecek iireme basarisi arasinda bir uzlasiya sebep olmaktadir.

Ayn1 zamanda fizyolojik maliyetin hormonlar ve besine baglh aglardan etkilendigi
calismalarla gosterilmistir. Bu baglamda fizyolojik maliyet besin edinme modellerine gore
iki grupta incelenmektedir. Bunlardan ilki, “income breeders” adi verilen organizmanin
enerji rezervine sahip olmadigi grubu igermektedir. Bu canlilarn anlik iireme orani
tamamiyle anlik besin alimma bagli olarak gergeklesmektedir [75]. Herhangi bir besin
deposu olmayan organizmalarin yasam Oykiisii karakterleri arasindaki iliski, bu canlilarin
anlik besin arama davranisina dayanmaktadir. Diger taraftan “capital breeders” olarak
adlandirilan canlilar stoklanmis enerji rezervlerine sahiptirler. Bu rezevler gelisimin
herhangi bir evresinde kaynaklarm bol oldugu zaman olusturulmuslardir. Bu durumda
iireme basaris1 direkt olarak anlik ener;ji kaynaklarina bagl degildir. Enerji rezervine sahip
canlilarda yasam Oykiisii karakterlerine aktarilan kaynak stratejisi ¢ok daha komplekstir.
Dogada bazi canlilar bu iki karakterin arasinda olabilmektedir. Ornegin, D. melanogaster
bir miktar enerji rezervine sahip olmasina ragmen, iireme aktivitesi dis kaynakli enerji

kaynaklarina olduk¢a bagimlidir [76].

Besinin iireme basaris1 tizerindeki rolii ortaya konmus olmasina ragmen heniiz diger yasam
oykiusii karakterleri ile arasindaki tiim baglantilar ayrmtili olarak anlagilamamustir [77]. Bu
konuda elde edilen bilginin biiylik ¢cogunlugu 6miir uzunlugu ve lireme basaris1 baglantili
calismalardan gelmektedir. D. melanogaster ¢aligmalar1 besin ortaminda bulunan protein
(maya) miktarmdaki artisinin dmiir uzunlugunun kisalmasi ve yumurta veriminin artisi ile
sonu¢landigini gostermistir (Sekil 2.7). Siikrozun (seker) ise Omiir uzunlugu tizerindeki

etkisinin ¢ok diisiik oldugu gosterilmistir [43, 78].
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Achk

Besin
Kisitlamasm
Normal
Beslenme
Fazla
Beslenme

Ortalama Omiir Uzunlugu
Huadpadar

Besin

Sekil 2.7. Drosophila melanogaster‘de besine bagh ortalama émiir uzunlugu tretkenlik
gosterimi [79]. Dogrusal gosterim tiretkenlige aitken ¢an egrisi gosterimi 6miir uzunlugunu
temsil etmektedir.

Bir gevresel stres olarak aclik ve susuzluga karsi gosterilen direng ile yasam Oykiisi
karakterlerinin iliskisi de arastirma konularmin bir dalin1 olusturmaktadir. Aclik direnci ile
bircok yasam Oykiisii karakteri arasinda iliskisi gosterilmistir. Bunlardan ilki, D.
melanogaster ergin birey viicut yag orani ile ag¢lik direncinin pozitif korelasyonudur [80].
Canli viicudundaki yaglar1 aglik durumda enerji kaynagi olarak kullanabilmekte boylece
acliga olan direnci artmaktadir. Disi ve erkek D. melanogaster viicut yag oranlar1 farkli
oldugundan aglik direnci eseysel farklilik gostermektedir ve yapilan ¢alismalarla, disilerin

acliga daha direngli oldugu gosterilmistir [81].

Aclik direncinde katkis1 oldugu gosterilen diger bir faktor viicut agirhgidir. Viicut yag
orani ve viicut agirhigir 6zellikle larval donem beslenmesi ile iliskili oldugundan besine
erisimin Ozellikle larval donemde 6nemi biiyiiktiir. Benzer sekilde larval donem beslenmeye
bagh gelisim siiresi ile ergin donem stres direnci arasindaki iliski Andersen’in 2010 yilinda
yaptig1 calisma ile ortaya konmustur. Andersen g¢aligmasinda larval donemde karbonhidrat
agirhikli ya da protein agirlikli beslenmenin ergin donemde sicaklik ve susuzluk direnci ile

korelasyonunu gostermistir [82].

Birbirinden bagimsiz olarak Chippindale ve Harsh tarafindan yapilan ¢aligmalar gelisim
stiresi ile aglik direnci arasinda dogrusal iliski oldugunu gdstermistir. Yani organizma
larval ve pupal gelisim siiresini ne kadar uzun tutarsa ergin donemde kars1 karsiya kaldig1

aclik durumuna o kadar direng gosterebilmektedir [80, 83].
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Larval donemde karsilasilan aclik ile ilgili ¢aligmalar, larvanin karsilagilan ag¢higa karsi
beyinden salgilanan insiilin benzeri peptidler ile beslenme oraninin diizenlendigini

gostermistir [84].

2.2 Dar Anlamh Kalitsallik ve Evrimlesebilirlik
Evrimsel siliregte bir degisimin olabilmesi igin, ilgili 6zelligin dogal segilime cevap
olusturabilmesi ve kalitilabilir bir varyasyona sahip olmasi gerekmektedir [85]. Bir

ozelligin dar-anlamli kalitsalligi, eklemeli genetik varyansin fenotipik varyansa orani
(Va/Vp) olarak ifade edilmektedir [86].

Ozelliklerin kalitsallik degerlerinin sabit degerler olmadigi, gen frekans degisimleri ve
cevresel kosullara gore degistigi bilinmektedir [86]. Farkli g¢evrelerdeki genetik ve
fenotipik varyasyonu bilmek, populasyon dinamiklerini ortaya koymak ve evrimlesebilirlik
potansiyelini ortaya koymak i¢in 6nemlidir [21, 87, 88]. Bu bilgiler degisen ¢evre sartlari

altinda populasyon degisimlerini modelleyebilmemizi saglamaktadir [89].

Son donemde degisen cevre sartlarinin kalitilabilir varyasyonu nasil etkiledigi iizerine
bir¢cok tartisma bulunmaktadir. Bu tartismalardan ¢ogu normal ve stres kosullar1 altinda
kalitsallik degerinin artmasi veya azalmasi iizerine yogunlasmaktadir. Bu konuyu
aciklayabilmek i¢in ii¢ temel hipotez ortaya atilmistir. Bu hipotezlerden ilki, stres kosullar1
altinda genetik varyasyonun mutasyon ve rekombinasyondaki artisa bagl olarak artacagi
yoniindedir [85]. Genetik ¢esitlilik kaynagi olarak mutasyon ve rekombinasyon,
adaptasyon ve uzun dénem evrimsel degisimleri anlamak i¢in onemli olsa da farkli ¢evre
kosullar1 arasidaki kalitsallik degeri farkini agiklamakta yetersiz kalmaktadir [86]. Ikinci
hipotez, farkli ¢cevresel kosullar altinda olusan kalitsallik farkinin, secilimin diisiik uyum
basarisina sahip alelleri populasyondan elemesi sonucunda oldugu yoniindedir. Bu
hipotezin iki alternatif 6nerisi bulunmaktadir bunlardan birincisi; normal kosullar altinda
kalitilabilir varyasyonun uyum basarisina baglt olarak hizli bir dislis gosterdigi
seklindedir. Stres kosullar1 altinda se¢ilimin aleller tizerinde etkisi sonucu diisiik uyum
basarisma sahip alellerin daha az etkili olacagi ve boylece kalitilabilirligin bu kosullar

altinda artacagi yoniindedir [90].

Ikinci alternatif ise mutasyon birikim teorisine dayanmaktadir [88]. Yapilan son galigmalar
zararli mutasyonlarin Ozellikle stres kosullar1 altinda etkilerini gosterdigini ortaya
koymustur [91]. Oldiiriicii mutasyonlar normal kosullar altinda segilimin etkisi ile

populasyondan elenmektedirler ancak zararli mutasyonlarin ¢ogu etkisini normal kosullar
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altinda gostermezken stres kosullari altinda ifade olurlar [92]. Bu sekilde farkli gevre
kosullar1 altinda ifade olan zararli mutasyonlar dolayli yoldan kalitsallik farkina neden

olmaktadirlar.

Ucgiincii ve son hipotez ise secilimin normal kosullar altinda ilgili 6zelligi tek bir yere
kanalize ettigi temeline dayanmaktadir. Waddington [93] ve son donemde Pal [94]
tarafindan Onerilen modele gore segilim, ¢evresel kosullar degisip yeni adaptif alanlar
olusana kadar (normal kosullar altinda) varyasyonu baski altinda tutmaktadir. Bu nedenle
fenotipik varyasyon, genotipin olusturdugu fenotipik cevap normal kosullar altinda
optimum kosullara kanalize olarak azalmaktadir. Farkli fenotipler ise stres kosullar1 altinda
aciga ¢ikma egilimine girmektedir. Bu durum kalitsallik degerleri arasinda fark olusmasina

neden olmaktadir.

Bu ¢ hipotez de kalitilabilirligin stres kosullar1 altinda artacagi yoniinde goriis
vermektedirler. Ancak bunun karsit1 olan hipotezler de bulunmaktadir. Bunlardan ilki; stres
kosullar1 altinda ¢evresel varyans artacagindan kalitilabilirligin diisecegini onermektedir.
Bu hipotez tarim ¢aligmalarini dayanak almaktadir [95]. Degisen ¢evre sartlari, ¢evresel
varyansi o da fenotipik varyansi etkileyerek kalitsallik {izerine etki etmektedir. Hipotez,
stres kosullar1 altinda evrimlesebilirlik gorece sabitken, hem ¢evresel hem de fenotipik
varyansin arttigini soylemektedir [86]. Conner [96] tarafidan Raphanus raphanistrum
bitkisi ile 2003 yilinda yapilan ¢alismada birgok karakteri igin arazi ve sera ortaminda
bulunan bitkiler karsilastirilmistir. Bu ¢alismada seranin standart ortam oldugu kabuliiyle,
eklemeli genetik varyansin stresli kabul edilen arazi ortaminda azalirken gevresel

varyansin arttig1 bulunmustur.

Dar anlamli kalitsalligin farkli ¢evresel kosullar altinda degisimine diger bir yaklasim
bicimi ise, secilen Ozellige gore kalitilabilirligin normal ve stres kosullar1 altinda
degisebilecegi yoniindedir. Bu goriis, genotipin Ozellik esnekligi iizerindeki etkisinin,
genotipin 6zelligin ortalamasina olan etkisinden bagimsiz oldugu kabuliine dayanir ve

boylece kalitsallik degisiminin tahmin edilemez oldugunu savunmaktadir [86].

Tim bu hipotezlere bakildiginda kalitilabilirligin farkli ¢evre sartlari altinda degisimini

tahmin etmenin bir¢ok parametreye bagl oldugu agiktir.

Kalitilabilirlige dair yapilan ¢aligmalarin ¢cogu morfolojik ¢aligmalara dayanmaktadir. Stres

kosullarmin yasam Oykiisti karakterlerinin kalitilabilirligine dair yapilmis olan ¢aligmalar
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az olmasma ragmen farkli sonuglar iretmislerdir. D. melanogaster ile gerceklestirilen
gelisim siiresi ¢caligmasi stres kosullar1 altinda kalitilabilirligin diistis gosterdigi yoniindedir
[97]. Dysdercus fasciatus ile yapilan yumurta verimi g¢alismasi da benzer bir sonug
gostermistir [98]. ki calismada da kalitsalligm diisiisii genetik varyanstaki azalma ile
iliskilendirilmistir. Culex quinquefasciatus ile gerceklestirilen diger bir kalitsallik ¢aligmasi
ise artan sicakligin fenotipik varyansi arttirarak kalitsallik degerinin diisiisiine neden

oldugunu ortaya koymustur [99].

Kalitsallik ¢alismalar1 bazi temel teknikler kullanilarak gergeklestirilmektedir. Bunlar;
ebeveyn-yavru regresyonu, tam ve yari sib (kardes) dizaynlardir. Tek bir disiden gelen
yavrularin jenerasyonlar boyunca kendi i¢inde eslestirilmesi ile elde edilen soy hatlar1 yani
izodisi soy hatlar1 populasyon genetigi ¢aligmalarinda biiyiik 6neme sahiptir [67]. Bu yol,
her bir soy hattt icin belli bir jenerasyon sonra kendi iginde genetik olarak homojen
bireyler meydana getirirken soy hatlar1 arasinda genetik siiriiklenmenin bir sonucu olarak
heterojen genotiplerin ortaya ¢ikmasini saglamaktadir. Bu durum, soy hatlar1 ile kantitatif
Ozelliklerin degisen ¢evre sartlar1 altinda olgiilmesine ve genis kapsamli olarak ele
alinabilmesine izin vermektedir [67]. Bu metod, farkl ¢evre sartlar1 altinda meydana gelen

fenotipik farkliligi temelleri hakkinda yorum yapabilmemizi saglamaktadir.

Cevresel bir faktoriin genetik degiskene bagl olarak olusturdugu fenotipik reaksiyona ait
alt1 adet senaryo bulunmaktadir: 1) ¢evresel ve genetik faktorlere fenotipik bir cevabin
olugsmamasi, 2) genetik varyasyonun fenotipin ortalamasinda degisim meydana getirmesi
ancak bunun degisen cevreyle degismemesi, 3) her genotip i¢in fenotipin ortalamasinda
eklemeli bir degisimin ¢evreye baglh olarak gerceklesmesi, 4) gen-cevre iliskisine dayali
her soy hatt1 ortalamasinda degisim meydana gelmesi, 5) fenotipik varyansin yeni ¢evresel

kosullarda artmasi ya da 6) azalmasi [100].

Morfolojik 6zelliklerin ve yasam Oykiisii karakterlerinin kalitsalli§i1 caligmalar1 genel
olarak yasam Oykiisii karakterlerinin kalitsallik degerlerinin morfolojik 6zelliklere gore
daha diisiik oldugunu gostermistir (Sekil 2.8.). Eklemeli genetik varyansin (Va) bir
fonksiyonu olarak hesaplanan dar-anlamli kalitsallik degerinin (22 = Va/Vp) yasam Oykiisii
karakterleri i¢cin diisiik olmasi ilk olarak eklemeli varyansmn diisiik olmasi seklinde
yorumlanmis ancak daha sonra laboratuvar soylar1 ve dogal populasyonlarla yapilan
caligmalar eklemeli varyansmm yasam Oykiisii karakterleri i¢in yliksek oldugunu

gostermistir. Va'nin yiikksek olmasinin bir nedeni yasam Oykiisii karakterlerinin bir¢ok
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lokus tarafindan etkilenen kompleks, karakterler olmalaridir [101]. Buna ragmen
kalitilabilirligin yasam Oykiisii karakterlerinde diisiik olmasi yiiksek oranda cevresel

varyanstan etkilenmelerinde yatmaktadir [101].

1.00 ———
0.75[

0.50

Kiimiilatif Frekans

000 L L L i 1 1 4 1 1 1
-0.4 0.0 0.4 0.8 1.2
Kahtilabilirlik Degeri

Sekil 2.8. Dort karakter igin kiimiilatif frekans dagilimi. (Y=Yasam Oykiisti karakterleri,
D= Davranis karakterleri, F=Fizyolojik karakterler, M=Morfolojik karakterler) [103].

Ozellikle kendilesmis soy hatlar1 yiiksek homozigotluk igerdiklerinden gelisim doneminde
daha az kararli olmaktadirlar [104]. Bu da g¢evresel varyansin kendilesmis soylarda ¢ok
daha yiiksek oranda goriilmesine neden olmaktadir [105]. Ayrica ¢evresel varyansin artisi,

fenotipik varyansin artmasina ve kalitilabilirligin diismesine neden olmaktadir.

Ozetle, kalitsallik bir sonraki nesile yapilan katki degerini gosterdiginden populasyon
dinamiklerinin ortaya konulmasi ve ¢evresel degisimlere verilen cevabin evrimsel siirecte

Oneminin gosterilmesi i¢in 6nemli ¢alisma alanlarindan birini olusturmaktadir.

Evrimlesebilirlik bir 6zellik i¢in adaptif genetik cesitlilik anlammma gelmektedir. Bir
karakterin adaptif olmasi, dogal secilimin sonucu olarak evrimlestigini gostermektedir
[106]. Bir baska deyisle, evrimlesebilirlik populasyonun genetik varyasyon iiretebilme ve

dogal secilime cevap olusturabilme kapasitesidir [106].

Stres kosullar1 altinda genom stabilitesi azalmaktadir. Strese bagli olarak gergeklesen tek
niikleotidlik degisimler, delesyonlar, insersiyonlar, transpozon hareketleri birgok ¢alismada
gosterilmistir. Genomda meydana gelen bu degisimler, dogal secilimin ger¢eklesmesi igin
gerekli eklemeli genetik varyansi yani ¢esitliligi arttirdigindan evrimlesebilirlik degerinin
artigina neden olurlar [107]. Bu gergevede stres kosullar1 altinda evrimlesebilirligin artmasi

beklenmektedir.
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3. MATERYAL VE METOD

3.1 Arazi Cahismalar
3.1.1 Cahsma Alam : Firtina Vadisi
Tez galismasinda kullanilan D. melanogaster tiiriine ait populasyonlarin soy hatlar1 2009

yilinda Dr. Banu Sebnem Onder tarafindan toplanmustir. Arazi galismalar1 Tiirkiye’nin
Kuzey Dogu bolgesinde yer alan Rize ili sinirlart iginde gergeklestirilmistir. Ardesen’den

ve devaminda Firtina Vadisi’den 6rnekler toplanmistir (Cizelge 3.1).

Firtina Havzasi, Rize - Camlithemsin ve Ardesen ilge sinirlar1 igerisinde yer almakta olup
Firtina Deresi kollarmin kapsadigi, Hala ve Hemsin dereleri ile vadinin alt kesimlerinde
Firtina’ya katilan Tunca ve Durak Dereleri’nin havzalarindan olusmaktadir. Havza,
1177,03 km*’lik yiizol¢iimii ile Dogu Karadeniz’deki en biiylik akarsu havzalarindan
biridir.

Karadeniz kiyisinda meydana gelen ani yiikselmeler denizden gelen hava akiminin
yiikkselmesine ve yagis birakmasma neden olur. Bu da kisa mesafelerde ani iklim
degisikliklerine sebep olmaktadir. Vadinin deniz seviyesinden yaklagik 4.000 m’ye kadar

olan yiikselisi, diinyadaki en dik yamaglardan birini olusturur.

Vadinin yillik ortalama sicakligi 13,5°C derece iken en yiiksek sicaklik Temmuz ve
Agustos aylarinda 21,7°C olarak kendini gosterir. Firtina Havzasi, Tiirkiye genelinde en
fazla yagis alan bolgelerden biridir yi1l boyunca ortalama aldigi yagis miktar1 1296,5
mm’dir ve buna baglh olarak yillik ortalama nem miktar1 %73-82 gibi yiiksek degerlere

sahiptir.

3.1.2 Orneklerin Toplanmasi
D. melanogaster bireylerini toplayabilmek amaciyla fermente olmus muz ve mayadan
olusan besin pet siselere yerlestirilmis, pet sise iizerinde acilan pencereler ile tuzaklar
olusturulmustur.

Cizelge 3.1. Deneyde kullanilan soy hatlarmin toplandigi bolgenin genel 6zellikleri.

Populasyon Yiikseklik (m) Enlem (K) Boylam (D)
1. Ardesen 4m 41,19 40,99
2. Akkaya Kdyii 90m 41,14 41,01
3. Camli Hemsin 400m 41,01 40,99
4. Zilkale Koyii 880m 40,92 40,94
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Hazirlanan tuzaklar her bir istasyon i¢in iki farkli alana kurulmustur. Her bir bolge i¢in
ilki; eger varsa ev ve evsel atik bulunan yerler, iKincisi ise yerlesim yerlerinden uzak,
ormanlik alanlardir. Her iki alanda da tuzaklar 10 metre captaki bir alan1 ¢evreleyecek

sekilde konulmustur.

Besin tuzaklar1 diger boceklerin de yakalanmasini dnlemek i¢in tel ile agaglara asilmistir.
Kurulan tuzaklar D. melanogaster aktivitesinin yiiksek oldugu sabah erken saatlerde

asilmis ve ayni giin, giin batimindan dnce toplanmaistir.

Tuzak igerisinde bulunan disi bireyler her tiipe bir tane olacak sekilde taze besiyeri
ortamma alinmistir. Boylece izosoy hatlar1 (bir disiden gelen yavrudol hatti)
olusturulmustur. Bolgeden 100 kadar birey elde edildikten sonra ornekler Hacettepe
Universitesi Evrimsel ve Ekolojik Genetik Grubu Laboratuvari’ndaki SANYO marka iklim
dolabina konulmuslardir. Iklim dolabr 12:12 saat aydinlik:karanlik 11k periyodunda, 25°C

sabit sicaklik ve %55 + 5 nemde standart kosullarini saglamaktadir.

3.2 Laboratuvar Cahsmalar

3.2.1 1izosoylarn (Isofemale Line) Tiiretilmesi
Dogadan toplanan disiler ile kurulan soy hatlar1 populasyon genetigi caligmalarinda
olduke¢a sik kullanilan bir yontemdir [67]. Soy hatlari, tek bir diginin yavru déllerinin
alinarak, kusaklar boyunca kendi iglerinde ¢iftlestirilmesi sonucunda elde edilir. Bu
yontemle ayni genetik alt yapiya sahip bireylerden olusan ve tek bir disinin genetik

degiskenligine sahip izosoylar elde edilir [108].

Temelde izosoylar olusturmak, disi D. melanogaster bireyleri dogada ¢ok sayida erkek
birey ile eslesebildiginden sikintili olabilmektedir. Tek bir disi ile tek bir erkegin yavru
dollerinin elde edildiginden emin olabilmek i¢in disinin dogadan alindiginda ilk 24 saat
icinde son ¢iftlestigi erkege ait yavrular1 verdigi bilindiginden [109] bu siire sonrasi disiler

tiipten uzaklastirilmistir.

3.2.2 Kullamlan Soylar ve Soy Hatlarinin Kiiltiirii

“Tiim hayvanlar esittir ama bazilar1 daha esittir” George Orwell.

D. melonagaster populasyon genetigi c¢aligmalarinda sik¢a kullanilan  model
organizmalardan biridir. Diptera takimmin Drosophilidae familyasmna ait olan D.

melonagaster, yasam dongiisiiniin kisa olmasi, ¢ok sayida yavru vermesi ve laboratuvar
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ortaminda kolay tretilebilmesi 6zellikleri ile en ¢ok kullanilan model organizmalardan biri

haline gelmistir.

Ikincil Larva

Sekil 3.1. Drosophila melanogaster yasam dongiisii.

Gelisimi standart kosullar altinda, 1 giin yumurta, 1 giin birinci larval donem, 1 giin ikinci
larval donem, 2 giin {iciincii larval donem ve 5 giinliik pupal donem sonrasi ergin birey

olusumu ile toplamda 10 giin siirmektedir (Sekil 3.1).

Araziden toplanan, soy hatlar1 stoklari, 100 g misir unu, 20 g maya, 50 g seker, 6 g agar,
%10’luk 15 ml Nipagin, 6 ml asit karsimi1 (83 ml ortafosforik asit : 836 ml propiyonik asit),
1 | su igeren besiyerinde kiiltiire edilmektedir. Soy hatlar1 her 14 giinde bir taze besi
ortamina almmus, ergin disi bireylerin 2 giin boyunca yumurtlamalar1 beklenmis ve 2 giin
sonrasinda besin ortamindan uzaklastirilmiglardir. Bu yolla kusaklarin birbiri ile
cakismalar1 6nlenmistir (non-overlapping). Ortamda bulunan yumurtalar yaklasik 10 giin

icinde larval ve pupal agsamalarin1 tamamlayarak ergin bireye doniismektedir.

3.2.3 Kendilestirmenin Dogrulanmasi

Tezin temel hedefi, besin kisitlamasina yanit veren fenotipik varyasyona katkida bulunan
toplam genetik varyasyon diizeyini tanimlamaktir. Bu nedenle 6ncelikle izosoylarin yeteri
kadar homojen bir hale getirilmis olmalar1 gerekmektedir. D. melanogaster 25 kusaklik bir
kendilestirmeyle tamamen homojen hale gelebilmektedir [110]. Elimizde 2009 yilinda
Frrtina Vadisi'nden Cizelge 3.1.°de gosterilen orneklem noktalarindan toplanmig D.
melanogaster soy hatlar1 bulunmaktadir. Bu soy hatlar1 yaklasik olarak 45 kusaktir

laboratuvar ortaminda kultire edilmektedir.
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Tez calismamiz kapsaminda yaklagik 45 kusaktir birbiri ile eslestirilen izosoylarin
yeterince kendilestiginden emin olabilmek i¢in 6n ¢aligma gergeklestirilmistir.

Elimizde bulunan soy hatlarindan rastgele secilen 20 adet soy hatti i¢in kendilesmenin
dogrulanmasi deneyi kurulmustur. Her soy hattindan 5 disi 5 erkek birey standart besi
ortamina alinarak her 48 saatte bir yeni bir besiyerine aktarilmis ve yumurta birakmalari
saglanmistir. Bu yumurtalar yaklasik olarak 10 giin sonrasinda ergin bireye doniigsmiistiir.
Gergeklestirilen 6 saatlik kontrollerle pupadan yeni ¢ikmis ve eslesmemis disi ve erkek
bireyler toplanmistir. Bu bireyler eseysel olgunlugu ulastigi 3-5 yas araliginda her bir
izosoydan bir disi bir erkek ciftlestirilerek toplam 12 adet aile olusturulmustur (Sekil 3.4).
Bu bireyler 24 saatte bir yeni besiyerine aktarilarak yumurta birakmalar1 saglanmustir. 3.
aktarmanin sonunda erkek bireyler %95 ethanol igeren ependorf tiiplerine almarak
etiketlenmis ve -20°C’de saklanmistir. Her aileden meydana gelen 6 erkek yavru eseysel
olgunluga erisme yasina kadar beklenmis daha sonra %95 ethanol igeren ependorflara

alinarak etiketlenmis ve -20°C’de saklanmustir.

Incelenen 20 izosoyun belirtilen kusak sayis1 dl¢iisiinde kendileserek homojen hale gelip
gelmedikleri baba ve ogul bireylerinin iki bagimsiz morfolojik 6zellikleri i¢in kontrol
edilmistir.

Bu morfolojik 6zelliklerden birincisi viicut biiyiikliigii indeksi olarak kullanilan kanat

uzunlugu digeri ise duyu sensorii olarak goérev yapan duyu kilt sayisidir.

3.2.3.1 Kanat Uzunlugu Olciimleri

Kurulan kendilesme deneyi sonucunda elde edilen baba ve her babaya ait 6 erkek yavru
etiketlenerek %95 ethanol i¢eren ependorflara alinmis -20°C’de saklanmustir. Bu bireyler
kanat preparatlar1 gerceklestirilmek iizere derin dondurucudan alinmis ve mikroskop
altinda kanat diseksiyonlar1 gerceklestirilmistir. Kanatlar, kanadin toraks ile birlestigi
noktadan koparilarak entellan damlatilmis lam {izerine alinmig ve lamelle uygun
pozisyonda sabitlenmistir. Tiim erkek bireyler icin kanat preparatlari hazirlanarak
etiketlenmistir. Kanat fotograflar1 Leica marka mikroskoba bagli M205 C model kamera
ile dijital ortama aktarilmistir. Tiim fotograflarin ¢ekimi ayni Olgek ve biyiitmede
yapilmistir.

Elde edilen fotograflar TPS Programu (F. James Rohlf, versiyon 1.56) ile uygun formata
getirilmistir. Kanat uzunlugu longitudinal kanat damar1 ile anterior ¢apraz damar kesigme
noktasina kadar olan uzunluk olarak belirlenmis [111] (Sekil 3.2.) ve bu bdlgenin 6lglimii
TPS programu ile gergeklestirilmistir.
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Sekil 3.2. Drosophila melanogaster kanat goriintiisii.

3.2.3.2 Duyu Kih Sayimi

Drosophilidae ailesi iiyesi bireylerin toraks ve abdomen bolgelerinde bristle ad1 verilen kil
yapilar1 bulunmaktadir. Bu yapilar ayn1 zamanda duyu sensorii olarak gérev yapmaktadir.
Kurulan kendilesme deneyi sonucunda elde edilen baba ve her babaya ait 6 erkek yavru
etiketlenerek %95 ethanol i¢eren ependorflarda alinmis -20°C’de saklanmistir. Daha sonra
bu bireylerin kanat diseksiyonlar1 boliim 3.2.3.1°de anlatildig: sekilde gergeklestirilmistir.
Kanat preparatlar1 yapilmis olan bireylerin abdominal ventral bdlgelerinde bulunan 5.
sternit (Sekil 3.3.) duyu kil sayilar1 sayilmak iizere Leica marka mikroskobun altinda
incelenmeye almmustir. Baba ve erkek yavrularin abdominal 5. sternit duyu kili sayilari
sayilarak kaydedilmistir. Erkek bireylerde bulunan 6 sternitten son sternit hari¢ hepsi duyu
kili tasirken 5. sternit erkek bireylerde tespit edilmesi en kolay ve diseksiyon esnasinda
zarar gormesi ihtimali en diisiik olan sternit oldugundan sec¢ilmistir. Deney kapsaminda

erkek bireylerin 5. sternitleri 6l¢tilmiistiir.

Drosophila melanogaster

Sekil 3.3. Drosophila melanogaster abdominal bolge sternit ve duyu kili gériiniimii.
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Kendilesmenin Dogrulanmas1 Deney Diizenegi,
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Sekil 3.4. Tez kapsaminda gerceklestirilen kendilesme deney diizeneginin sematik olarak
gdsterimi.
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3.2.4 Besin Kisitlamasi

Besin  kisitlamas1  deneyleri, kritik olarak protein miktarindaki azalma ile
gerceklestirilmistir. Standart ve kisith besin, Bass ve arkadaslari’nin [48] yaptiklari, D.
melanogaster’de besin kisitlamasmin optimizasyonu calismasinda Onerdikleri standart
besiyeri ve kisith besiyeri olarak secilmistir. Buna gore Onerilen 50 gram maya igeren
besiyeri standart besin grubunu, 10 gram maya igeren besiyeri ise kisitlanmis besin

grubunu olusturmaktadir (Cizelge 3.2).

Cizelge 3.2. Standart ve kisith besiyeri bilesenleri.

Standart Kasith
Maya 5049 109
Seker 509 509
Agar 10 g 10 g
Propionik Asit 3ml 3ml
Nipajin | 30ml (%10’luk) | 30ml (%10’luk)
Su 1 litre 1 litre

3.2.5 Gelisim Siiresi Deneyi

Kendilesme deneyi sonucunda elde edilen verilerin analizlerine goére segilen 10 D.
melanogaster soyu, ile gelisim siiresi deneyi kurulmak iizere yumurtlama kaplarina
alimmistir. Yumurtlama kaplarmma %0.6’lik agarlar hazirlanmis ve agar plaklarmin ortasina
yumurtlamay1 stimiile etmek i¢in maya konulmustur. Yumurtlama periyodu olan 24 saatin
ardindan petri kaplar1 alimmis ve birincil larval (L1) donemde olan bireyler ince u¢lu pens
ile toplanmistir. Her bir izosoy i¢in toplanan larvalar standart besin igin 10 teknik tekrar,
kisith besin ortami icin 15 teknik tekrarla gerceklestirilmistir. Kisithh besin i¢in bazi
soylarda yeterli sayida birinci larval donemde birey toplanamadigindan teknik tekrar sayist
15°den diisliktiir. Hem standart hem kisith besin ortami igin tiip bagmna 20 larva besin

ortamina birakilmistir.

12 saatte bir deney tiipleri kontrol edilerek gelisim zamani bilesenleri olan; larvadan-
pupaya (L-P), pupadan-ergine (P-E), larvadan-ergine (L-E) gelisim siireleri kaydedilmistir
(Sekil 3.5).

25



Yumurta L1 L2 L3 Pupa Ergin

L-P P-E

L-E

Sekil 3.5. D. melanogaster gelisim donemlerinin gosterimi. Birincil larval donem (L1),
ikinci larval donem (L2), dgiincii larval donem (L3), pupa (P), ergin (E) olarak
gosterilmistir.

3.2.6 Hayatta Kalma Deneyi
Kendilesme deneyi sonucunda elde edilen verilerin analizlerine gore secilen 10 D.
melanogaster soyu ile hayatta kalma deneyi kurulmak {izere yumurtlama kaplarina
almmistir. Yumurtlama kaplarma %0.6’lik agarlar hazirlanmis ve agar plaklarin ortasina
yumurtlamay1 stimiile etmek i¢in maya konulmustur. Yumurtlama periyodu olan 24 saatin
ardindan petri kaplar1 alinmis ve birincil larval (L1) periyotta olan bireyler ince uclu pens
ile toplanmistir. Her bir izosoy i¢in toplanan larvalar standart besin i¢in 10 teknik tekrar,
kisith besin ortamu i¢in 15 teknik tekrarla gerceklestirilmistir. Kisitli besin ortaminda bazi
soy hatlarma ait teknik tekrar sayisi yeterli larvanin toplanamamasi nedeniyle 15’den
diistik sayidadir. Her bir tiipe 20 adet L1 bireyi besin ortamma birakilmistir. Boylece
standart besinde tek soy hatlar1 i¢in toplamda 200 L1 besin ortamma birakilirken, kisitlh
besin ortaminda ise 15 teknik tekrarla gerceklestirilen soy hatlar1 icin 300 L1 besin

ortamina birakilmistir.

Her 12 saatte yapilan kontrollerle ekilen larvalarin pupalasma ve erginlesme oranlari

hesaplanmistir.

3.2.7 Yumurta Verimi Deneyi
Kendilesme deneyi sonucunda elde edilen verilerin analizlerine gore secilen 10 D.
melanogaster soyunun yumurta verimi deneyi kurulmak iizere 50 g maya igeren standart
besiyerine yumurta birakmalar1 saglanmistir. Her izosoydan, pupadan yeni ¢ikmis olan
eslesmemis disi ve erkekler Cizelge 3.1.’de gosterilen standart ve kisitli besi ortamlarina
alimmistir. Bu islem eslesmeyi Onlemek amaciyla disi ve erkek bireyler ayri tiiplere
alinarak gergeklestirilmistir. Yumurta verimi deneyi eseysel olgunluga erisme yas1 oldugu
bilinen 3-5 giinliik bireyler ile gerceklestirilmistir. Her bir diginin yanina, ayni izosoydan

gelen 2 erkek yerlestirilmis, bdylece es seg¢imi baskisinin ortadan kaldirilmasi
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hedeflenmistir. Deneyde, her soy hatti igin 12 disi ve 24 erkek birey kullanilmistir. Her bir
eslesme tiiplindeki bireyler 24 saatte bir yeni besi ortamina alinmis ve tiipte bulunan
yumurta sayisi sayilmistir. Bir eslesme sonucu diginin ne kadar yumurta birakacagi ise 12
giin boyunca yapilan aktarimlar sonucunda her bir giine ait yumurta sayisi seklinde ifade
edilmistir.

Elde edilen veriler, soylar-aras1 ve soy-i¢i giinliilk yumurta farklarini belirlemek {izere

uygun istatistiksel modeller ¢er¢evesinde degerlendirilmistir.

3.2.8 Achk Direnci Deneyi

Kendilesme deneyi sonucunda elde edilen verilerin analizlerine gore secilen tiim soylar
Cizelge 3.1°de gosterilen standart ve kisitlt besin ortamina yumurtlatilmak tizere alinmastir.
Geligimini iki farkli besin ortaminda tamamlayan larvalar pupaya gegmis ve pupadan ¢ikan
eslesmemis disi ve erkek bireyler toplanarak ayri tiiplere alinmistir. Bireyler 3-5 giinliik
olup eseysel olgunluga ulastiklarinda kontrollii sekilde 24 saat eslestirilmistir. 24 saatin
sonunda her soy hattindan 50 disi ve 50 erkek birey ayrilarak her tiipte 10 birey olacak
sekilde %0.6’lik agar iceren tiiplere alinmistir. Boylece bireylerin gereksinimi olan nemi
alabilmeleri ancak besine ulasamamalar1 hedeflenmistir.

Her 12 saatte bir deney tiipleri kontrol edilerek 6len bireyler kaydedilmis boylece larval

donem beslenmesinin ergin donem aglik direnci iizerine etkisi 6l¢tilmiistiir.

3.3 Istatistiksel Analizler
Kendilesmenin dogrulanmasi deneyinde, 20 izosoy, her soy hattindan baba ve yavru erkek
bireyler i¢in kanat uzunlugu ve abdominal 5. sternit duyu kili say1 verileri kaydedilerek

aritmetik ortalamalar1 ve ortalamalarm standart hatalar1 hesaplanmustir.

Baba ve erkek yavru bireyler arasindaki oriintiiniin degisip degismedigini ve Oriintiide
benzerlik varsa oriintii benzerliginin 6rneklenen populasyondan gorece bagimsiz bir 6zellik
dagilimi durumuna isaret edip etmedigini belirlemek icin her populasyon i¢cin Pearson
korelasyon katsayilar1 (r) %1 anlam diizeyinde hesaplanmig ve soy hatlar1 arasi
karsilagtirmalar yapilmistir. Kanat uzunlugu ve duyu kili sayisi i¢in korelasyon katsayilari
elde edilerek 20 soy hattindan istatistiksel olarak anlamli olmayan korelasyon degerlerine
sahip 10 soy hatt1 sec¢ilmistir. Segilen bu soyhatlar1 icin besine bagl gelisim siiresi,
yasayabilirlik, yumurta verimi ve aglik direnci deneyleri yapilmistir. Tiim yasam Oykiisi

karakterleri i¢in istatistiksel analizlerde ilk 6nce normal dagilim durumlari ve varyanslarinin
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homojen olup olmadig1 kontrol edilmis, standart sapma degerleri yiiksek olan u¢ degerler
saptanarak ¢ikarilmigtir.

Gelisim siiresi deneyinde her soy hatt1 i¢in standart ve kisithh besin ortaminda larvadan
pupaya ve larvadan ergin doneme gegen siireler kaydedilerek elde edilen verilerin aritmetik
ortalamalar1 ve ortalamalarin standart hatalar1 hesaplanmistir. Kisith ve standart besin
ortamlar1 arasinda anlamli bir farklilik olup olmadigini belirlemek i¢in tek yonlii varyans

analizi (ANOVA) kullanilmistir.

Hayatta Kalma (Yasayabilirlik) deneyinde her soy hatti i¢in standart ve kisith besin
ortamina ayni sayida birincil larval donemdeki birey konulmustur. Pupasyona gegen ve
metamorfozu tamamlayip erginlesebilen birey sayilar1 kaydedilmis ve bu degerler
transforme (arcsin transformasyon) edilerek aritmetik ortalamalar1 ve ortalamalarin
standart hata degerleri hesaplanmistir. Besin tipleri arasinda anlamli bir farklilik olup

olmadigmi belirlemek i¢in tek yonlii varyans analizi (ANOVA) ger¢eklestirilmistir.

Yumurta verimi deneyinde her soy hatt1 i¢in standart ve kisithh besin ortamma bir disi
karsisinda iki erkek birey konularak 12 giin boyunca giinlik yumurta sayilar1 sayilarak
kaydedilmistir. Her soy hatt1 i¢in bu verilerin aritmetik ortalamalar1 ve ortalamalarin

standart hatalar1 hesaplanmustir.

Aclik direnci (starvation) deneyinde her soy hatti i¢in standart ve kisitli besin ortaminda
gelisimini tamamlamis olan bireyler besin igermeyen ortama alinmis ve hayatta kalma
streleri kaydedilmistir. Her soy hatt1 i¢in bu verilerin aritmetik ortalamalar1 ve
ortalamalarin standart hatalar1 hesaplanmistir. Besiyerleri arasinda anlamli bir farklilik

olup olmadigini belirlemek i¢in tek yonlii varyans analizi (ANOV A) kullanilmistir.

Dar-anlamli kalitsallik, eklemeli genetik varyansin toplam fenotipik varyansa orani olarak
tanimlanir [7]. Fenotipik varyans ise genetik varyans ve ¢evresel varyansin toplamina
esittir [85]. Her bir deney i¢in ayr1 ayr1, farkli besin gruplari i¢in yapilan tek yonlii varyans
analizinden (ANOVA) elde edilen soylar aras1 ve soy i¢i varyans bilesenleri kullanilarak
hesaplamalar gerceklestirilmistir. Varyans analiziyle elde edilen soy i¢i varyans, her soy
hattinin tek bir genotipi temsil ettigi varsayildigindan, ¢evresel varyansa (V) esit oldugu
kabul edilmektedir. Genetik varyans (Vg) ise yine ANOVA ile hesaplanan varyans
bilesenleri kullanilarak, soylar arasi varyans ve soy i¢i varyans farkinin birey sayisina
boliinmesiyle (Ve=(Vp-Vw)/ n) elde edilmektedir. Kendilesmis soylarda genetik varyans Vg

= 2 X F x Va olarak tanimlanir [7]. F, kendilesme katsayisidir ve bu deneyde kullanilan
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soylarin yeterince kendilesmis oldugu kendilesme deneyi ile sinandigindan F, 1’e esittir.
Bu sebeple eklemeli genetik varyans (VA), genetik varyansin yarisina esit olur (Va= Vg /
2). Dar-anlamli kalitsallik degeri eklemeli genetik varyansin fenotipik varyansa orani
(h*=ValVp) olarak hesaplanmistir. Fenotipik varyans genotipik varyans ve g¢evresel
varyansin toplami oldugundan, eklemeli genetik varyansin genotipik varyans ve c¢evresel

varyansin toplamia orani seklinde (4?= Va / Ve+Vg) hesaplanmustir.

Gelisim siiresi, yasayabilirlik, yaumurta verimi ve aglik direnci deneylerinde yiiksek sapma
gosteren soy hatlar1 ¢ikarilarak, standart ve kisith besin ortaminda kalitsallik degerleri

hesaplanmistir ve kalitsalliga ait standart hata degerleri elde edilmistir.

Vo= (Vp-Vu) /N (3.1)
Ve=2XxFxVa F=1 Va= Vg /2 (3.2)
Ve=Vy (3.3)
h2=ValVe — h?=ValVe+Ve (3.4)
S.H. T=n(soy) x R (replika) X=16 x 24T  S.H.=VX/T (3.5)

Evrimlesebilirlik, populasyonlarin dogal se¢ilim ya da eseysel sec¢ilime cevap verebilme
potansiyeli olarak tanimlanir. Bu da 6zelligin ifadesinin altinda yatan eklemeli genetik
varyasyon miktariyla iligkilidir [112]. Houle’un Onerdigi eklemeli genetik varyasyon
katsayis1 (CVa) evrimlesebilirligin standardize edilmis dl¢iimlerinden yola ¢ikarak farkli
Ozellikler arasinda karsilastirma yapmay1 saglar. CVa, eklemeli genetik varyasyonun kare
kokiiniin  6zelligin fenotipik ortalamasina boliinmesiyle elde edilir (Esitlik 3.6).
Evrimlesebilirligin bir diger standardize edilmis 6l¢iisii de e, (eski literatiirde: |a) olarak
tanimlanir ve eklemeli genetik varyasyon katsayisinin karesine (CVa?) esittir (Esitlik 3.7).
CVa Ve e, birbirleriyle iliskili olmalarina ragmen farkli niceliklerdir [112]. e, segilimin
giicii altinda beklenen oransal degisim olarak yorumlanabilir ve bu sebeple de

evrimlesebilirligin 6lgiisii olarak e,’nin kullanilmasi tercih edilir [113].

—
v, — L4
A X
(3.6)
e, = CVa2 x 100 (3.7)
u
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4. BULGULAR

4.1 Kendilesmenin Test Edilmesi

Tezin temel amaci, bir gevresel stres olarak besin kisitlamasmin bazi nemli yagam 6ykiisii
karakterlerinin kalitsalligina etkisinin arastirilmasidir. Kalitsalliklar1 hesaplamak igin tercih
edilen yontem geregi, kullanilan soy hatlarmin kendi ig¢inde genetik olarak homojen
oldugunu gostermek Onemlidir. Tam kendilesmenin diizeyini 6lgmek icin birbirinden
bagimsiz iki morfolojik 6zellik kullanilmistir. Bunlardan ilki, kanat uzunlugu, ikincisi ise,
norosensor islevi goren duyu kili sayisidir. Secilen her iki morfolojik karakterin, baba ve

yavrudol (ogul) arasindaki fenotipik korelasyonlar1 incelenmistir.

Bu ¢ergevede gergeklestirilen deneylerin sonuglarinda elde edilen degerlerle korelasyon
analizi gerceklestirilmistir. Yapilan Pearson korelasyon testi ile her soy hatti i¢in her iki

karakterin korelasyon katsayilar1 Cizelge 4.1.’de verilmektedir.
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Cizelge 4.1 Her izosoy hatt1 i¢in baba ve erkek yavru kanat uzunluklarmma ve duyu kil
sayilarina ait korelasyon katsayilari ().

Soy Hatt1 Kanat Uzunlugu (r) Duyu kih Sayisi (r)
103 0,175 0,122
105 0,174 0,273
109 0,022 - 0,317
113 0,721* -0,263
120 -0,071 - 0,185
126 - 0,091 0,391
135 0,476 0,003
203 0,557* 0,669*
210 0,141 - 0,166
214 0,441 0,228
225 0,291 - 0,485
228 -0,061 - 0,355
229 0,102 0,222
231 0,497 - 0,247
234 0,383 - 0,355
301 - 0,269 - 0,285
309 0,144 0,590*
403 0,374 - 0,091
406 0,465 0,144
407 0,250 - 0,163

* p<0,05

Erkek ata ile erkek yavru birey arasindaki Ozellik g¢akisma diizeyi Olglildiigiinde,
kendilesme yeteri kadar gerceklesmisse, istatistiksel olarak anlamli olmayan korelasyon
katsayilarinin bulunmasi beklenir; bu durum, soy-i¢i fenotipik varyasyonun sebebinin
genetik olmayip, ¢evresel oldugu anlamina gelir ki bu da soy i¢indeki bireyleri birbirinden
farkli kilan genetik faktorlerin bulunmadigi, bir baska deyisle soyun tamamen homojen

hale geldiginin bir gostergesidir [114].

Buna gore izosoy hatlarindan hem kanat hem duyu kili sayisi igin istatistiksel olarak
anlamli olmayan 10 soy hatt1 secilmistir. Secilen izosoy hatlar1 Cizelge 4.6.’de
gosterilmektedir. Bir tek 113 kodlu soy hatti, tek 0Ozellik icin anlamli korelasyon
gostermesine ragmen diger S0y hatlar1 kendilesme ¢okiintiisiine bagli olarak diisiik yumurta

verimi ve hayatta kalma oran1 gdsterdiginden deney kapsamina alinmustur.
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Cizelge 4.2. Kendilesme deneyi sonrasi secilen 10 soy hattinin korelasyon katsayilari (r).

* Bu deney sonrasinda soy hatlari ilk siitunda verildigi sekilde kodlanmuistir.

' Kanat Uzunlugu  Duyu Kil1 Sayisi
Izosoy Hattr* r r
1| 103 0,175 0,122
2 113 0,721 -0,263
3| 126 -0,091 0,391
4] 135 0,476 0,003
5 210 0,141 -0,166
6| 214 0,441 -0,228
7| 225 0,291 -0,485
8| 234 0,383 -0,355
9| 301 -0,269 -0,285
10| 407 0,250 -0,163

4.2 Yasam Oykiisii Karakterlerinin Ol¢iilmesi
4.2.1 Gelisim Siiresi

Gelisim siiresi deneyi, kendilesme deneyi sonucunda elde edilen verilerin analizlerine gore

secilen 10 D. melanogaster soyu ile gergeklestirilmistir (Cizelge 4.2). Bu 10 izosoyun

kisith ve standart besin ortaminda larvadan pupaya (L-P), pupadan ergine (P-E) ve

larvadan ergine (L-E) gelisim siirelerine ait veriler Cizelge 4.3. ve Cizelge 4.4.°de

gosterilmektedir.

Cizelge 4.3. Standart besinde her soy hattina ait larvadan pupaya (L-P), pupadan ergine (P-
E) ve larvadan ergine (L-E) ortalama (x) gelisim siireleri (Saat) + standart hata degerleri
(S.H.) ve varyasyon Katsayilarmi (CV) gosteren gizelge.

Soy _ L-P P-E L-E
Hawr | RePIKA )N x+S.H. CcVv x+S.H. CcVv x+S.H. cVv
1 10 147 | 118,34+281 7,53 102,05+1,97 6,11 220,39+3,49 5,02
2 10 107 | 130,71+548 13,28 101,01 +1,81 5,69 231,72+5,89 8,04
3 10 143 | 121,94+2,07 5,39 95,40+ 1,72 570 217,34+2,64 3,85
4 10 110 | 129,81 +3,10 7,56 101,16 +1,29 4,05 230,98+229 3,14
5 10 70 | 11520+3,33 9,15 98,04 +2,23 7,21  213,24+3,00 4,45
6 10 132 | 110,58 +2,67 7,66 95,99 + 0,85 2,81 206,58+2,87 4,41
7 10 111 | 11547+245 6,73 96,38 + 1,82 6,00 211,75+2,95 441
8 10 121 | 119,15+446 11,86 95,46+ 1,68 559 214,61+4,86 7,17
9 10 133 | 116,64 +2,14 5,82 93,88 + 1,00 3,40 210,52+2,05 3,08
10 10 148 | 114,81+230 6,35 101,10+0,78 2,46 21591+2,68 3,93
Toplam| 100 [1222] 11925+1,16 976 98,05+055 571 217,30+ 131 6,04
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Cizelge 4.4. Kisitl besinde her soy hattina ait larvadan pupaya (L-P), pupadan ergine (P-E)
ve larvadan ergine (L-E) ortalama (x) gelisim siireleri (saat) + standart hata degerleri
(S.H.) ve varyasyon katsayilarin1 (CV) gdsteren ¢izelge.

SOY | e L-P P-E L-E
Hawy | REPUKE| N x+S.H. cVv x+S.H. cVv x+S.H. cVv
1 14 | 206 | 12931+1,96 569 103,12+1,02 3,71 232,43+248 4,00

2 15 | 180 | 147,53+323 849 10544+121 447 252,98+3,18 4,88

3 15 | 190 | 150,66 +1,05 2,72 108,05+1,02 3,69 258,72+1,52 2,28

4 15 | 169 | 139.46+1,80 5,00 105,02+1,11 4,12 24448+236 3,74

5 15 | 182 | 131,37+1.41 4,17 103,28+1,08 4,05 234,66+2,07 3,42

6 6 56 | 126,10+4,02 7,81 102,06+2,13 513 228,16+2,66 2,86

7 15 | 149 | 138,79+257 7,19 105,94+1,08 3,96 244,74+281 4,45

8 15 | 144 | 138,65+248 6,95 99,79+121 4,70 238,44+288 4,69

9 12 95 | 134,16+3,40 8,79 106,09+ 1,95 6,39 240,26+3,90 5,63

10 15 | 170 | 12536+123 3,81 107,28+1,02 3,72 232,64+1,49 249
Toplam | 137 [1541| 136,89+0,98 842 10475+043 480 241,00+1,10 5,37

@nd&ﬂ Besin \

Y L1 L2 L3 Prepupa Pupa Ergmn
- w = 7 dID ap T
C—I—T1T—

Kisith Besin
Y L1 L2 L3 Prepupa Pupa  Ergin
o == v g <D 1D Fe
C 1 | I J

\ Gelisim Siiresi /

Sekil 4.1. Besin tipine bagli olarak gelisim siiresi gosterimi [46].

Gelisim siiresi deneyi sonucunda elde edilen veriler, tiim soy hatlar1 i¢in kisith besin
ortaminda gelisen bireylerin gelisim siliresinin standart besiyerinde gelisen bireylere gore
daha uzun oldugunu géstermistir. D. melanogaster’de pupasyona ge¢mek i¢in larvanin
ulagmas1 gereken kritik viicut biiyiikliigliniin en 6nemli kosulu beslenmedir. Cizelge 4.3. ve
4.4 °de goriildiigl tizere gelisim siiresi kisitli besin ortaminda 6zellikle larvadan pupaya

gecis siiresini uzatmaktadir (Sekil 4.1).

33




Besin Grubu

[ kis1th Besin

300 M Standart Besin

wHW

*h whw wHE

whw wHW *,2, — whk

200

L-E Geligim Siiresi (Saat)

=

=}

=]
1

o—

Soy Hatt1
Sekil 4.2. Kisith ve standart besiyerinde larvadan ergine ortalama gelisim siireleri (saat)
ve %95 giiven araliklari. (* p<0,05; ** p <0,01; *** p<0,001)

Gelisim siiresi deneyi sonucu elde edilen verilere bakildiginda besin tipine bagh olarak
artan gelisim siiresinin 6zellikle larvadan pupaya gegiste 6nem kazandig1 goriilmektedir.
Larvadan pupasyona kadar gegen siire besin tipine gore degiskenlik géstermekte ve artan
besinle birlikte kisalmaktadir. Bu durum larvanin kritik viicut biiyiikliigline ulagsmadan
pupasyona gecememesi ile iligkilidir [46]. Larva kritik viicut biiyiikliigiine ulasana kadar
beslenme davranisini devam ettirmekte bdylece kisitli besin ortaminda ihtiyaci olan yeterli
miktarda proteine erigimi azaldigindan beslenme davranigi biiyiime oranini dolayisi ile

gelisim siiresini etkileyerek arttirmaktadir.

Bu gecikme siiresi pupasyon siiresinde bir miktar tamponlanma egiliminde olsa da genel
olarak metamorfozun tamamlanarak ergin birey durumuna gecis kisitli besinde standart
besine oranla daha uzun siirmektedir. Birinci soy hatti disindaki tiim soy hatlarinda
standart ve kisith besin ortaminda gelisim siiresi farki istatistiksel olarak anlamlidir (Sekil
4.2). Ayni zamanda her besin tipi igin soy hatlar1 arasinda yapilan ANOVA testi sonuglari
tim gelisim donemleri i¢in soy hatlar1 arasinda istatistiksel olarak anlamli farklarin
oldugunu gostermistir (p<0,01). Bu durum her soy hattinin kendine 6zgiil genetik alt

yapisinin bir sonucu olarak karsimiza ¢ikmaktadir.
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Gelisim donemleri i¢in gelisim siiresi varyasyon katsayilarma bakildiginda, larvadan
pupaya gelisim siiresine ait varyasyon katsayisinin her iki besin ortaminda da pupadan
ergine olan gelisim siiresi varyasyon katsayisina gore yiiksek oldugu gosterilmistir
(Cizelge 4.3 ve 4.4). Bu durum temelde larvadan ergine kadar olan varyasyonu olusturan
gelisim doneminin larvadan pupaya kadar olan gelisim siiresi olduguna isaret etmektedir.
Iki besin ortami igin ise gelisim dénemleri varyasyon katsayilar1 tek tek ele alindiginda
standart ve kisitli besin ortami i¢in biiyilik bir farkin olmadig1 gosterilmistir (Cizelge 4.3 ve
4.4).

4.2.2 Hayatta Kalma Basarisi
Geligim siiresi deneyinden elde edilen verilerle kisithi ve standart besin ortamina ekilen
larvalardan pupasyona gegen ve metamorfozu tamamlayarak ergin birey haline gelen
bireylerin sayis1 hesaplanmistir. Daha sonra bu veriler transforme edilerek analiz
edilmistir. Cizelge 4.5 ve 4.6’da sirasi ile standart ve kisith besiyerinde larvadan pupaya ve

pupadan ergine ylizde hayatta kalma degerleri ve varyasyon katsayilar1 verilmektedir.

Cizelge 4.5. Standart besin ortaminda larvadan pupaya ve pupadan ergine hayatta kalma
yiizdeleri, standart hata (S.H.) degerleri ve varyasyon katsayilar1 (CV).

Standart Besin

Hayatta Kalma L-P P-E

Soy Hatt1 | Replika| N Yiizde + S.H. CcVv N Yiizde £ S.H. CcVv
1 10 147 73,50+4,48 18,44 133 91,30+2,60 9,01
2 10 107 53,50+7,11 42,04 100 90,62+3,91 13,65
3 10 143 71,50+5,05 22,37 127 89,19+3,84 13,62
4 10 110 55,00+4,83 27,77 92 84,58+4,05 15,17
5 10 70 35,00+6,83 61,72 63 92,82+4,80 16,36
6 10 132 66,00+5,09 24,43 124 93,75+1,79 6,04
7 10 111 55,50+3,53 20,12 102 89,84+4,26 14,99
8 10 121 60,50+4,11 21,50 81 66,7549,17 43,49
9 10 133 66,50+4,28 20,38 122 91,86+3,26 11,26
10 10 148 74,00+5,41 23,14 145 97,67+1,57 5,10

Toplam | 100 1222 61,10+1,93 31,63 1089 88,83+1,55 17,52
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Cizelge 4.6. Kisithh besin ortaminda larvadan pupaya ve pupadan ergine hayatta kalma
yiizdeleri ve standart hata (S.H.) degerleri ve varyasyon katsayilar1 (CV).

Kisith Besin
Hayatta Kalma L-P P-E
Soy | Replika| N Yiizde + S.H. CVv N Yiizde + S.H. 3V
1 14 206 73,57+4,87 24,78 201 97,94+0,77 2,97
2 15 180 60,00+4,14 26,73 163 93,12+3,81 15,88
3 15 190 63,33+3,86 23,62 187 98,15+1,39 5,50
4 15 169 56,33+3,06 21,08 165 97,80+0,98 3,89
5 15 182 60,66+4,07 26,04 163 90,53+2,72 9,72
6 6 56 46,66+5,57 29,28 56 100,00+0,00 0,00
7 15 149 49,66+2,90 22,66 145 96,77+1,89 7,59
8 15 144 48,00+4,10 33,13 137 95,81+1,97 7,97
9 12 95 39,58+4,05 35,51 95 100,00+0,00 0,00
10 15 170 56,66+4,43 30,32 163 96,59+1,70 6,83
Toplam | 137 | 1541 56,24+1,46 30,53 1475 96,37+0,65 8,00
a) b)
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Sekil 4.3. Soy hatlarinin standart ve kisitl ortamda a) larvadan pupaya, b) pupadan ergine

yasayabilirlik verileri. (* p<0,05; ** p <0,01; *** p<0,001)

Yapilan analizler sonucunda kisitli besin ortaminda larvadan pupaya gecisin standart besin

ortamina gore daha diisiikk oldugu, ancak kisith besin ortaminda pupasyona gegebilen

bireylerin pupasyonu tamamlayarak ergin birey haline gelme oranmin standart besine gore

daha yiiksek oldugu goriilmustiir (Sekil 4.3).

Elde edilen veriler degerlendirildiginde genel bir 6riintii olarak larvadan pupaya hayatta

kalma degerlerinin pupadan ergine hayatta kalma degerlerine gore ¢cok daha diisiik oldugu
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goriilmektedir. Bu durum seg¢ilim baskisinin en yogun oldugu donemin larval donem
olduguna isaret etmektedir (Cizelge 4.5 ve 4.6). Larvadan pupaya ge¢me degeri tiim soy
hatlar1 i¢in standart besinde ortalama %61,10 olarak elde edilirken kisitli besin ortaminda
%56,24’dir. Bu da yaklasik olarak larvalarin yarisinin segilerek hayatta kalmay1
basarabildigini gostermektedir. Pupasyonu tamamlayarak ergin hale gelebilme degeri ise
soy hatlar1 i¢in ortalama olarak; standart besinde %88,83 ve kisitli besinde %96,37 gibi
yiikksek ylizdelerle temsil edilmektedir. Larvadan pupaya geg¢me yiizdesi standart
besiyerinde gorece daha yiiksek iken kisitli besiyerinde ise pupadan ergine yasayabilirligin
yiiksek oldugu goriilmektedir (Sekil 4.3).

Hayatta kalabilme ylizdelerinin varyasyon katsayr degerleri incelendiginde her iki
besiyerinde de larvadan pupaya yasayabilirligin varyasyon katsayisinin, pupadan ergine
olan varyasyon katsayisindan daha yiiksek oldugu ortaya konmustur. Bu durum pupasyon
oncesi gelisim doneminin yiiksek varyasyona sahip oldugu ve hayatta kalabilme basarisi
acisinda kritik 6oneme sahip oldugunun bir gostergesidir. Ayn1 zamanda iki besiyerinde de
larvadan pupaya hayatta kalma varyasyon katsayilari benzer degerlere sahiptir (Cizelge 4.5
ve 4.6). Pupadan ergine yasayabilirlik varyasyon katsayisi ise standart besiyerinde kisitl
besiyerine gore ¢ok daha yiiksektir (Cizelge 4.5 ve 4.6). Bu durum kisitli besiyerinde

pupasyona gegebilen bireylerin yliksek oranda ergin birey haline gegmesi ile iligkilidir.

4.2.3 Disi Yumurta Verimi
Onemli bir yasam 6ykiisii karakteri olan yumurta veriminin bir stres faktdrii olarak segilen
besin kisitlamasia bagli olarak genetik ve gevresel varyanslarinin hesaplanmasi amaciyla
secilen 10 D. melanogaster soyu kullanilmistir. Yumurta verimi deneyinde hem standart
hem de kisitli besiyerinde her bir disi birey iki erkek birey ile birlikte tiiplere alinmis ve 12
giin boyunca disiye ait yumurta sayimlar1 gergeklestirilmistir. Standart ve kisitli besin
ortaminda her soy hattindan 12 disiye ait yumurta verimi ortalama, standart hata ve

varyasyon katsay1 degerleri Cizelge 4.7°de verilmistir.
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Cizelge 4.7. Standart ve kisitlt besin ortaminda her soy hattina ait disilerin giinliik yumurta
veriminin ortalama (x), standart hata (S.H.) degerleri ve varyasyon katsayis1 (CV).

Standart Besin Kisith Besin
SoyHati N x+S.H. aY SoyHatti N x £S.H. CVv
1 12 55,83+9,18 57,88 1 12 8,75+5,45 43,08
2 12 51,83+5,47 33,74 2 12 4,17+1,53 62,58
3 12 46,50+7,69 14,60 3 12 3,67+1,44 82,40
4 12 76,42+15,15 23,20 4 12 6,00+1,44 76,92
5 12 52,00+8,10 52,56 5 12 7,17+4,70 49,91
6 12 86,92+14,56 34,23 6 12 16,58+7,69 42,45
7 12 58,58+8,40 25,24 7 12 13,75+7,14 49,72
8 12 59,42+8,46 16,30 8 12 5,58+2,80 62,53
9 12 28,33+5,27 56,69 9 12 9,00+2,89 30,48
10 12 28,92+3,62 37,55 10 12 4,50+2,42 42,36
Toplam 120 54,4743,24 44,07 Toplam 120 7,91+1,39 64,22

Yumurta verimi deneyi verilerine bakildiginda disinin ireme basarisinin besin stresinden
yiiksek oranda etkilendigi, eger ortamda yeteri miktarda besin yoksa enerjisini koruma
egiliminde olup yumurta liretimine yatirim yapmadigir goriilmektedir. Ayni soy hattinin
azalan protein miktarma bagli olarak yumurta iretimindeki diisiisii kritik diizeyde

olmaktadir (Cizelge 4.7).
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Sekil 4.4. Standart besi ortaminda 10 soy hattina ait disilerin ortalama yumurta veriminin
12 giinliik gosterimi.
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Sekil 4.5. Kisitli besi ortaminda 10 soy hattina ait disilerin yumurta veriminin ortalama 12
giinliik gosterimi.
Yumurta veriminin standart besin ortaminda soy hattma 06zgii cevap olusturdugu
goriilmiistiir. Kisith besin ortaminda ise aniden bir besin stresi ile kars1 karsiya gelmenin
beklenen bir sonucu olarak ilk giin tiim soy hatlarinda yiiksek yumurta verimi gézlenmistir.
Bu durum 2. giin diisme egilimine girmesine ragmen 3. glin artig gostermistir. 3. giiniin

sonrasinda ise yaklasik tiim soy hatlarinda yiiksek diisiis gerceklesmistir (Sekil 4.6).

Standart ve kisith besin arasindaki fark karsilastirildiginda soy hatlar1 arasinda besin
kisitlanmasindan yumurta verimi acisindan en ¢ok etkilenen soy hatt1 3. ve 4. soy hatlar1
olmustur. Bu soy hatlarmin standart ve kisith besinde trettikleri giinliik ortalama yumurta
fark1 %92’yi bulmaktadir. Besin stresinden en az etkilenen soy hatt1 ise zaten standart
besin ortaminda da diisiilk yumurta tiretimine sahip 9. soy hattidir. Bu soy hattinin standart

ve kisitl besinde iirettigi glinliik yumurta sayis1 arasindaki fark %68,24 oranindadir.

Disi yumurta verimi i¢in varyasyon katsayilar1 incelendiginde (Cizelge 4.7) kisith besin

ortaminda varyasyon katsayisinin standart besine gore daha yiiksek oldugu goriilmektedir.
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4.2.4 Achk Direnci

Diger bir 6nemli yasam Oykiisti karakteri olan aclik direnci kendilesme deneyi sonucunda
elde edilen verilerin analizlerine gore segilen 10 soy hatti ile gerceklestirilmistir. Kisith ile
standart ortamda gelisimini tamamlamis olan ergin bireyler susuz kalmalar1 engellenecek
ve sadece besin yoksunlugu ¢ekecekleri agar ortamima konulmus ve hayatta kalma siireleri

kaydedilmistir.

Daha 6nce yapilmis olan aglik direnci ¢alismalari ile bu yasam Oykiisii karakterinin ciddi
bir eseysel dimorfizm gosterdigi bilinmektedir. A¢lik direncinin viicut yag orani ile iliskili
oldugu buna bagl olarak disilerin a¢higa daha yiiksek direng gosterdikleri ortaya
konmustur [81]. Elde ettigimiz veriler de bu bilgiyi destekler niteliktedir. Ozellikle standart
besin ortamimda gelisimini tamamlamig bireylerde tiim soy hatlar1 ortalamalarina
bakildiginda disilerin erkeklere oranla agliga neredeyse iki kat daha direngli oldugu
goriilmektedir (Cizelge 4.8). Aymi sekilde kisitli besin ortaminda gelisimini tamamlamis

disilerin de erkeklere gore daha direngli oldugu ortaya konmustur (Cizelge 4.9).

Cizelge 4.8. Standart besin ortaminda gelisimini tamamlamis disi ve erkek bireylerin saat
olarak aglik direnci ortalamalar1 (x), standart hata (S.H.) degerleri ve varyasyon katsayilar1
(CV)

Standart Besin - Erkek Bireyler Standart Besin - Disi Bireyler

Soy Hattt N x+ S.H. CVv Soy Hatt1 N x+S.H. CVv
1 61 58,94+1,54 20,49 1 58 88,03+2,93 25,42
2 57  40,93+1,42 26,29 2 58 76,34+2,92 29,14
3 45  31,33+1,20 25,78 3 39 87,69+4,49 32,04
4 39  43,07+1,93 28,02 4 27 87,77+3,45 20,43
5 48  46,63+3,53 52,51 5 48 85,25+5,15 41,93
6 38 49,73+2.40 29,80 6 50 89,04+2,71 21,58
7 50  42,60+2,30 21,72 7 49 69,3042,17 22,01
8 58  36,72+1,61 33,54 8 50 76,20+2,84 26,44
9 50  39,24+1,45 26,25 9 50 69,2443,84 39,31
10 50  48,96+1,63 23,54 10 49 84,48+2.76 22,91

Toplam 496  43,98+0,67 34,35 Toplam 478 80,91+1,11 30,22
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Cizelge 4.9. Kisith besin ortaminda gelisimini tamamlamis disi ve erkek bireylerin saat

olarak aglik direnci ortalamalari (x), standart hata (S.H.) degerleri ve varyasyon katsayilari
(CV)

Kisith Besin - Erkek Bireyler Kisith Besin - Disi Bireyler

Soy N x+S.H. cVv Soy N x +S.H. cVv
1 22 59,45+3,32 26,23 1 30 86,40+4,49 28,52
2 47 46,34+1,47 21,88 2 48 58,75+3,38 39,91
3 53 60,33+2,18 26,34 3 53 106,07+5,31 36,45
4 55 57,05+2,68 34,87 4 40 75,90+4,48 37,36
5 36 36,66+2,10 34,50 5 50 52,08+2,48 33,68
6 38 55,57+3,36 37,29 6 51 65,76+3,73 40,55
7 45 50,80+2,70 35,75 7 43 64,60+3,27 33,23
8 52 74,76+2,98 38,42 8 35 87,94+7,00 47,21
9 53 63,50+5,43 62,27 9 35 74,91+5,00 39,49
10 45 43,60+2,43 37,39 10 51 66,94+3,55 37,92
Toplam 446 55,50+1,15 43,88 |Toplam 436 73,21+1,54 44,13

Larval donem beslenmesinin ergin donem stres direncinde etkili olabilecegi farkl
caligmalarda da gosterilmektedir [82]. Yaptigimiz ¢alisma da bu bilgiyi pekistirmektedir.
Ozellikle erkeklerde genel bir driintii olarak, gelisimini kisith besin ortaminda tamamlamis
olan bireyler agliga daha fazla diren¢ gostermektedirler (Sekil 4.6.a). Bu durum dogal
secilimin bir sonucu olarak larval donemde besin stresi altinda gelisimini tamamlayarak
hayatta kalmayir basaran bireylerin ac¢hga daha direngli olmasit seklinde
aciklanabilmektedir. Ayrica iki soy hatt1 disinda tiim soy hatlarinda kisith besin ve standart
besinde gelisimini tamamlamis erkek bireylerin agliga direng degerleri arasindaki fark
istatistiksel olarak anlamlidir (Sekil 4.6.a). Sekil 4.7.b’de gorildigi gibi disiler i¢in genel
egilimden bahsetmek zor olamasina ragmen 4 soy hatti i¢in standart besinde gelisimini
tamamlamig bireylerin aclik direncinin daha yiiksek oldugu ve iki besin arasindaki farkin

istatistiksel olarak anlamli oldugu gdsterilmistir (p<0,001) (Sekil 4.6. b).
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Sekil 4.6. a) Gelisimini kisith ve standart besinde gecirmis erkek bireylerin ortalama aglik
direnci gosterimi (saat olarak). b) Gelisimini kisith ve standart besinde ge¢irmis disi
bireylerin ortalama aclik direnci gosterimi (saat olarak). (* p<0,05; ** p <0,01; *** p<0,001)

Soy hatlar1 arasinda gelisim déonemi beslenmesinin hem disi hem erkek bireyler i¢in en az
etki ettigi soy hatt1 1. izosoy olarak gosterilmektedir. Oyle ki bu soy hattma ait erkek
bireylerin verileri Sekil 4.7.a’da ¢akismaktadir. Bu soy hattinda azalan protein miktarinda
gelisimi tamamlamis olmak ergin donem aclik direnci iizerine neredeyse hi¢ etki

etmemektedir (Sekil 4.7.a). Bu soy hatt1 ayn1 zamanda besin kisitlamasinin gelisim siiresi
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tizerinde istatistiksel olarak anlamli bir fark yaratmadigi bir soy hatti olarak karsimiza
cikmaktadir (Sekil 4.2). Gelisim siiresi ve aglik direnci arasinda var olan iliski, birbirinden
bagimsiz olarak Chippindale (1996) ve Harsh (1999) tarafindan yapilan ¢alismalar ile
gosterilmistir [80, 83]. Bu ¢alismalar1 destekler nitelikte, erkek bireylerde kisitli ve standart
besinde gelisimini tamamlamis bireyler arasindaki aglik direnci farki en yiiksek olan soy
hatlarindan biri olan 3. soy hattinin ayn1 zamanda gelisim siiresi verileri de kisitlt ve
standart durumda farki en yiiksek olan izosoy hattidir (Sekil 4.2, Sekil 4.7) . Bu veriler
1s518inda, ergin oncesi beslenmesinin hem gelisim siiresi hem ergin donem aclik direnci

iizerinde benzer Oriintiiler gosterebildigini sdylemek miimkiindiir.

Ayni zamanda elde edilen varyasyon katsayilar1 incelendiginde besin gruplar iginde disi
ve erkek bireylerin varyasyon katsayilar1 benzer oldugu goriilmiistiir. Ancak besin tipleri
karsilagtirildiginda hem disi hem erkek bireyler icini kisith besin ortaminda gelismis
bireylerin aclik direnci varyasyon katsayilarinin standart ortamda gelismis bireylerin aglik
direnci varyasyon katsayilarina gore daha yliksek oldugu gosterilmistir (Cizelge 4.8. ve

Cizelge 4.9).

4.3 Yasam Oykiisii Karakterlerinin Dar Anlamh Kahtsalliklar

Kendilesme deneyi sonrasi segilen 10 izosoy kullanilarak iki besin grubu ile yapilan
gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, yumurta verimi ve aglik direnci deneyleri sonucunda
elde edilen veriler kullanilarak her karakter igin dar anlamli kalitsallik degerleri
hesaplanmistir. Secilen bu yasam Oykiisii karakterlerinin standart ve kisitlanmis besin

ortaminda elde edilen varyans bilesenleri Cizelge 4.10 - 4.13’de verilmistir.
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Cizelge 4.10. Gelisim siiresi dar-anlamli kalitsallik hesaplamasinda kullanilan varyans
bilesenlerinin elde edildigi ANOVA sonuglar1.

Kareler Serbestlik Ortalama
Toplam Derecesi Kare
Gelisim Siiresi
Standart Diet:
Larva-Pupa
Soylar Arasi 2367,671 7 338,239
Soy Ici 5051,983 72 70,166
Pupa-Ergin
Soylar Arasi 818,312 9 90,924
Soy Ici 2283,094 90 25,368
Larva-Ergin
Soylar Arasi 3895,180 7 556,454
Soy Ici 5574,037 72 77,417
Kisith Diet:
Larva-Pupa
Soylar Arasi 8786,038 9 976,226
Soy l¢i 9270,842 127 72,999
Pupa-Ergin
Soylar Arasi 792,635 9 88,071
Soy I¢i 2653,406 127 20,893
Larva-Ergin
Soylar Arasi 10966,17 9 1218,483
Soy l¢i 11928,41 127 93,925

Cizelge 4.11. Hayatta kalma dar-anlamli kalitsallik hesaplamasinda kullanilan varyans
bilesenlerinin elde edildigi ANOV A sonuglari.

Kareler Serbestlik Ortalama
Toplanm  Derecesi Kare
Hayatta Kalma
Standart Diet:
Larva-Pupa
Soylar Arasi 2,240 9 0,249
Soy Ici 5,197 90 0,058
Pupa-Ergin
Soylar Arasi 2,388 9 0,265
Soy Ici 9,958 90 0,051
Kisith Diet:
Larva-Pupa
Soylar Arasi 2,130 9 0,237
Soy I¢i 5,808 127 0,046
Pupa-Ergin
Soylar Arasi 1,186 9 0,132
Soy l¢i 6,555 127 0,052
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Cizelge 4.12. Disi yumurta verimi dar-anlamli kalitsallik hesaplamasinda kullanilan
varyans bilesenlerinin elde edildigi ANOVA sonuglari.

Kareler Serbestlik Ortalama
Toplan Derecesi Kare
Disi Yumurta Verimi
Standart Diet:
12 giin
Soylar Arasi 212,035 9 23,559
Soy Ici 303,482 99 3,065
ik 6 Giin
Soylar Arasi 185,750 9 20,639
Soy Ici 339,109 102 3,325
Son 6 Giin
Soylar Arasi 226,666 9 25,185
Soy l¢i 631,947 99 6,383
ik 3 Giin
Soylar Arasi 139,811 9 15,535
Soy l¢i 590,406 102 5,788
Son 9 Giin
Soylar Arasi 243,714 9 27,079
Soy I¢i 442,011 100 4,420
Kisith Diet:
12 giin
Soylar Arasi 10,860 9 1,207
Soy Ici 16,798 92 0,183
ik 6 Giin
Soylar Arasi 32,185 9 3,576
Soy Ici 60,578 91 0,666
Son 6 Giin
Soylar Arasi 2,064 9 0,229
Soy Ici 5,115 87 0,059
ik 3 Giin
Soylar Arasi 78,557 9 8,729
Soy i¢i 244,909 91 2,691
Son 9 Giin
Soylar Arasi 2,487 9 0,276
Soy I¢i 8,589 90 0,095
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Cizelge 4.13. Aglik direnci dar-anlamli kalitsallik hesaplamasinda kullanilan varyans
bilesenlerinin elde edildigi ANOVA sonuglar.

Kareler Serbestlik Ortalama
Toplam Derecesi Kare
Achk Direnci
Standart Diet:
Erkek
Soylar Arasi 2788,085 8 348,511
Soy Ici 697,749 36 19,382
Disi
Soylar Arasi 2627,900 8 328,487
Soy Ici 1475,934 35 42,170
Kisith Diet:
Erkek
Soylar Arasi 4676,916 8 584,615
Soy l¢i 2330,744 32 72,836
Disi
Soylar Arasi 9005,785 8 1125,723
Soy l¢i 7818,776 32 244,337

Boliim 3’de verildigi iizere 3.1. esitligi kullanilarak bu karakterlerden elde edilen varyans
bilesenleri ile genetik varyans (V) elde edilmistir. Esitlik 3.2 kullanilarak eklemeli genetik
varyans (Va) hesaplanmistir. Soy i¢i varyansin (V) cevresel varyansa (Vg) esit oldugu
kabul edilmektedir (Esitlik 3.3). Esitlik 3.4. kullanilarak elde edilen verilerle dar anlamli
kalitsalliklar1 (42) hesaplanmistir (Cizelge 4.14- 4.17)

Cizelge 4.14. Standart ve kisith besin ortaminda larvadan pupaya, pupadan ergine ve
larvadan ergine gelisim siirelerinin varyans komponentleri, kalitsallik degerleri, eklemeli
genetik varyasyon katsayisi ve evrimlesebilirlik degerleri.

Gelisim Siiresi
% %

Ve Va Ve Vp h? CVa eu
Standart Diet
Larva-Pupa 26,81 13,40 70,17 96,98 0,138 3,100 0,138
Pupa-Ergin 6,55 3,27 25,37 31,92 0,102 1,840 0,034
Larva-Ergin 48,10 24,05 77,42 125,52 0,190 2,250 0,050
Kisith Diet
Larva-Pupa 69,47 34,73 72,99 142,47 0,240 4,305 0,185
Pupa-Ergin 4,93 2,46 20,89 25,82 0,095 1,497 0,022
Larva-Ergin 82,50 41,25 93,92 176,42 0,233 2,666 0,071
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Cizelge 4.15. Standart ve kisith besin ortaminda larvadan pupaya, pupadan ergine hayatta
kalma basarisinin varyans komponentleri, kalitsallik degerleri, eklemeli genetik varyasyon
katsayis1 ve evrimlesebilirlik degerleri.

Hayatta Kalma

%

%

Ve Va Ve Vp h? CVa eu
Standart Diet
Larva-Pupa 0,0191 0,0095 0,0680 0,0771  0,1230 0,159 2,52 x10™
Pupa-Ergin 0,0154 0,0077 0,110 0,1264 0,0600 0,098 0,97 x 10*
Kisith Diet
Larva-Pupa 0,0140 0,0070 0,0460 0,0600 0,1160 0,148 2,21 x10™
Pupa-Ergin 0,0058 0,0029 0,05620 0,0578  0,0500 0,055 0,31x10*

Cizelge 4.16. Standart ve kisitli besin ortaminda 12 giinliik, ilk 6 ve son 6 giinliik, ilk 3 ve
son 9 giinliik disi yumurta veriminin varyans komponentleri, kalitsallik degerleri, eklemeli
genetik varyasyon katsayis1 ve evrimlesebilirlik degerleri.

Disi Yumurta Verimi

%

%

VG VA VE Vp h2 CVA eu

12 Gunlik Analiz

Standart Diet 1,880 0,940 3,065 4,945 0,190 3,350 0,112
Kisith Diet 0,099 0,049 0,183 0,282 0,176 4,919 0,241
ilk 6 Giin Analizi

Standart Diet 1,562 0,781 3,325 4,887 0,159 1,900 0,036
Kasith Diet 0,286 0,140 0,666 0,952 0,150 2,680 0,072
Son 6 Giin Analizi

Standart Diet 1,712 0,856 6,383 8,095 0,105 1,481 0,022
Kasith Diet 0,017 0,008 0,005 0,023 0,113 4,808 0,231
ilk 3 Giin Analizi

Standart Diet 0,871 0,435 5,788 6,659 0,0653 1,535 0,023
Kasith Diet 0,599 0,299 2,691 3,290 0,0903 2,310 0,053
Son 9 Giin Analizi

Standart Diet 2,061 1,030 4,420 6,481 0,158 1,740 0,003
Kisith Diet 0,017 0,009 0,095 0,112 0,079 3,543 0,125

47




Cizelge 4.17. Standart ve kisith besin ortaminda gelisen bireylerin ac¢lik direnci verilerinin
varyans komponentleri, kalitsallik degerleri, eklemeli genetik varyasyon katsayisi ve
evrimlesebilirlik degerleri.

Achik Direnci
% %

Ve Va Ve Vp h? CVa eu
Standart Diet
Disi 57,263 28,630 42,170 99,433 0,277 6,613 0,437
Erkek 65,830 32,913 19,382 85,202 0,336 13,180 1,738
Kisith Diet
Disi 224,270 112,135 244,337 468,607 0,249 14,63 2,140
Erkek 111,498 55,749 72,836 184,334 0,302 13,860 1,922
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Cizelge 4.18. Gelisim siiresi, yasayabilirlik, yumurta verimi, a¢lik direnci deneylerinde

standart (S) ve kisith (K) besi ortaminda dar-anlamli kalitsallik (h?) degerleri.

%

%

h’ S.H. Ve Va Ve Voo oy, o
Gelisim Siiresi
Larva-Pupa S 0,138 0,00133 26,81 13,40 70,17 96,98 3,100 0,138
K 0,240 0,00122 69,47 34,73 72,99 142,47 4,305 0,185
Pupa-Ergin S 0,102 0,00127 6,55 3,27 25,37 31,92 1,840 0,034
K 0,095 0,00077 4,93 2,46 20,89 25,82 1,497 0,022
Larva-Ergin S 0,190 0,00107 48,10 24,05 77,417 12551 2,250 0,050
K 0,233 0,00120 82,50 41,25 93,92 176,42 2,666 0,071
Hayatta Kalma
Larva-Pupa S 0,123 0,00140 0,0191 0,0095 0,0580 0,0771 0,159 2,52 x10™
K 0,116 0,00085 0,0140 0,0070 0,0460 0,0600 0,148 2,21 x10™
Pupa-Ergin S 0,060 0,00098 0,0154 0,0077 0,1110 0,1264 0,098 0,97 x 10"
K 0,050 0,00056 0,0058 0,0029 0,0520 0,0578 0,055 0,31x10™
Disi Yumurta Verimi
12 giin S 0,190 0,00153 1,880 0,940 3,065 4,945 3,350 0,112
K 0,176 0,00160 0,099 0,049 0,183 0,282 4,919 0,241
Ik 6 Giin S 0,159 0,00136 1,562 0,781 3,325 4,887 1,900 0,036
K 0,150 0,00150 0,286 0,140 0,666 0,952 2,680 0,072
Son 6 Giin S 0,105 0,00112 1,712 0,856 6,383 8,005 1,481 0,022
K 0,113 0,00139 0,017 0,008 0,005 0,023 4,808 0,231
Ik 3 Giin S 0,065 0,00086 0,871 0,435 5,788 6,659 1,535 0,023
K 0,090 0,00119 0,599 0,299 2,691 3,290 2,310 0,053
Son 9 Giin S 0,158 0,00138 2,061 1,030 4,420 6,481 1,740 0,003
K 0,079 0,00111 0,017 0,009 0,095 0,112 3,543 0,125
Achk Direnci
Disi S 0,277 000354 57,263 28,63 42,170 85,20 6,61 0,437
K 0,249 0,00429 224,270 112,13 244,337 468,60 14,63 2,140
Erkek S 0,33 0,00352 65820 32,913 19,382 8520 13,18 1,738
K 0,302 0,00253 111,498 55,749 72,836 184,33 13,86 1,922

Gelisim siiresi deneyi dar-anlamli kalitsallik degerlerine bakildiginda degerlerin hem

gelisim donemleri, hem de besin tipi arasinda degiskenlik gdsterdigi ortaya ¢ikmaktadir

(Cizelge 4.14.). L-P gelisim doneminde, kisith besin ortaminda gelisim siiresinin

kalitilabilirliginin standart besin ortamindaki gelisim siiresinin kalitilabilirligine gore daha

yiikksek oldugu gosterilmistir. Bunun kiimiilatif bir sonucu olan L-E gelisim siiresinin

kalitilabilirligi de kisith besin ortaminda yliksektir. P-E donemde ise tam tersi bir oriintii

soz konusudur. Gelisim donemleri ele alindiginda L-P gelisim siiresinin kalitsallik degeri

P-E gelisim siiresine gore daha yiiksektir. L-E gelisim siiresinin kalitsallik degerinin

yiksek olmasi da temelde L-P gelisim siiresi kalitsallik degeri ile iliskisinden ileri
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gelmektedir. Evrimlesebilirlik degerleri incelendiginde en yiiksek evrimlesebilirlik kisitl
besinde larvadan pupaya gelisim siliresinde goriilmiistiir. Bu durum gelisim doneminde
besin stresi ile birlikte yeni gen yolaklarmm ifade olmasi ile evrimlesebilirlik

potansiyelinin artig1 seklinde yorumlanabilir (Cizelge 4.14.).

Dar anlaml kalitsallik degerleri i¢in hayatta kalma deneyine bakildiginda (Cizelge 4.15.)
gelisim donemleri aras1 hayatta kalma kalitsallik degerlerinde fark goriilirken besin tipleri
arasinda yasayabilirlik kalitsallik degerleri benzer degerler vermistir. Gelisim donemleri
arasinda, L-P hayatta kalma dar anlaml kalitsallik degeri P-E hayatta kalma kalitsallik
degerine gore daha yiiksektir. Bu durum larval donemin hayatta kalabilme yasam karakteri
icin kritik olduguna isaret etmektedir. Yasayabilirlik yasam Oykiisii karakteri ig¢in

evrimlesebilirlik degerleri ise oldukea diistiktiir (Cizelge 4.15.).

Disi yumurta verimi deneyi kalitsallik degerleri besin tipinin disinda giin faktorii de goz
Oniine almarak hesaplanmistir (Cizelge 4.16.). Deneyin tamamini igeren 12 giinliik veri ile
bu verinin ikiye bdliinmesi ile elde edilen ilk 6 ve son 6 giinliik ile ilk 3 giin ve son 9
giinlik yumurta verimi degerlerinin kalitsalliklar1 hesaplanmistir. 12 giinliik kalitsallik
degerlerinde iki besin tipi i¢in ¢ok biiyiik bir fark olmamasina ragmen standart besinin
kalitilabilirligi kisitl gruba gore daha yiiksektir. i1k 6 ve son 6 giinliik kalitilabilir degerleri
ise glin grubuna gore fark gosterirken besin grubuna gore yiliksek farklilik
gostermemektedir. Ik 6 giinliik disi yumurta veriminin kalitilabilirligi son 6 giine gore
daha yiiksektir. Bu durum yasa bagli yumurta verimindeki dalgalanmanin bir sonucu
olarak karsimiza ¢ikmaktadir. Ilk 3 giin ve sonraki 9 giinliik verilere bakildiginda ilk 3
giinde kalitsalliklar benzer sonuglar verirken sonraki 9 giin i¢in kisithh ortamin
kalitilabilirligi standart ortama gore oldukca diisiiktiir. Bu durum gen ifadesinin kisitl
durumda Ozellikle ilk 3 giin sonrasinda yiiksek diislis gosterdigine isaret etmektedir.
Yumurta verimi yasam 6ykiisii karakteri i¢in evrimlesebilirlik degeri incelendiginde, kisitli
besin ortaminda evrilesebilirligin standart besin ortamina gdére daha yliksek oldugunu

gostermistir. (Cizelge 4.16.).

Kalitsallik verileri i¢in aclik direnci deneyi ele alindiginda besin tipi ve esey icin ayr1
degerler hesaplanmistir (Cizelge 4.17.). Besin tipine bagh yiiksek bir degiskenlik
gbézlenmezken eseye gore kalitsallik degerleri degismektedir. Aglik direnci siiresi
kalitsallik  degeri erkek bireylerde disilere gore daha yiiksektir buna ragmen

evrimlesebilirlik verileri tersi bir oriintii gostererek disilerde daha ytiksek olarak karsimiza
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cikmaktadir. Ayrica kisitli besin ortaminda gelisimini tamamlamig hem disi hem erkek
bireylerin evrimlesebilirliklerinin standart besin ortaminda gelisimini tamamlamis

bireylere gore daha yliksek oldugu goriilmiistiir (Cizelge 4.17.).

Kalitsallik degerleri ¢aligilan yasam Oykiisii karakterine 6zgii cevaplar dogururken, tim
deney gruplarina bakildiginda besin tipine gore kalitsallik degeri yiiksek derecede
degiskenlik gosteren deney grubu gelisim siiresi yasam Oykiisti karakteridir (Cizelge 4.18.).
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5. SONUC VE TARTISMA

Yasam Oykiisii teorisinin temel amaci, yasam Oykiisii karakterlerinin stratejileri arasindaki
cesitliligi ortaya koyarak bu stratejilerin organizmanin g¢evresine olan uyum basarisi
iizerine olan etkilerini gostermektir. Dogal seg¢ilimin bir sonucu olan yasam Oykiisi
karakterleri, mevcut varyasyonu agiklamanin yani sira bu karakterlerin nasil sekillendigini

ve karakterler arasindaki uzlasilari agiklamamizi saglamaktadir [3].

Yasam Oykiisii karakterlerinin farkli gevresel degiskenlere gore strateji degistirmeleri
temelde canlinin o yasam Oykiisii karakterleri i¢in sahip oldugu fenotipik esnekligine

baghdir.

Tez kapsaminda bir ¢evresel degisken olarak besin miktar1 kullanilmistir Bir organizma
icin besin stresinin olusturulabilmesi i¢in o canlinin dogadaki temel besin maddesinin ne
oldugunu iyi bilmek gerekir. D. melanogaster dogal ortaminda ¢iiriimiis meyveler tizerinde
beslenmektedir. Temel olarak protein kaynagi Saccharomyces cerevisiae (maya) iken
karbonhidrat kaynagi olarak meyve sekeri olan friikktozu kullanmaktadir. Yiiriittiiglimiiz
deneylerde standart besin olarak, Londra’da yapilmis olan D. melanogaster besin
optimizasyon protokolii ¢alismasinda Onerilen besiyeri kullanilmistir [48]. Besin
kisitlamast stresi ise protein miktarmin kisitlanmasi ile olusturulmustur. D.
melanogaster’de besin kaynaklar1 arasinda protein miktarinin azahsmin kritik oldugu

literatiirdeki caligmalar ile gosterilmistir [49].

Cevresel stres olarak besin kisitlamasinin, 6nemli yasam Oykiisii karakterlerinden olan
gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, yumurta verimi ve aglik direnci iizerine etkileri
incelenmistir. Ayn1 zamanda bu karakterler icin kalitsalliklarin (h?) hesaplanmasiyla, stres
kosullar1 ve normal kosullar altinda ilgili 6zelliklerin bir sonraki kusaga olan evrimsel

katkisinin nasil degistigi arastirilmistir.

Ayrica, yukarida bahsedilen yasam Oykiisii karakterleri i¢in iki besin kosulunda, genotipik
(Vo) ve gevresel (V) varyans degerleri hesaplanmistir. Genetik varyansin tahminlenmesi
teorik olarak kolay olsa da pratikte o kadar da kolay degildir. Ne genetik varyans ne de
cevresel varyans tek bir populasyonun gozlenmesi ile tahmin edilemez. Ancak iki
degiskenden birinin sabit kilinmasi ile bir digeri hakkinda bilgi edinilebilinmektedir. Bu
parametrelerden genetik varyansin sabitlenmesi deneysel olarak miimkiindiir. Genetik

olarak tamamiyle ayn1 olan bireylere ait soy hatlari, temelde tek bir bireyin klonlar1 olarak
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kabul edilir. Bu durumda soy hatlar1 genetik olarak homojen (kendilesmis), ayni
oldugundan bu bireylerin kendi iginde ilgili 6zellik icin gosterdikleri varyans cevresel
varyansa esit olmaktadir [7]. Calisilan yasam Oykiisti karakterleri i¢in hesaplanan genetik
ve cevresel varyanslarin bir fonksiyonu olan kalitsallik hesaplarinin giivenilir olabilmesi,
kullanilan soy hatlarinin genetik olarak tamamen homojen oldugunun gosterilmesi ile
olabilir. Bu baglamda ilk Oncelikle kendilesmenin  dogrulanmasi  deneyi
gerceklestirilmistir. Bu deneyde birbirinden bagimsiz iki morfolojik 6zellik i¢in baba ve
erkek yavru arasinda, diisiik korelasyon gosteren soy hatlar1 secilmistir. Bu se¢imin
temelinde, yiiksek diizeyde kendilesmis olan soy hatlarmin kendi i¢inde yiiksek varyasyon
tasiyabilecegi bilgisi yatmaktadir [115]. Kendilesmis izosoylar genetik olarak yiiksek
homozigotluk gosterdiklerinden gelisim doneminde daha az kararlilik gdstermektedirler
(Sekil 2.6.). Bu nedenle gevresel varyasyonun etkisi kendilesmis soy hatlarinda ¢ok daha
yiiksek olmaktadir. Cevresel varyasyonun etkisinin fazla olmasi sonucunda fenotipik
varyasyon (Vp = Vg + Vg) artmakta bu da gozlenen fenotipik ¢esitlilik diizeyinde artiga
neden olmaktadir [115 - 117]. Ayrica fenotipik varyansin artis1 kendilesme degerinde (h?=
Va / Vp) diisiise yol agmakta boylece eger soyda yeterince kendilesme gergeklestiyse baba
ile erkek yavru arasinda diistik korelasyon degeri elde edilmektedir. Bu gergcevede se¢ilmis
ve ¢aligmanin giivenilirligini arttiracak, kendilestigine emin olunan genetik olarak homojen

izosoylarla ile besin kisitlamasmin yasam 0ykiisii karakterlerine olan etkisi arastirilmistir.

Besin kisitlamasi stresinin ¢alisilmamizda yer alan yasam Oykiisii karakterleri iizerindeki
etkisini genel bir c¢ergevede ele aldigimizda, ¢evresel degisimlerin organizmanin
morfolojik, fizyolojik, davramigsal Ozelliklerini degistirerek yasam Oykiisii karakterleri
iizerinde farkli stratejilerin ortaya ¢ikmasina neden oldugunu gérmekteyiz. Bu morfolojik,
fizyolojik, davranissal degisimlerin degisim diizeyini belirleyen kavram ise fenotipik
esneklik olarak karsimiza ¢ikmaktadir. Fenotipik esneklik (fenotipik plastisite), genotipin
degisen c¢evre sartlar1 altinda farkli fenotipler {iretebilme kapasitesi olarak
tanimlanmaktadir [23]. Bir organizmanm sahip oldugu karakterler s6z konusu
organizmanmn genomu ile dis ¢evre arasindaki zamansal iliskiye baghdir ve bu durum
canlimin yasami boyunca maruz kaldig1 rastlantisal ¢evresel degisimlerin dokularda
meydana getirdigi molekiiler etkilesimlerle kendini gosterir [118]. Calisgmamizda segilen
10 soy hattinda yasam Oykiisii karakterlerinin besin kisitlamasina bagli olarak fenotipik

esneklikleri ortaya konulmustur.
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Tez kapsaminda deneyi gergeklestirilen yasam Oykisii karakterlerini tek tek ele alacak
olursak; ‘Gelisim’ kavrami ‘gelisim genetigi’'nden ¢ok daha genis bir anlami
kapsamaktadir. Gelisim donemindeki varyasyon, kritik sekilde c¢evresel degiskenlerden
etkilenmekte, bu etki canlinin ekolojisi ve tiiriin evrimsel tarihine gore belirlenmektedir
[119]. Cevresel kosullara bagli olarak gelisim plastisinin farkli genotiplerde nasil

degistigini gormek miimkiin olabilmektedir.

Ornegin gelisim siiresi, besin stresinden yiiksek oranda etkilenen karakterlerden biri olarak
karsimiza ¢ikmaktadir. Calisma kapsaminda her izosoy i¢in kisith ve standart besin
ortamina birincil larval donemde olan bireyler birakilmis ve bu bireylerin birincil larval
donemden pupaya ve pupadan ergine gegis siireleri kaydedilmistir. Boylece tiim izosoylar
icin gelisim siirelerinin iki besin grubunda nasil degistigine dair veriler elde edilmistir
(Cizelge 4.3 ve 4.4.). Tim soy hatlar1 i¢cin genel orilintiiye bakildiginda beklenildigi iizere,
gelisim siiresi besinin kisitlanmasi ile birlikte uzamistir. Bir enerji kaynagi olarak protein
miktarindaki azalis, organizmanm 06zellikle larvadan pupaya gecis doneminde gelisim
stiresini uzatarak kritik bir etki meydana getirmektedir. Pupasyon doneminde larval
donemden kaynaklanan gecikme tamponlaniyor gibi goriinse de, bu tamponlama larvadan
ergine gecis sitiresinin kisith besin ortaminda standart besine gére daha uzun siirmesini
engelleyecek boyutta olmamaktadir. Bu genel 6riintii tiim soy hatlar1 i¢in gdsterilmesine
ragmen soy hatlar1 arasinda yapilan tek yonlii varyans analizi izosoylar arasindaki farkin
hem standart hem kisithi besin i¢in anlamli oldugunu gostermistir (p<0,001). Bu da, soy
hatlarinin fenotipik esneklik kapasitesinin birbirinden farkli olduguna isaret etmektedir.
Ornegin 1. soy hattinda iki farkli besin tipinde larvadan ergine gelisim siiresinin farki
istatistiksel olarak anlamli degildir. Bu soy hattinin besin kisitlamasina bagli gelisim siiresi
icin fenotipik esnekliginin diisiik oldugu seklinde yorumlanabilir. Ayn1 zamanda, gelisim
sliresi yasam Oykiisii karakteri agisindan enerji kaynagindaki azalisa bagli meydana gelen

strese diger soy hatlarina gére daha direncli olduguna isaret etmektedir.

Hayatta kalma basarisi organizmanin dogaya olan uyum basarisini1 dogrudan etkilediginden
onemli yasam Oykiisii karakterlerinden biridir. Organizmanin yasayabilirligi o canlinin bir
sonraki nesline olan genetik katkisi ile iligkili oldugundan evrimsel agidan biiyiik 6neme
sahiptir. Tez kapsaminda besin stresinin, D. melanogaster soylari i¢in larvadan pupaya ve
pupadan ergine olan hayatta kalma basarisini nasil etkiledigi arastirilmistir. Larvadan
pupaya gecis yiizdesi hem kisithh hem standart besiyerinde oldukca diisiiktiir. Bu durum

ergin Oncesi gelisim doneminin yogun se¢ilim altinda oldugunun bir gostergesidir.

54



Ozellikle protein miktarmin kisitli olmasi preadult (ergin dncesi) donem hayatta kalma
basarisini yari yariya diigiirmektedir. Bu durum temelde disilerin kisithi besin ortaminda
yumurta iiretme egilimindeki diisiis ile agiklanmaktadir. Besin kaynaklar1 kisitlandiginda
ortama birakilan yavrularin ancak yarisi hayatta kalabilmektedir. Bu nedenle disi, yumurta
iiretmek i¢in harcayacagi enerjiyi, besin kaynaklarmin artma ihtimaline saklamaya
yonelmektedir. Hayatta kalma verileri i¢in pupadan ergine geg¢is degerlerine bakildiginda
kisitl besin ortaminda hayatta kalarak pupasyona gegmeyi basaran bireylerin neredeyse
tamami1 pupadan ergine gegebildikleri gozlenmistir. Pupadan ergine geciste kisitl besinde
yetigsmis bireyler standart besiyerinde yetismis bireylere gore ¢cok daha basarilidirlar. Soy
hatlar1 i¢in besin tipleri arasindaki farkin anlamlhilik diizeyi Sekil 4.4.’de gosterilmistir.
Yasayabilirlik degerleri i¢in soy hatlarmin kendi arasindaki anlamhilik diizeyi
incelendiginde her soy hattinin hem kisitli hem standart besin ortaminda kendine 6zgii bir

yanit gosterdigi goriilmektedir (p<0,001).

Ureme bagarisi, organizmanin bir sonraki nesline aktaracagi genetik materyal miktari ile
dogrudan iliskili oldugundan evrimsel biyoloji ¢alismalarinda biiyiik 6neme sahiptir. Tez
cercevesinde secilen 10 soy hatt1 i¢in ergin donem beslenmesinin disi yumurta verimi
iizerindeki etkisi ¢alisilmigtir. Standart besin ortaminda soy hattna 6zgii ve dalgalanan bir
grafik gozlenirken (Sekil 4.5.) kisitl besin ortami i¢in (Sekil 4.6.) once yliksek daha sonra
hizla diisen yumurta verimi degerleri goriilmiistiir. Iki besin tipi arasinda gériilen yiiksek
tireme basarisi farki D. melanogaster’in iireme aktivitesinin dis kaynakli enerji miktarina
bagimli oldugunun gostergesidir. Standart besin gibi yiiksek protein miktarmin bulundugu
ortamda birey lireme oranini arttirarak gelecekteki kusaga aktaracagi genetik materyalin
hayatta kalma ve ilireme basarisina yatirim yapmaktadir. Kisith besin gibi proteinin oldukca
kisitlhh bulundugu durumda ise enerjisini iiremeye harcamak yerine koruyarak, kaynaklarin
ileride besinin artmasi olasiligina yatirim yapmaktadir. Fenotipik esneklik kapasitesi,
organizmanin lreme oranmi mevcut duruma gore sekillendirebilme becerisini
belirlemektedir. Esnekligin kendisi de evrimsel bir stratejinin {iriiniidiir. Standart besin
ortaminda iiretilen yumurta sayis1 soy hatlar1 arasinda istatistiksel olarak anlamli farklilik
gosterirken (p<0,001), kisitli besin ortaminda tiim soy hatlariin gosterdigi tepki birbiri ile
benzer bir Oriintliye sahiptir (p=0,498). Bu analiz standart besin ortaminda soy hatlarinin
kendi genetik alt yapilarma 6zgii bir esneklik gosterdigi seklinde yorumlanabilir. Oysa
kisith besin kosullar1 disi yumurta verimi i¢in tiim soylarda kritik bir etkiye sahiptir. Bu

durum sadece disinin yumurta liretme basarist ile ilgili olmayabilir. Olas1 diger nedenler
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kisitl besin ortaminda kur davramisinda basarisizlik, kopulasyonun ger¢eklesmemesi,
diginin erkegi red etmesi veya aktarilan sperm sayisinda diisiis gibi bilesenlerden olusan
eslesme basarisinda diisme olabilir. Ozellikle feromon olarak mayanm disilerde eslesme ve
yumurtlama davranigini etkiledigi bilindiginden kisitlt besin ortaminda tiim bunlara bagh

olarak yumurta sayisi ilerleyen giinlerle diisiis gdstermesi olasidir.

Ergin Oncesi gelisim doneminde canlinin i¢inde bulundugu cevresel kosullarin bireyin
ergin donem karakterlerine olan etkisi Onemlidir. Kelebeklerin gelisim donemlerini
gecirdiklert mevsimsel donemin sicaklik ve nem oranina gore kanatlarinda bulunan benek
biiyiikliiklerindeki degisim [120] siiriingenlerin gelisim periyodunun gectigi donemin
sicakligma bagl olarak bireyin eseyinin belirlenmesi [121] gibi ¢alismalar bu duruma
ornek teskil etmektedir. Ayn1 zamanda stres ile iliskili karakterlerdeki varyasyonu gosteren
calismalar bocekler iizerine yogunlagmistir. Bunun sebebi boceklerin bircok ug ¢evresel
kosullarda yasayabilme basarilaridir. Tez kapsaminda deneyi gergeklestirilen aclik direnci
calismasi, gelisim donemde besin agisindan farkli ¢evresel ortamlara tabii tutulan ayni
soydan bireylerin, ergin donemde maruz kaldiklar1 aghk durumuna gosterdikleri direng
Olciilmiistiir. Calisma kapsaminda her soy hattindan gelisimini kisith ve standart ortamda
gecirmis bireyler eslesmeden toplanmis, eseysel olgunluk yasma ulastiklarinda ‘eslesmeme
stresini’ ortadan kaldirmak amaciyla 24 saat kontrollii bir sekilde eslestirilmis ve daha
sonra eseyler ayrilarak besin icermeyen ortamlara alinmis ve aglik direncleri 6l¢iilmiistiir.
Elde edilen verilere gore disilerin erkeklere oranla ag¢liga olan direnglerinin ¢ok daha
yiiksek oldugu goriilmiistiir. Bu durum literatiirdeki, aclik direncinin bireyin i¢erdigi lipit
orami1 ile yiiksek iliskili oldugu bilgisi ile tutarlilik gostermektedir. Ciinkii D.
melanogaster’de disi bireyler erkeklere gore daha yiiksek lipit igerigine sahiptirler bu
anlamda viicut iceriklerinde goriilen dimorfizm yasam 6ykiisii karakteri icinde bir eseysel
farklilik yaratmaktadir. Erkek birey verileri kendi i¢inde ele alindiginda genel bir oriintii
olarak kisith besin ortaminda gelisimini tamamlamis bireylerin ergin dénemlerinde agliga
daha direngli oldugu ve birgok soy hatti icin istatistiksel olarakta anlamli oldugu
goriilmektedir (Sekil 4.7.a). Kisitli besinden gelen bireylerin agliga daha direngli olmasi,
bireylerin larval donemde yliksek bir se¢ilime maruz kaldiginm ve ancak kisith besine
direngli bireylerin gelisimini tamamlayarak ergin hale gelebildigi ve boylece bu bireylerin
ergin donemde de agliga daha yiiksek direng gosterdikleri seklinde yorumlanabilir. Ancak
digilere ait verilere bakildiginda bu egilimden disiler i¢in soz edilememektedir. Aksine

disilerde standart kosullarda gelisimini tamamlayan bireylerin ergin donemde acliga daha
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diren¢li oldugu goriilmektedir (Sekil 4.7.b). Bu sonucun bir nedeni disilerin yumurta
tretimi i¢in viicut yag oranini arttirma egiliminin yiiksek olmasi ve bunun da larval
donemde yiiksek protein ile beslenmesi ile miimkiin olabilecegidir. Boylece disi gelisim
doneminde standart kosullarda yiiksek oranda protein ile beslenerek viicut yag oranini
arttirmakta, viicut yag oraninin artig1 ayni zamanda aglik direnci siiresinin uzamasina neden
olmaktadir. Bu karakter ayni zamanda soy hatlar1 arasinda farklilik gdstermektedir. Diger
bir deyigsle izosoy hatlar1 kendilerine 0zgii bir fenotipik esneklik cevabi
olusturmaktadir.Tezin temel hedefi, bir ¢cevresel stres faktorii olarak besin kisitlamasinin
canlinin gelisim siiresi, hayatta kalma basarisi, disi yumurta verimi ve aclik direnci gibi
yasam Oykiisii karakterleri i¢in genotipik ve fenotipik varyansinin ortaya konmasi ile bu

degerlerin bir fonksiyonu olan dar-anlamli kalitsalligin hesaplanmasidir.

Uyum basarist iizerinde oldukca etkili oldugu bilinen bu yasam Oykiisii karakterlerinin
calisilmasiyla, genotipik ve fenotipik varyanslarmin gevresel faktorlere bagli olarak

degisimlerinin nasil olacag1 sorusuna cevap aranmistir.

Ayrica, yanit aranan sorulardan bir digeri ise kalitsallik ve evrimlesebilirlik degerlerinin
normal ve stres kosullar1 altinda nasil degistigi ve hangi yasam Oykiisii karakterlerinin
kalitsalliginin besin stresinden daha ¢ok etkilendigidir. Bu sorulara ek olarak besin
degiskenine maruz birakilmis izosoylarin kullanilmasiyla, soy hattina 6zgii yanitlarin hem

fenotipik hem de genetik olarak nasil degisimler gosterecegi sorusuna cevap aranmistir.

Fisher, 1930 yilinda yazdig1 “Dogal Se¢ilimin Temel Teoremi” kitabinda “Organizmanin
dogaya olan uyum basarisindaki artis orami populasyonun o anki genetik varyansina
esittir.” demistir [6]. Bu ciimle beraberinde dogal se¢ilimin bir sonucu olarak organizmanin
dogaya olan uyum basaris1 ile yakindan iliskili olan karakterlerin eklemeli genetik
varyansmin (V) daha diisiik olacagi ¢oziimlemesini beraberinde getirmistir [122]. Ancak
daha sonra laboratuvar soylar1 ve dogal populasyonlarla yapilan calismalar eklemeli
varyansin yasam Oykiisii karakterleri i¢in yliksek oldugunu gdostermistir. Va'nin yiliksek
olmasmin bir nedeni yasam Oykiisii karakterlerinin bir¢ok lokus tarafindan etkilenen
kompleks ve Kkantitatif karakterler olmalaridir [101]. Ayni zamanda, dogal
populasyonlarda, bazi Ozellikler uyum basarist ile siki iligki halindedir. Ancak buna
ragmen anlamli oranda eklemeli genetik varyansa sahip olmasiin olast mekanizmalari,
yiiksek oranda notral mutasyon [123, 124] heterozigot istiinliigii [7], dalgalanan ¢evre

[125] ve go¢ [126] olarak siralamak miimkiindiir.
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Ayrica yapilan birgok c¢alisma, genel olarak yasam Oykiisii karakterlerinin kalitsallik
degerlerinin morfolojik 6zelliklere gére daha diisiikk oldugunu gostermistir (Sekil 2.3.).
Yasam Oykiisii karakterlerinin kalitsallik degerlerinin diisiik olmasinin nedenleri ise yasam
Oykiisii karakterleri i¢in eklemeli genetik varyans degerinin yiiksek olmasina ragmen (Va)
fenotipik varyansin (Vp) ondan ¢ok daha yiiksek olmasinda yatmaktadir. Vp degeri
eklemeli genetik varyansin bir fonksiyonunu ve ¢evresel varyansi igermektedir (Vg) [102].
Farkli ¢evrelerdeki genetik ve fenotipik varyasyonu bilmek, populasyon dinamiklerini ve
evrimlesebilirlik potansiyelini ortaya koymak i¢in 6nemlidir [21, 87, 88].

Calismada iki farkl besin ortaminda yasam Oykiisii karakterlerine ait elde edilen veriler
kullanilarak hesaplanan eklemeli genetik varyans, eklemeli genetik varyasyon katsayisi,
evrimlesebilirlik ve kalitsallik degerlerini inceleyecek olursak hayatta kalma yasam oykiisii
karakterinin larvadan pupaya yasayabilirlik agisindan kisith ve standart besin kosullari
karsilastirildiginda kalitsallik, fenotipik varyans, eklemeli genetik varyans, eklemeli
genetik varyasyon katsayis1 ve evrimlesebilirlik degerleri aynidir. Ancak pupadan ergine
hayatta kalma standart ve kisitli besin ortamlar1 karsilastirildiginda tiim bu degerler
acisindan standart besin kosullarinda yaklasik iki kat1 kadar daha yiiksektir. Bu sonuglar
larvadan pupaya hayatta kalmada bir kanalizasyon oldugunu ancak pupadan ergine hayatta
kalmada standart kosullarda daha ¢ok genin ifade oldugunu gostermektedir. Tim diger
karakterlere gore kisitli besinde daha diisiik degerlere sahip olmasi besin kisitlamasima

kars1 homeostatik tamponlamanin yiiksek olduguna isaret etmektedir.

Eklemeli genetik varyans degerinin kisitli besin ortaminda standart besin ortamina gore
arttig1 ozellikler, gelisim siiresi ve aglik direnci karakterleridir. Hem gelism siiresi hem
aclik direnci deneyleri ergin 6ncesi gelisim doneminde standart ve kisitli besin ortaminin
etkisinin incelendigi karakterlerdir. iki karakter icin de eklemeli genetik varyansm kisitli
besin ortaminda artmasi ergin dncesi donem beslenmesi ile iligkili bir artigin gerceklesmis
olabilecegi fikrini dogurmaktadir. Bu durum gelisim doneminde bu yasam Oykiisii
karakterlerinin belirlenmesinde ortamda bulunan protein miktarindaki diistisiin karakterlere
normal sartlarda etki eden alellerle beraber, ifade olunmayan ve gizli kalan iliskili genetik
varyansin etkilerini ortaya ¢ikardigma isaret etmektedir. Bagka bir deyisle, gelisim siiresi
ve aclik direnci karakterleri i¢in kisith ortamda eklemeli genetik varyansin yiiksek olmast,
karakterlere etki eden gen ifadesi diizeylerini yaratan alelik katki miktarindaki artis ile

iligkilendirilebilir.
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Gelisim stiresi tek basma ele alindiginda eklemeli genetik varyans icin, 6zellikle larvadan
pupaya gelisim doneminde bu karakter ile iligkili genlerde ifadenin yiiksek oranda salindig1
goriilmektedir. Pupadan ergine gegis ise bu durumun tersine bir oriintii gostermektedir. Bu
donem ergine gegis i¢in kritiktir ve besin kisitlanmasi stresine karsi bir kanalizasyon
gercekleserek stres cevaplari bu donemde tamponlanmaktadir. Larvadan pupaya ve
pupadan ergine geligim siirelerinin toplamini olusturan, larvadan ergine geligim siiresi yine
kisitli besin ortaminda yiiksektir. Kalinka tarafindan 2010 yilinda [127] D. melanogaster
embriyonik doneminde microarray teknigi ile Olglilen tiim genom gen ifadesi ¢alismasi
sonucunda Onerdigi kum saati modeli, benzer bir Oriintiiniin larvadan ergine kadar gecen
gelisim donemi i¢in de gecerli olabilecegi fikrini dogurmaktadir. Bu model gen ifadesinin
emriyogenezin basinda yiiksek oranda oldugu ancak ortasinda azaldigi sonucuna
dayandirilmaktadir. Elde ettigimiz verilerde larvadan pupaya olan donemde gen
ifadesindeki artisin pupadan ergine olan donemde diistiigli yoniindedir. Ancak larvadan
pupaya olan dénemin hangi asamasinda gen ifadesinin yiiksek olduguna dair bir verimiz

bulunmamaktadir.

Aclik direnci i¢in eklemeli genetik varyans degerleri arasindaki fark incelendiginde, kisitli
ve standart besiyerinde hem disi hem erkek bireylerde farkin oldukga yiiksek oldugu
goriilmektedir. Bu durumun bir sebebi, gelisim donemindeki besin kisitlamasi stresine ek
olarak, ergin donem acglik stresine tabii tutulan bireyler igin stres yogunlugunun
tamponlanma kapasitesinin iistiinde olmasidir. Bagka bir deyisle, iki stresin iist iiste
gelmesi o karakter igin genetik ifadenin salinmasmi ve yiiksek bir kanalizasyonu

saglamistir.

Yumurta verimi yasam Oykiisii karakteri ise sadece ergin donem beslenmesine
dayandirilarak incelendiginden bu yoOniiyle teknik olarak diger yasam Oykisi
karakterlerinden ayrilmaktadir. Bununla birlikte standart besin ortaminda eklemeli genetik
varyansin kisitli besin ortamma gore oldukca yiiksek oldugu goriilmektedir. Kisitli besin
grubunda ilk {i¢ giin ani stresin sonucu disi mevcut potansiyelini kullanarak, cevap olarak
yiksek yumurta iiretimi gdstermesine ragmen, ilk ii¢ giin sonrasi yumurta tretiminde
yiikksek bir diisiis gergeklesmistir. Bu oOriintiiden dolayr yumurta verimine ait veriler
boliinerek analiz edilmistir. Ozellikle ilk 3 giin ve sonrasmmn ayri analizleri 6nemli
sonuglar gdstermistir (Cizelge 4.18.). Eklemeli genetik varyans ilk ii¢ giin i¢in yiiksek bir
fark yaratmazken, sonraki 9 giiniin analizleri eklemeli genetik varyansin yliksek diizeyde

diistiigiinii gostermektedir. Besinin varligi bir¢ok genetik yolagi aktive ederek yumurta
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iiretebilmek i¢in katalizor gorevi gormekte ve genlerin yiiksek diizeyde ifade olmasini
saglamaktadir. Kisith besin ortaminda eklemeli genetik varyansin diisiik olmasi ise
organizmanin mevcut enerjisini hayatta kalma yoniinde kullanarak yumurta tiretimi ile

ilgili genlerin ifadesini oldukca diislik diizeyde tutmasi seklinde yorumlanabilmektedir.

Literatiire bakildiginda genel bir Orlinti olarak uyum basaris1 ile baglantili olan
karakterlerin diistik kalitsallik degerine sahip oldugunu goriilmektedir. Yiksek
kalitilabilirliga sahip karakterler ise genel olarak dogal secilimin yogun baskisi altinda
olmayan biyolojik karakterler olarak ele alinir [7]. Calismamiz kapsaminda elde edilen
kaltsallik degerlerine bakildiginda tiim yasam Oykiisii karakterleri i¢in kalitsallik
degerlerinin diisiik oldugu goriilmektedir. Bu durum gelisim siiresi, hayatta kalma, disi
yumurta verimi ve aclik direnci karakterlerinin organizmanin dogaya olan uyum basarisi

iizerinde etkilerinin yliksek olduguna isaret etmektedir.

Tez kapsaminda yanit aranan temel soru kalitsallik degerlerinin normal ve stres kosullari
altinda nasil degistigi ve hangi yasam Oykiisii karakterlerinin kalitsalliginin besin
stresinden daha cok etkilendigidir. Elde edilen kalitsallik degerlerinin standart ve kisith
besiyerindeki karsiliklarina bakacak olursak (Cizelge 4.18.) secilen 6zelliklerin literatiirti
destekler bicimde morfolojik, ozelliklerin kalitsallik degerlerine gore diisiik oldugu
goriilmektedir. Hayatta kalma, yumurta verimi, aglk direnci karakterlerinin kisith ve
standart ortamda kalitsallik degerleri birbiri ile benzerlik gostermektedir. Ayrica yumurta
veriminin standart besin ortamindaki kalitsallik degeri daha 6nceki caligmalarla benzerlik
tasimaktadir [128]. S6z konusu ¢alismada yumurta veriminin kalitsallik degeri 0,20 olarak
gosterilmektedir. Bizim calismamizda da yumurta verimi i¢in standart besin ortaminda
0,19 kalitsallik hesaplanmistir. Diger tiim yasam Oykiisti karakterleri iki besin durumunda
birbirine yakin kalitsallik degerine sahip olmasina ragmen, gelisim siiresi karakteri i¢in
larvadan pupaya ve larvadan ergine gelisim donemlerinde kalitilabilirligin kisithi besin
ortaminda daha yiiksek oldugu goriilmektedir. Temelde, kalitsallik degerinin stres
kosullarina baglh olarak artis ve/veya azalig gdstermesinin ya da degismemesinin secilen
karaktere bagl oldugu goriilmektedir. Her genotip her 6zellik i¢in farkli esnekliklere sahip
oldugu gibi kalitilabilirliginin normal ya da stres kosullarda degisimi de o ozellige

ozgidiir.

Sonuglarimiz besin stresinden yiiksek oranda etkilenen karakterin kritik olarak gelisim
stiresi oldugunu ortaya koymustur. Kalitsallik farkinin 6zellikle larvadan pupaya geciste

kritik diizeyde oldugu goriilmektedir (Cizelge 4.18). Kalitsallik hesaplamasina (Esitlik
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3.4.) gore eklemeli genetik varyans biiylidiikce kalitsallik degeri yiiksek ¢ikmaktadir.
Gelisim siiresi i¢in kisitlt besin ortaminda elde edilen Va degerinin gorece yiliksek olmasi
kalitsallik degerinin de yiiksek ¢ikmasina neden olmaktadir. Bu baglamda larval periyotta
gen ifadesinin kisith kosullarda arttigini sdylemek miimkiindiir. Bu sav iki farkli hipotezle
desteklenebilmektedir. Bunlardan birincisi, nétral alel teorisine dayanmaktadir [129]. Bu
teoriye gore organizma genetik olarak bazi niikleotid degisimleri tagimakta ancak bunlarin
organizmanin ¢evresine olan uyum basarisi lizerinde bir etkisi bulunmamaktadir. Normal
kosullar altinda niikleotid degisimleri tamponlanarak korunmaktadir. Ancak ¢evresel
kosullar degistiginde genomda bulunan bazi niikleotid degisimleri ifade olabilmektedir
[92]. Boylece kisith kosullarda gen ifadesinde artis goriilmektedir. Ikinci hipotez ise
secilimin normal kosullar altinda ilgili 6zelligi tek bir yone kanalize ettigi temeline
dayanmaktadir [93, 94]. Buna gore genotipik cevabin bir sonucu olarak fenotip normal
kosullar altinda optimum sartlara kanalize olmakta ve fenotipik varyans boylece
azalmaktadir. Bununla birlikte, fenotipik varyasin stres kosullarinda arttig1 bilinmektedir.
Bunun temel nedeni ise, tamponlanan ve ayn1 fenotipik duruma kanalize edilen genetik
varyansin agiga c¢ikmasidir. Boylece stres kosullari altinda gen ifadesinin artmasi da

beklenmektedir.

Eklemeli genetik varyasyon katsayisi (CVa) ve evrimlesebilirlik (e,) degerleri
incelendiginde, hayatta kalma basaris1 ve pupadan ergine gelisim siiresi diginda tiim yasam
oykiisii karakterleri i¢in €, ve CVa degerlerinin kisitli besin ortaminda arttig1 goriilmiistiir
(Cizelge 4.18). Bu durum kisith kosullar altinda genetik ifadenin salinimiyla birlikte yeni
genetik yolaklarm ortaya ¢ikmasi seklinde yorumlanabilir. Ayn1 zamanda evrimlesebilme
degerinin stres kosullar1 altinda yiiksek olmasi gelisim siiresi, yumurta verimi ve aglik
direnci karakterlerinin dogal secilime cevap verebilme potansiyelinin kisith kosullarda
arttigina da isaret etmektedir. Sicaklik stresi kullanilarak e, ve CVa degerlerinin stres
kosullar1 altinda arttigin1 gosteren ¢alismalar mevcuttur [130]. Kisithi kosullarda en yiiksek
e, ve CVa degerine sahip olan aglik direnci i¢in bu durumun temel sebebi gelisim donemi
besin kisitlamasma ek olarak ergin ddnemde de aglik stresi ile kasilasmasidir. ki stresin

iist iiste eklenmesi tamponlama esiginin iistiine ¢ikilmasina neden olmustur.

Ozetle, tez kapsaminda cevresel bir stres faktorii olarak kullanilan besin kisitlanmasmin
farkli yasam Oykiisii karakterleri iizerindeki eklemeli genetik etkileri incelenmistir.
Deneyler, 10 farkli soy hatt1 (genotip) i¢in gerceklestirilerek her genotip igin fenotipik

esneklik kapasiteleri ortaya konmustur. Soylar arasi ve soy i¢i varyansin degerlendirilmesi
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ile eklemeli genetik varyans ve ¢evresel varyans degerleri elde edilmis ve bunlarin normal
ve stres kosullar1 altinda her karakter i¢in nasil degistigi ortaya konularak tartigilmistir.
Mevcut diger calismalar daha ¢ok ¢evresel stres kosullar1 altinda morfolojik karakterlerin
kalitsalliklar1 iizerine yogunlagmistir. Bu nedenle bu ¢alismada dort farkli yagam oykiisii
karakterinden elde edilen kalitsallik sonuglar1 literatiire 6nemli katkilar sunacaktir. Elde
edilen kalitsallik ve evimlesebilirlik degerlerinin besin kisitlamasi altinda degisimlerinin
calisilmasi ile her bir 6zelik i¢in besin ¢evresel stresinin bu degerler {izerine etkisinin nasil

oldugu gosterilmistir.

Dort farkli yasam Oykiisii karakterinin besin kisitlamast karsisinda gosterdigi farkl
kalitsallik degerleri, yasam Oykiisti karakterlerinin ¢evresel strese bagli olarak yiiksek yada
diisiik deger alabileceklerini gostermektedir. Diger bir deyisle, yasam 6ykiisii karakterleri
strese karst herzaman artan bir kalitsallikla cevap vermemektedir. Bu cevaplar
karsilagtiklar1 stres kosuluna bagli olarak degisebilmektedir. Cevresel stres kosullar1 altinda
organizmanin yasam Oykiisii kalitsalliklarmi ortaya koymak evrimsel siirecleri anlamamizi
saglamaktadir. Bu nedenle calismalar farkli ¢evresel stres faktorleri ve daha cok sayida

yasam Oykiisl karakterleri ile devam ettirilmelidir.

Ayrica, gelisim siiresi yasam Oykiisii karakteri i¢in farkli larval periyodlar ¢alisilarak kritik
larval periyodu ortaya koymak miimkiin olabilir. Besin tipleri arasindaki kalitsallik farki,
toplam genetik ifadenin artis1 savina dayandigindan tiim gen ifadesi diizeylerine
bakilabilir. Ozellikle larvadan pupaya gelisim donemlerinin kendi iginde farkli
asamalarinda microarray teknigi kullanarak tiim genom gen ifadesi diizeyleri ortaya
konulmalidir. Bu tip bir ¢alisma ile besin kisitlamasina bagl artan gelisim siiresi ile iligkili
aday genler gosterilebilir. ileri bir asamada ise ifade artis1 gdzlenen genler ile tek gen
ekspresyon profilleri ¢ikarilarak larval gelisim ve beslenme iligkisinin dayandigi genetik

yolaklar daha yiiksek ¢oziiniirliikte ortaya konulabilir.
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