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ÖZET 

 

 

Drosophila melanogaster’de COĞRAFİ VE MEVSİMSEL DİYAPOZ 

DEĞİŞİMİ VE İNSÜLİN-BENZERİ RESEPTÖR (InR) 

POLİMORFİZMİ İLE İLİŞKİSİNİN ARAŞTIRILMASI 

 

 

Bengisu Sezen SUBAŞI 

Yüksek Lisans, Biyoloji Bölümü 

Tez Danışmanı: Yrd. Doç. Dr. Banu Şebnem ÖNDER 

Haziran 2017, 65 sayfa 

 

 

Reprodüktif diyapoz Drosophila melanogaster’de, yaşlanma, ömür uzunluğu, yumurta 

verimi ve çeşitli stres koşulları ile ilişkili, zor koşullar altında canlının hayatta kalmasına 

olanak tanıyan, iklimsel koşullardan etkilenen, enlemsel ve mevsimsel varyasyon 

gösterdiğine dair kanıtlar olan adaptif bir yaşam öyküsü karakteridir. Diyapoz frekansının 

Kuzey Amerika ve Avustralya’da paralel klin göstermesi, bu kıtalarda diyapoz 

adaptasyonunun benzer olduğuna işaret etmektedir. Bu çalışma kapsamında diyapozun 

paralel adaptasyon gösterdiğine dair hipotezi sınamak amacıyla, bir enlemsel klin 

içerisinde bulunan Türkiye, Ukrayna ve Rusya’dan toplanan D. melanogaster’in doğal 

populasyonlarında diyapoz fenotip frekansı araştırılmıştır. Diyapozun enlemsel 

değişiminin yanı sıra mevsimsel değişimi de incelenmiş ve diyapoz için güçlü bir aday gen 

olarak gösterilen insülin benzeri reseptör geni olan InR geni alelleri ile ilişkisi 

araştırılmıştır. Ayrıca, yaşam öyküsü karakterlerini etkilediği bilinen Wolbachia 

enfeksiyonunun diyapoz fenotipi ile olası ilişkisi de incelenmiştir. Son olarak 

populasyonların toplandığı coğrafi bölgelerin iklimsel değişkenleri ile başta diyapoz, alel 

polimorfizmleri ve Wolbachia enfeksiyonlarının ilişkileri değerlendirilmiştir. Bu çalışmada 
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diyapoz deneyi ve InR polimorfizmlerinin belirlenmesi için 20 kuşak boyunca tam kardeş 

eşleşmesi ile kendileştirilen, Türkiye’den 2014 yılına ait 46 soy hattı, 2015 yılına ait 59 soy 

hattı; Rusya’dan 2014 yılına ait 36 soy hattı ile Ukrayna’dan 2014 yılına ait 2 soy hattı 

kullanılmıştır. 2015 yılında Türkiye’den toplanan 59 soy hattının Wolbachia enfeksiyon 

durumu belirlenmiştir. 

Elde edilen sonuçlar, diyapoz frekansının bu coğrafi kesitte Amerika ve Avustralya ile 

paralel klin oluşturmadığı, diyapoz karakterinin coğrafi varyasyonunun sadece iklimsel 

değişkenlere bağlı ortaya çıkan adaptif bir karakter olmadığı yönünde güçlü bir kanıt 

sunmuştur. Bunun yanı sıra mevsim ile diyapoz arasında bulunan anlamlı ilişki, 

populasyon içi diyapoz frekansı dalgalanmalarının varlığına işaret etmiştir. Öte yandan, 

InR polimorfizmi ile diyapoz ilişkisi bulunmamasına rağmen, InR alel polimorfizminin 

enlemsel klin oluşturduğu görülmüştür. Bu sonuç, InR gen bölgesinin fonksiyonel bir gen 

bölgesi olduğunu ve farklı coğrafyalarda seçilim baskısı altında olduğunu göstermiştir. 

Wolbachia enfeksiyonu ile diyapoz frekansı arasında da anlamlı bir ilişki bulunamamıştır. 

 

 

Anahtar kelimeler: reprodüktif diyapoz, klin, enlemsellik, mevsimsellik, insülin-benzeri 

reseptör, InR, nükleotid polimorfizmi, adaptasyon. 
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ABSTRACT 

 

 

INVESTIGATION OF GEOGRAPHICAL AND SEASONAL 

DIAPAUSE AND RELATION TO INSULIN-LIKE RECEPTOR (InR) 

POLYMORPHISM IN Drosophila melanogaster 

 

 

BENGİSU SEZEN SUBAŞI 

Master of Science, Department of Biology 

Supervisor: Dr. Banu Şebnem ÖNDER 

June 2017, 65 pages 

 

 

Reproductive diapause is an adaptive life history trait, which is related to aging, longevity, 

fecundity and various stress responses in Drosophila melanogaster. Diapause allow 

survival in difficult environments and affected by climatic conditions, also demonstrating 

latitudinal and seasonal variations. Parallel clines of diapause phenotype in North America 

and Australia suggest that adaptation for diapause is similar in these regions. This study 

aims to test the hypothesis ‘diapause shows parallel adaptation’ by investigating the 

diapause frequency in different natural populations from Turkey, Ukraine and Russia 

belongs to a latitudinal cline. Aside from latitudinal variations, seasonal variations in 

diapause were also examined. Additionally, the study investigated the relation between 

diapause frequency and the allels of InR gene, known as insulin-like receptor gene and 

shown as a strong candidate gene for diapause. The possible relationship between diapause 

phenotype and Wolbachia infection, which is known to affect several life history traits, is 

also examined. Finally, the study analysed the correlation between the climatic variables of 

the geographical regions of the populations and diapause frequency, allel polymorphisms 

as also with Wolbachia infections. In this study, 46 lines and 59 lines collected from 
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Turkey in 2014 and 2015, respectively, 36 lines collected from Russia and 2 lines collected 

from Ukraine, which were subjected to 20 generations of full-sib mating for inbreeding, 

were used for determination of diapause frequencies and InR polymorphisms. Wolbachia 

infection status of 59 lines, collected from Turkey in 2015, has been determined. 

Results provide strong evidence that the diapause frequency did not display a parallel cline 

with America and Australia in this geographical gradient and that the geographic variation 

of the diapause phenotype is not just an adaptive trait related to climatic variables. In 

addition, the significant relationship between season and diapause indicated a presence of 

diapause frequency fluctuations within the population. On the other hand, the InR allele 

polymorphism was found to produce a latitudinal cline without a relation to diapause. This 

result shows that InR gene is a functional gene region and is under selection pressures in 

different geographical regions. There was no significant relationship between Wolbachia 

infection and diapause frequency. 

 

 

Keywords: reproductive diapause, cline, latitudinal, seasonal, insulin-like receptor, InR, 

nucleotide polymorphism, adaptation. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 v 

TEŞEKKÜR 

Bana tanıdığım günden beri hep yol gösteren ve her zaman destek veren, tez çalışmam 

sırasında benim kadar heycanlanan ve her anında bana destek olan değerli tez danışmanım 

Yrd. Doç. Dr. Banu Şebnem ÖNDER’e tüm emekleri için sonsuz teşekkür ederim. 

Bu çalışmaya katkılarından ve önerilerinden dolayı değerli jüri üyeleri, Prof. Dr. Hacer 

ÜNLÜ, Prof. Dr. Hatice MERGEN, Prof. Dr. Salih Bülent ALTEN ve Doç. Dr. Mutlu 

KART GÜR’e çok teşekkür ederim. 

Çalışmalarım boyunca tavsiyeleri ve güler yüzleriyle bana destek olan değerli hocalarım 

Prof. Dr. Hacer ÜNLÜ ve Dr. Güzen EMECEN’e içten teşekkürlerimi sunarım. 

Canım dostum, ekip arkadaşım sevgili Cansu AKSOY’a sabırla beni desteklediği ve 

çalışmamın her anında yardımları ve paylaşımlarından ötürü teşekkürü borç bilirim. 

Hayatımın her anında hep yanımda olan ve bu tez çalışması sırasında yaşadığım bütün 

sıkıntılara benimle birlikte katlanan ve bana her zaman moral veren sevgili Alper 

ORHAN’a sonsuz teşekkür ederim. 

Ekip arkadaşlarım Fatma TURHALLI ve Ufuk ÜNAL’a, bize ellerinden geldiğince 

yardımcı olmaya çalışan özel çalışma öğrencileri sevgili Sezay ONBAŞI, Dilara ULUSAL 

ve Okan KARAHAN’a çalışmalarımız boyunca gösterdikleri yardımlar için çok teşekkür 

ederim. Sevgili dostlarım Uğur KARŞI, Can ELVERİCİ ve Damla AYGÜN’e hayatıma 

her zaman neşe kattıkları ve bana destek olduklarından dolayı sonsuz teşekkür ederim. 

Bu çalışmada kullanılan soyların toplanması sırasında bize yardımcı olmaya çalışan ve 

bahçesini açan Mustafa Bey’e, konaklamamız ve arazi çalışması sırasında bize yardımcı 

olan Yeşilöz Köyü Muhtarı Osman ODABAŞI‘na teşekkür ederim. Ayrıca Rusya ve 

Ukrayna soylarını bizimle paylaşan Prof. Dr. Elena PASYUKOVA ve Prof. Dr. Irina 

KOZERETSKA’ya içtenlikle teşekkür ederim. 

Bugünlere gelmemde en büyük teşekkürü hak eden ve bana her koşulda mücadele etmeyi 

öğreten canım annem Nuray SUBAŞI’na, her türlü koşulda beni destekleyen canım 

kardeşim Mina Sezin SUBAŞI’na sonsuz teşekkür ederim. 

Bu çalışmayı 214Z238 ve 116Z238 nolu projeler ile destekleyen TÜBİTAK Temel 

Bilimler Araştırma Grubu’na teşekkür ederim. 



 vi 

İÇİNDEKİLER 

Sayfa 

ÖZET .................................................................................................................................... i 

ABSTRACT ....................................................................................................................... iii 

TEŞEKKÜR ........................................................................................................................ v 

İÇİNDEKİLER ................................................................................................................... vi 

ÇİZELGELER .................................................................................................................. viii 

ŞEKİLLER ......................................................................................................................... ix 

SİMGELER VE KISALTMALAR .................................................................................... xi 

1. GİRİŞ ............................................................................................................................... 1 

2. GENEL BİLGİ ................................................................................................................ 3 

2.1. Klinal Varyasyonlar ve Adaptasyon ............................................................................. 3 

2.1.1. Yaşam Öyküsü Karakterlerinin Evrimi ..................................................................... 6 

2.2. Diyapoz ve Reprodüktif Diyapoz ................................................................................. 7 

2.3. Diyapozu Kontrol Eden Faktörler .............................................................................. 11 

2.3.1. Sirkadiyen Saat ........................................................................................................ 11 

2.3.1.1. Işık ve Sıcaklık  .................................................................................................... 12 

2.3.1.2. Sirkadiyen Osilatör ve Dış Yolaklar ..................................................................... 13 

2.3.2. Hormonal Regülasyon ............................................................................................. 14 

2.4. Diyapoza Etki Eden Genetik Faktörler ....................................................................... 17 

2.4.1. İnsülin Reseptörü – InR ........................................................................................... 20 

2.4.2. İnsersiyon – Delesyon (İndel) Polimorfizmleri ....................................................... 23 

2.5. Wolbachia Enfeksiyonu .............................................................................................. 24 

3. MATERYAL VE METOD ........................................................................................... 25 

3.1. Arazi Çalışmaları ........................................................................................................ 25 

3.1.1. Çalışma Alanları ...................................................................................................... 25 

3.1.2. Soyların Toplanması ve Çoğaltılması...................................................................... 26 

3.2. Laboratuvar Çalışmaları ............................................................................................. 28 

3.2.1. Kendileşmiş Soy Hatlarının Oluşturulması ............................................................. 28 

3.3. Reprodüktif Diyapoz Deneyi ...................................................................................... 29 

3.3.1. Reprodüktif Diyapoz İçin Gerekli Çevresel Koşulların Oluşturulması .................. 30 

3.3.2. Ovaryum Diseksiyonu ............................................................................................. 31 

3.4. Moleküler Çalışmalar ................................................................................................. 32 



 vii 

3.4.1. DNA İzolasyonu ...................................................................................................... 32 

3.4.2. Soylarda Bulunan Wolbachia Enfeksiyonlarının Tespiti ........................................ 33 

3.4.3. InR Gen Bölgesinin Amplifikasyonu ve Sekanslanması ......................................... 34 

3.5. İstatistiksel Analizler .................................................................................................. 36 

4. SONUÇ VE TARTIŞMA .............................................................................................. 37 

4.1. InR Gen Polimorfizmi ve Coğrafi Örüntüler .............................................................. 37 

4.2. Diyapoz Fenotipi ........................................................................................................ 43 

4.2.1. Enleme Bağlı Diyapoz Frekansları .......................................................................... 43 

4.2.2. Yıla ve Mevsime Bağlı Diyapoz Frekansları .......................................................... 46 

4.3. Wolbachia Enfeksiyonu ve Diyapoz .......................................................................... 48 

4.4. İklimsel Parametrelerin Diyapoz ile İlişkisi ............................................................... 50 

KAYNAKLAR .................................................................................................................. 52 

EKLER .............................................................................................................................. 61 

ÖZGEÇMİŞ ....................................................................................................................... 65 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 viii 

ÇİZELGELER 

Sayfa 

Çizelge 3.1. Kullanılan doğal populasyonların toplandığı bölgelere ait iklimsel ve 

coğrafi parametreler ........................................................................................................... 26 

Çizelge 3.2. Populasyonların toplandığı yıl ve aya ait sıcaklık ve nem değerleri ............. 26 

Çizelge 3.3. Kullanılan standart besiyeri bileşen ve miktarları ......................................... 27 

Çizelge 3.4. Örneklem yapılan lokasyonlar, örneklem yılları ve deneylere alınan soy 

sayıları ............................................................................................................................... 29 

Çizelge 4.1. Lokasyonlara ait InR alel frekansları ve ki kare analizi sonucu.................... 38 

Çizelge 4.2. InR alellerinin aydan aya değişimlerini gösteren ki kare analizi .................. 39 

Çizelge 4.3. Populasyonlara ait soy hatlarının sayısı (N), alellere göre diyapoz frekansı 

(DF) ortalamaları, ortalamaların standart sapma (S.S.) değerleri...................................... 41 

Çizelge 4.4. InR gen bölgesi için McDonald-Kreitman ayrılma testi sonucu ................... 42 

Çizelge 4.5. InR gen bölgesinin istatistiksel özeti ............................................................. 43 

Çizelge 4.6. Populasyonlara ait soy hatlarının sayısı (N), diyapoz gösteren soyların 

frekans ortalamaları (DF), ortalamaların standart sapma (S.S) değerleri .......................... 44 

Çizelge 4.7. Yeşilöz populasyonun soy hatlarında gözlenen diyapoz frekanslarının 

(DF) aydan aya değişimlerinin soy hattı sayıları (N), ortalamaları, ortalamaların 

standart sapma (S.S.) değerleri .......................................................................................... 47 

Çizelge 4.8. Diyapoz gösteren ve göstermeyen birey sayıları, frekansları (parantez 

içerisinde verilmektedir) ve diyapoz fenotipinin aydan aya değişimlerini ve bu 

değişimin önemini gösteren ki kare analiz sonucu ............................................................ 47 

Çizelge 4.9. Tüm populasyonlar için coğrafi, iklimsel ve genetik değişkenler ile 

diyapoz frekansı, InR polimorfizmi ve Wolbachia enfeksiyonu arasındaki Pearson 

korelasyon katsayıları (r) ................................................................................................... 50 

 

 

 

 

 

 

 

 



 ix 

ŞEKİLLER 

Sayfa 

Şekil 2.1. Sirkadiyen sistemin bileşenlerinin şematik gösterimi ....................................... 11 

Şekil 2.2. Memeli beyninde (solda) ve Drosophila'da (sağda) osilatörler ........................ 12 

Şekil 2.3. D. melanogaster’de diyapozun hormonal kontrolünün şematik gösterimi ....... 16 

Şekil 2.4. InR geninin şematik gösterimi ve InR geninde gözlenen SNP’ler. Gri kutular 

ekzonları, gri kutuların arasında kalan alanlar ise intronları temsil etmektedir ................ 22 

Şekil 3.1. Kullanılan doğal populasyonların toplanma noktalarının harita üzerinde 

gösterimi ............................................................................................................................ 25 

Şekil 3.2. Kardeş eşleşmesi ile tek bir dişi kullanılarak bir sonraki kuşağın kurulması 

prensibine dayanan “Full-sib” kendileşme yönteminin şematik gösterimi ....................... 28 

Şekil 3.3. Drosophila ovaryumlarındaki folikül hücrelerinde yumurta gelişiminin 

evreleri ............................................................................................................................... 31 

Şekil 3.4. Diyapoz fenotipi gösteren (solda) ve göstermeyen (sağda) dişilere ait 

ovaryum görüntüleri .......................................................................................................... 32 

Şekil 3.5. Wolbachia enfeksiyonunun tespitinde kullanılan wsp gen bölgesinin jel 

görüntüsü ........................................................................................................................... 34 

Şekil 3.6. D. melanogaster 3. kromozomun sağ kolunda bulunan InR gen bölgesinin 

bir kısmının görünümü ve 1.ekzon indel polimorfimini belirlemek için kullanılan 

primerlerin gösterimi ......................................................................................................... 35 

Şekil 3.7. Sanger sekansı sonrası elde edilen InR geni dizilerinden birinin 

kromatogram görüntüsü ..................................................................................................... 36 

Şekil 4.1. D. melanogaster’de görülen InR geninin amino asit dizilerinde görülen indel 

polimorfizimleri.Yaygın olarak bulunan alellerden örneklem grubumuzda görülenler 

koyu renk, başka çalışmalarda tespit edilenler açık renk ile gösterilmiştir ....................... 37 

Şekil 4.2. Lokasyonlara bağlı alel frekansları dağılımının harita üzerinde gösterimi ....... 38 

Şekil 4.3. Kuzey Amerika verileri ile birleştirilerek Türkiye ve Rusya’da gözlenen InR 

indel polimorfizminin üç alelinin frekanslarının gösterimi ............................................... 40 

Şekil 4.4. Kuzey Amerika populasyonları diyapoz klini ile Avrupa populasyonları 

diyapoz frekanslarının Türkiye ve Rusya Populasyonlarına ait ortalama diyapoz 

frekansları ile karşılaştırılması .......................................................................................... 46 

Şekil 4.5. Yeşilöz populasyonuna ait soyların 2014 ve 2015 yılları aya bağlı diyapoz 

frekanslarının bar grafik olarak gösterimi ......................................................................... 47 



 x 

Şekil 4.6. Yeşilöz populasyonuna ait soylarının aydan aya Wolbachia enfeksiyonu 

yüzdelik dilimleri ............................................................................................................... 50 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 xi 

SİMGELER VE KISALTMALAR 

Simgeler 

g  Gram 

ml  Mililitre 

m  Metre 

l  Mikrolitre 

mM  Milimolar 

π  Ortalama nükleotit çeşitliliği 

S  Ayrışma bölgelerinin sayısı 

θ  Watterson nükleotit çeşitliliği 

  Toplam 

r  Pearson korelasyon katsayısı 

Kısaltmalar 

InR  İnsülin benzeri reseptör 

dINR  Drosophila insülin reseptörü 

DNA  Deoksiribonükleik asit 

RNA  Ribonükleik asit 

mRNA  Mesajcı RNA 

SNP  Tek nükleotit polimorfizmi 

JH  Juvenil hormon 

IIS  İnsülin ve insülin benzeri büyüme faktörü sinyali 

QTL  Kantitatif karakter lokusu 

AA  Aminoasit 

indel  İnsersiyon-Delesyon baz değişimi 

Adh  Alkol dehidrogenaz 

CO2  Karbondioksit 

NH2  Amin grubu 

COOH  Karboksilik asit 

PCR-PZR Polimeraz zincir reaksiyonu 

bç  Baz çifti 

ANOVA Varyans Analizi 

Hd  Haplotip Çeşitliliği 

Wb  Wolbachia 



 1 

1. GİRİŞ 

Diyapoz böceklerin zor koşulları atlatabilmesini sağlayan ve canlının hayatta kalabilirliğini 

arttıran bir yaşam öyküsü karakteridir ve kısa gün uzunluğu, düşük sıcaklık gibi çevresel 

değişkenlerle tetiklenir. Kışı ergin halde geçiren Drosophila melanogaster Meigen, 1830 

(Diptera: Drosophilidae)’de yaygın olarak görülen bir diyapoz stratejisi olan reprodüktif 

diyapoz, özellikle zorlu kış koşullarında ovaryum gelişiminin previtellogenik evrede kalıp, 

koşullar düzelince canlının üremesini devam ettirmesine ve böylece yeni bir kuşağın 

oluşmasına olanak sağlar. Bitkilerde dormansi ve omurgalılarda hibernasyon böcek 

diyapozuna benzer biyolojik süreçlerdir ve bütün türler değişen çevresel koşullara adapte 

olup üreme döngüleri başta olmak üzere birçok gelişimsel karakteri bu koşullara göre 

ayarlamaktadırlar. Reprodüktif diyapoz da diğer yaşam öyküsü karakterleri gibi canlının 

uyum başarısını etkileyen ve çeşitli çevresel etmenlerle şekillenen bir karakterdir. 

Reprodüktif diyapoz birçok metabolik, fizyolojik ve hormonal mekanizmalarla kontrol 

edilir ve ömür uzunluğu, yaşlanma, çeşitli stres koşullarına direnç gibi uyum başarısını 

etkileyen karakterler ile bedel-uzlaşı (trade-off) içerisinde olduğu bilinen bir yaşam öyküsü 

karakteridir. 

Yaşam öyküsü karakterleri, farklı organizmaların çevresel kısıtlamalar karşısında hayatta 

kalması ve üreme stratejisini düzenlemesi ile doğrudan ilişkili bazı fenotipik ve 

demografik özellikleri tanımlar ve çeşitli çevresel etmenlerle ilişki içindedir. Örneğin, 

birçok böcek türünde görülen ve  D. melanogaster’de çok sık rastlanan Wolbachia bakteri 

enfeksiyonu, üreme verimini, ömür uzunluğunu ve hatta eşey oranını bile etkilediği bilinen 

bir etmendir. Yaşam öyküsü karakterlerinin çevresel etmenlerden nasıl etkilendiklerini 

incelemek amacıyla heterojen ortamlar olan coğrafi gradiyentler boyunca bu karakterlerin 

fenotipik ve genotipik değişikliklerini çalışmak, çevresel adaptasyon mekanizmaları 

hakkında önemli bilgiler sağlamaktadır. Çok geniş yayılım alanına sahip ve yüksek oranda 

çeşitlilik gösteren ortamlara uyum göstermiş bir tür olan D. melanogaster bu adaptasyon 

çalışmalarını yapmak için oldukça kullanışlı bir model organizmadır. 

Doğal populasyonların değişen çevresel koşullara nasıl uyum sağladığını ve türlerin lokal 

adaptasyon süreçlerine neden olan çevresel varyasyonların populasyonlarda görülen 

genetik çeşitliliğe yapabileceği etkiyi anlamak evrimsel biyolojinin temel amacıdır. Bu 

amaç doğrultusunda, bu çalışmada yakın boylamlar üzerinde farklı enlemlerden olmak 

üzere Türkiye, Rusya ve Ukrayna’dan toplanan D. melanogaster’in doğal populasyonları 

kullanılarak, reprodüktif diyapozun enlemsel değişimleri incelenmiştir. Türkiye 



 2 

populasyonundan 2014-2015 yıllarında Yeşilöz’den Mayıs ve Ekim ayları arasında her ay 

toplanan doğal populasyonlar ile reprodüktif diyapozun mevsimsel olarak değişimi 

araştırılmıştır. Bunlara ek olarak reprodüktif diyapozun altında yatan genetik 

adaptasyonları belirlemek ve bu doğrultuda diyapoz fenotipi için aday gösterilen insülin 

sinyal yolağı reseptör geni olan InR’nin farklı alellerinin reprodüktif diyapoz ile ilişkisini 

ve InR geni alel frekanslarının enlemsel ve mevsimsel değişimlerini belirlemek için 

çalışmalar yapılmıştır. Ayrıca, D. melanogaster’de yaygın olarak görülen Wolbachia 

enfeksiyonunun varlığı test edilmiş ve bu enfeksiyonun reprodüktif diyapoz ve InR geni 

alelleri ile ilişkisi yine bu çalışma kapsamında sorgulanmıştır. 

Çalışma sonucunda, örneklem yapılan soy hatlarında diyapoz ile enlem arasında anlamlı 

bir ilişki bulunamamıştır. Diyapozun mevsimsel varyasyonları incelendiğinde ise, 

diyapozun aydan aya değişim gösterdiği bulunmuştur. Bu sonuçlar, diyapozun sadece 

iklimsel değişkenlere bağlı olarak ortaya çıkan adaptif bir karakter olmadığını, enlemsel ve 

mevsimsel klinleri farklı seçilim baskılarının şekillendirdiğine dair güçlü kanıtlar 

sunmuştur. Diyapoz ile InR polimorfizmi arasında bir ilişki bulunamamasına rağmen, InR 

alel polimorfizminin literatürdeki mevcut verilerle değerlendirildiğinde daha düşük 

enlemlerde gözlenen klinal örüntüleri desteklediği görülmüştür. Bu sonuç, InR gen 

bölgesinin seçilim baskısı altında ve fonksiyonel bir gen bölgesi olduğunu 

desteklemektedir. Wolbachia enfeksiyonu ile diyapoz arasında ise anlamlı bir ilişki 

bulunamamıştır. 
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2. GENEL BİLGİ 

2.1. Klinal Varyasyonlar ve Adaptasyon 

Adaptasyon, bir türün genetik yapısının değişimi ile sonuçlanan evrimsel bir süreçtir. 

Bütün türler zaman ve mekansal olarak farklı çevrelerde yaşamaktadır ve bu farklılıkların 

yarattığı çevresel heterojenlik, populasyonlar arasında adaptif farklılıkların ortaya 

çıkmasında etkili bir seçilim baskısı yaratmaktadır [1]. Çeşitlilik gösteren çevresel 

koşullara doğal populasyonların nasıl uyum sağladığı ve adaptif farklılıklara neden olan 

çevresel varyasyonların populasyonlarda görülen genetik çeşitliliğe nasıl katkı yaptığını 

anlamak evrimsel biyolojinin temel amacıdır. 

Çevresel varyasyonların canlıların adaptasyonuna nasıl etki ettiğini anlayabilmek için, 

canlının uyum başarısına etki eden karakterlerin doğal seçilim baskısı ile şekillendiği 

ortamlara adaptasyonunu (lokal adaptasyonu) çalışmak önemlidir. Lokal adaptasyon 

çalışmaları gen akışı ve diğer evrimsel güçlere kıyasla, doğal seçilim ile ilgili daha fazla 

bilgi vermektedir. Lokal adaptasyonlarda populasyonlar arasında yüksek oranda görülen 

gen akışının, farklı adaptif örüntülerin ortaya çıkmasını engellediği ve seçilimin gen 

akışının homojenleştirici etkisini aştığı zaman lokal adaptasyonun gerçekleşebileceği 

düşünülmektedir [2]. Ancak yüksek oranda başarılı olan fenotipler bir sonraki kuşağa 

aktarılmakta; bu nedenle doğal seçilimin etkisi lokal adaptasyonlarda daha fazla 

görülmektedir.  

Lokal adaptasyon bir populasyonun doğal olarak bulunduğu bir çevrede o populasyonun 

uyum başarısına etki edecek bir karakterin ortaya çıkmasıyla oluşur [3]. Populasyonların 

sahip olduğu lokal adaptasyonları çalışmak için çevresel faktörlerin sistematik bir şekilde 

değiştiği coğrafi gradiyentler olan enlemsel ve rakımsal klinler yaygın olarak kullanılır. 

Heterojen ortamlara uyumla ilgili olan fenotipik (vücut büyüklüğü, termal tolerans vb.) ve 

genotipik (allozim, alel frekansı vb.) karakterlerdeki değişiklikleri coğrafi gradiyentler 

boyunca irdelemek, adaptasyonun nedenlerini anlamamızda önemli veriler sağlamaktadır.  

Ekologlar birçok türde fenotipin, coğrafi gradiyentler olan enlem ve rakım gibi büyük 

coğrafi skalalarda değiştiğini gözlemlemişlerdir. Örneğin, Bergmann [4] fenotipik bir 

karakter olan vücut büyüklüğünün enlemsel klin gösterdiğini ortaya koymuştur. Klinler 

tahmin edilebilir ve tekrar edebilir örüntülerdir ve bu nedenle değişen ‘mekansal seçilimi’ 

yansıttığı düşünülmektedir. Fenotiplerde görülen coğrafi varyasyonlar seçilim baskısının 

işlediğini gösterirken, farklı kıtalarda birbiriyle eşleşen klinal ekolojik özelliklerin ve gen 
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frekanslarının eşzamanlı evrimi iklimsel adaptasyon için daha güçlü kanıtlar sağlamaktadır 

[5].  

Lokal adaptasyonlar, farklı kıtalarda görülen benzer özelliklerin klinal örüntülerini 

şekillendirmede rol oynayabilir. Farklı coğrafi bölgelerde tekrarlanan klinler “paralel klin” 

olarak adlandırılır ve bu bölgelerde paralel adaptasyonlar olduğu ön görülmektedir. 

Örneğin, Avustralya, Kuzey Amerika, Afrika ve Avrupa'da vücut büyüklüğünün benzer 

şekilde klin göstermesi, iklimsel adaptasyonun kıtasal ölçekte benzer fenotipik tepki 

verebileceğini göstermektedir [5]. 

Drosophila melanogaster enlemsel, rakımsal ve mevsimsel klinleri çalışmak için oldukça 

kullanışlı bir model organizmadır. Kökeni Afrika’nın tropikal alanları olmasına rağmen, 

yaklaşık 10.000-20.000 yıl önce dağılımını genişleterek birçok farklı kıtaya yayılmıştır. 

Günümüzde Avrupa’nın en kuzeyinde bulunan Finlandiya (64°K) ile Avustralya’nın 

güneyinde bulunan Tazmanya (43°G)’ya kadar yayılış gösterdiği bilinmektedir. D. 

melanogaster tropik bölgelerden tüm dünyaya yayılması nedeniyle çok geniş bir 

coğrafyaya, mevsimsel döngü gösteren ılıman bölgeler gibi çeşitlilik gösteren çevrelere 

uyum sağlamıştır [6, 7]. Bu nedenle D. melanogaster’in doğal populasyonları heterojen 

çevrelere adapte olmaları bakımından birçok evrimsel, ekolojik ve genetik çalışmalarda 

kullanılmaktadır. Ilıman bölgelerdeki D. melanogaster populasyonları, mevsimlik bir meta 

populasyon olarak düşünülür ve bu populasyonlar kışın küçülür, ardından ilkbaharda 

yeniden kurulur. Populasyon, ilkbahardan sonbaharın sonuna doğru bir kez daha 

küçülünceye kadar artan populasyon büyüklüğü ile dispersal gösterir. Bu örüntü, seçilim 

baskısının iklimsel parametrelerle ilişkili bir biçimde coğrafi ve mevsimsel olarak lokal 

populasyonlarda çeşitlilik gösterdiğini ortaya koymaktadır [8]. 

Fenotipik olarak klin varyasyonları, Drosophila’da birkaç önemli yaşam öyküsü karakteri 

için belirlenmiştir. D. melanogaster’de fenotipik ve genotipik varyasyonları klinal 

örüntülerin şekillendirdiğine ve ılıman çevrelere lokal adaptasyonda mekansal olarak 

çeşitlilik gösteren seçilim baskılarının etkili olduğuna dair çok sayıda kanıt vardır [1]. D. 

melanogaster’de enlemsel klinler, vücut büyüklüğü [9, 10], yumurta büyüklüğü ve 

ovariyol sayısı [11], soğuk ve sıcak direnci [12], alkol toleransı [13], susuzluk direnci [14] 

ve reprodüktif diyapozda [15] tanımlanmıştır. Yapılan çalışmalarda vücut büyüklüğünün 

kuzey enlemlerde arttığı, ovariyol sayısının ve yumurta büyüklüğünün de enlemle doğru 

orantılı olarak artış gösterdiği bulunmuştur [11, 15]. 
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Enlemsel klinler Drosophila’da çok çalışılmış olmasına rağmen rakımsal klinlerle ilgili az 

çalışma vardır. D. buzzatii ile yapılan bir çalışmada sıcaklık ve susuzluk direncinin 

rakımsal klin gösterdiği gözlenmiştir [16]. Ayrıca D. melanogaster’in Avustralya 

populasyonu ile yapılan çalışmada, vücut büyüklüğü, gelişim zamanı, sıcak ve soğuk 

toleransında rakımsal farklılıklar görüldüğü saptanmıştır [17]. Bir başka çalışmada, D. 

melanogaster populasyonlarında stres direnci ve ömür uzunluğunun rakım ile ilişkili 

olduğunu göstermiştir [18]. 

D. melanogaster’de enlemsel klinler fenotipik ve genetik olarak tanımlanmış ve klinal 

örüntüler Avustralya, Hindistan alt kıtası, Kuzey Amerika, Güney Amerika ve Afrika’da 

dahil olmak üzere birçok kıtada ortaya konmuştur [19]. Paralel klinler D. melanogaster’de 

farklı kıtalarda, morfolojik karakterlerde [20], stres toleransında [12, 21] ve yaşam öyküsü 

karakterlerinde [21] tanımlanmıştır. Çalışmalar yoğunlukla Kuzey Amerika ve Avustralya 

kıtasında yapılmış ve her iki kıtada da populasyonlar kıyı şeridi boyunca örneklenmiş, 

ayrıca 10°’den fazla olan enlemsel skalada çalışılmıştır. D. melanogaster’in Amerika 

populasyonlarında, yüksek enlemlerde diyapoz görülme sıklığının düşük enlemlerdekine 

göre daha fazla olduğu, ayrıca soğuk toleransının daha yüksek olduğu ortaya konmuştur 

[22]. Avustralya’da bulunan populasyonlarda da benzer şekilde yüksek enlemlerde soğuk 

toleransının arttığı fakat diyapoz görülme sıklığı ve ovariyol sayısının Amerika kıtası ile 

paralellik göstermediği bulunmuştur [23]. Aynı zamanda enlemsel klinler genetik düzeyde 

de belirlenmiştir. Örneğin, hem Kuzey Amerika hem de Avustralya populasyonlarında 

allozim, DNA ve kromozom inversiyon polimorfizmlerinde klin varyasyonları görülmüştür 

[24, 25, 26, 27]. Yapılan çalışmalarda çevresel adaptasyonun altında yatan genetik 

faktörlerin evrimsel cevapta nasıl bir rol oynadığı, farklı yaşam öyküsü karakterlerinde 

aday genler belirlenerek çalışılmaktadır. Bu doğrultuda, McKechnie ve arkadaşları [28] 

Dca geninin D. melanogaster’de kanat büyüklüğü ile ilişkili aday gen olduğunu ve bu 

genin paralel klin gösterdiğini ortaya koymuşlardır. Benzer şekilde, Paaby ve arkadaşları 

[26] da InR geninin farklı alellerinin ömür uzunluğu, stres toleransı ve üremeyle ilişkili 

olduğunu ve bu genin alelleriyle ilişkili karakterlerin enlemsellik gösterdiğini bulmuştur. 

Enlemsel klinlerde olduğu gibi mevsimsel döngülerde de canlıların benzer seçilim 

baskısına maruz kaldığı ve adaptif mekanizmanın altında yatan nedenlerin benzer olduğu 

düşünülmektedir [19]. Yüksek ve düşük enlemler ile yaz ve kış mevsimlerinde seçilim 

rejimleri birçok yönden benzerlik gösterir. Yüksek enlemler ve kış mevsiminde düşük 

sıcaklık ve kısıtlı kaynaklar bulunurken, düşük enlemlerde ve yaz mevsiminde ise artan 
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sıcaklık ve bol kaynak bulunmaktadır. Mevsimsel döngülerde de tekrar edebilir ve tahmin 

edilebilir fenotip ve alel frekansında değişimler gözlenmiştir [1, 19]. Genomik 

çalışmalarda yıllar içerisinde frekans değişimleri gösteren, mevsimsel ve günlük 

döngülerle dengelenmiş seçilim ilişkisinde olan yüzlerce tek nükleotit polimorfizmi (SNP) 

bulunmuştur [1].  

Yapılan birçok çalışmaya rağmen, D. melanogaster’in heterojen ortamlara uyum 

göstermesinde hangi kantitatif karakterin diğer karakterleri büyük oranda etkilediği tam 

olarak anlaşılamamıştır. Fakat, reprodüktif diyapozun D. melanogaster’in enlemsel ve 

mevsimsel gradiyentlere adaptasyonu ile ilişkili fenotip olduğu ve bu adaptasyonun da 

iklimsel parametreler ve seçilim rejimleri ile ilişkili olduğu düşünülmektedir [19]. Çünkü, 

diyapoz fenotipi birçok çevresel parametreden etkilenmektedir (düşük-yüksek sıcaklık, 

uzun-kısa gün uzunluğu, sirkadiyen ritim gibi) ve ovaryum gelişimi dolayısıyla üreme, 

ömür uzunluğu, yaşlanma ve stres toleransına karşı direncin artmasıyla da ilişkili olduğu 

bilinmektedir [29]. 

2.1.1. Yaşam Öyküsü Karakterlerinin Evrimi 

Yaşam öyküsü karakterleri, organizmaların hayatta kalma ve üreme gibi uyum başarısının 

iki önemli bileşeni ile doğrudan ilişkili kantitatif ve demografik özellikleri temsil eder. 

Yaşam öyküsü karakterlerinin evrimi, farklı organizmaların çevrenin yarattığı zorluklar 

karşısında hayatta kalmasını sağlayan ve üreme stresini optimize etmek için kullandığı 

başlıca fenotipik özellikleri ve adaptif stratejilerin çeşitliliğini açıklar. Yaşam öyküsü 

karakterlerini ve bu karakterlerin evrimini anlamak için evrimsel biyologlar demografi, 

kantitatif genetik, matematiksel modelleme ve filogeniyi kullanmaktadırlar [23, 30].  

Bu karakterler, demografi ile ilişkili ve kompleks olduğundan dolayı, genellikle kantitatif 

ve poligenik karakterler olarak görülmektedir. Yaşam öyküsü karakterleri çevresel 

koşullara da oldukça bağımlılık göstermektedir ve bu nedenle yaşam öyküsü 

çalışmalarında ‘fenotipik esneklik’ kavramının üzerinde özellikle durulmaktadır [30].  

Kavramsal olarak fenotipik ekspresyonları ayarlayan mekanizmalar iki sınıfa ayrılır: 

genetik adaptasyon (örneğin allel frekanslarında değişiklik) ve fenotipik esneklik [31, 32]. 

Fenotipik esneklik, bir genotipin farklı çevre koşulları altında farklı fenotipik özellikleri 

açığa çıkarması olarak tanımlanabilir. Fenotipik esneklik doğrudan çevresel etkileri 

fenotipte gösterir ve bu mekanizma kısa süreli çevresel varyasyonlara karşı adaptif bir 

strateji olabileceği gibi, adaptif olmayan ve organizmanın çevre ile kurduğu biyokimyasal 
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veya fizyolojik bir etkileşim sonucu da ortaya çıkabilir [32]. Canlının uyum bileşenini 

etkileyen birçok fenotipik ve genotipik karakter bileşenleri canlının yaşam öyküsüne 

katkıda bulur. Kompleks ve birbiriyle ilişkili karakterler yaşam öyküsü stratejilerinin 

devamlılığını sağlayabilmek için evrimleşmişlerdir. Canlıların çok çeşitli yaşam öyküsü 

stratejileri olmasına rağmen, yapılan çalışmalar yaşam öyküsü karakterlerinin birbirleriyle 

korelasyon içinde olduklarını göstermiştir. Ömür uzunluğu, üreme ile negatif korelasyon 

gösterirken, stres toleransı ile pozitif korelasyon göstermektedir [33, 34].  Doğal seleksiyon 

maksimum üretkenlik ve ömür uzunluğunu desteklemektedir, çünkü gelecek nesiller için 

genetik katkıyı en üst düzeye çıkarmak esastır. Fakat gerçekte bu iki yaşam öyküsü 

karakteri birbirleriyle ters bir ilişki içerisindedir. Örneğin, memeliler ve kuşlarda uzun 

yaşam süresi düşük doğurganlıkla ilişkilidir. Yapılan çalışmalarda, yumurta verimi ile 

ömür uzunluğunun ters ilişki içerisinde olduğu gözlenmekte ve bunun üreme maliyetiyle  

ilişkili olduğu öne sürülmektedir [35]. Üreme, büyüme, somatik bakım ve onarım ve 

hareket gibi enerji gerektiren işlemler için yeterli kaynak yoktur ve bu nedenle bazı yaşam 

öyküsü karakterleri arasında bedel-uzlaşı (trade-off) söz konusudur. Bir yaşam öyküsü 

karakterindeki artış canlının uyum başarısının artmasına neden olurken, bununla ilişkili 

olarak bir başka yaşam öyküsü karakterinde ise düşüş olması ve bu düşüşün canlının uyum 

başarısının azalmasına neden olması yaşam öyküsü karakterleri arasındaki trade-off olarak 

açıklanabilir [36]. Üreme, gamet oluşumunun maliyeti nedeniyle canlının hayatta 

kalabilirliğinin azalmasına neden olabilir veya üremeye yönlendirilen kaynaklar somatik 

bakım ve onarım için kullanılamadığından ömür uzunluğunu azaltabilir [35]. 

Diyapoz, canlının zor çevresel koşulları atlatarak populasyonun devamlılığını sağlamasına 

olanak veren ve birçok yaşam öyküsü karakteri ile ilişkili bir karakterdir. Diyapoza giren 

dişi D. melanogaster’de diyapoz ile birlikte ömür uzunluğu ve soğuk ile açlık stresine karşı 

direnç artmaktadır [21, 22]. 

2.2. Diyapoz ve Reprodüktif Diyapoz 

Mevsimsel olarak değişen çevresel koşullarda yaşayan canlılar, ritmik sıcaklık değişimleri, 

besin ve suya ulaşabilirlik, predasyon baskısı, sığınak ve yuva bulma gibi durumlarla başa 

çıkabilmek için çeşitli mekanizmalar geliştirmek zorunda kalmışlardır. Bu 

mekanizmalardan biri olan diyapoz, böceklerde metabolizmanın ve gelişimin durakladığı 

ve böceklerin zor koşullarda hayatta kalmak için geliştirdikleri bir karakterdir. Bitkilerde 

dormansi ve omurgalılarda hibernasyon da böcek diyapozuna benzer şekilde ve benzer 

mekanizmalarla, uygun olmayan çevresel koşulları atlatabilmek için birçok mekanizmanın 
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birlikte meydana getirdiği biyolojik süreçlerdir. Omurgalı veya omurgasız bütün türler 

değişen mevsimsel koşullara adapte olup gelişimlerini ve üreme döngülerini buna göre 

ayarlamaktadırlar [36]. 

Diyapoz, böceklerde farklı gelişim basamaklarında (yumurta, larva, pupa veya ergin) 

meydana gelebilen ve temelde nöroendokrin sistem ile kontrol edilen bir mekanizmadır. 

Diyapoz çevresel koşullara verilen aktif bir cevaptır. Böcekler, gün uzunluğu ve sıcaklık 

gibi mevsimsel olarak öngörülebilir ipuçlarını kullanarak kötü koşullar öncesi diyapoza 

girerler. Böcek diyapoz evresi türe bağlı değişkenlik göstermektedir. Örneğin Bombyx 

mori’de embriyo, güneybatı mısır zararlısı Diatraea grandiosella’da larva, Sarcophaga 

crassipalpis’te pupa ve Culex pipens’te ergin dönemde diyapoz görülebilir [29, 36]. 

Birçok Drosophila türününün diyapoza girdiği bilinmektedir [36]. Böcek türlerinde çok 

farklı diyapoz stratejileri görülse de, Drosophila türlerinde en yaygın görülen diyapoz 

stratejisi “reprodüktif diyapozdur”. Diğer adı ovaryum diyopozu olan reprodüktif 

diyapozda, dişilerde ovaryum vitellogenezi durur ve üreme için kullanılacak enerji 

bünyede saklanır. Reprodüktif diyapoz ilk olarak Drosophila nitens [38] türünde 

tanımlanmış olup, daha sonra diğer Drosophila türlerinde de keşfedilmiştir [36]. 

Drosophila'da reprodüktif diyapoz ılıman ve soğuk bölgelerde kışlamak için uygun bir 

stratejidir. Diyapoz süresi ve görülme sıklığı büyük ölçüde hem populasyon hem de tür 

seviyesinde değişkenlik gösterir [36]. Üreme diyopozu Drosophila dışında, sivrisinek 

Culex pipiens [39], kral kelebeği Danaus plexippus [40] ve birçok çekirge türünde [41] de 

çalışılmaktadır. Yapılan çalışmalarda iplik kurdunun (Caenorhabditis elegans) dauer 

formu Drosophila’daki reprodüktif diyapoz ile, gerek diyapoz fenotipini etkileyen gen 

etkileşimleri, gerekse fizyolojik (hormonlar gibi) mekanizmalar yönünden oldukça 

benzerlik göstermektedir [29].  

Diyapoz, yüksek enlemlerdeki soğuk iklimlerde canlıya avantaj sağlamaktadır. Çünkü, 

diyapoz dişilerin birkaç ay süren soğuk kış koşullarında hayatta kalmasını sağlarken, 

iklimsel koşullar düzelip sıcaklık ve gün uzunluğundaki artışla birlikte canlının diyapozdan 

çıkıp tekrar yumurta bırakmasına olanak sağlar [42]. Yüksek enlemlerde bulunan 

Drosophila türlerinde diyapoz, kötü koşulları geçirmek için seçilen ve sıklıkla gözlenen bir 

durum olmasına rağmen, tropikal Drosophila türlerinde de düşük düzeyde de olsa diyapoz 

görüldüğü bilinmektedir [43]. Reprodüktif diyapoz birçok Drosophila türünde yaygın 

olarak görülse de, hepsi için bir kışlama stratejisi olmayabilir. Örneğin, D. robusta 

dişilerinin çevresel sıcaklığın çok düşük olmadığı Ağustos-Eylül aylarında diyapoza 
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girdiği bilinmektedir [44]. Diğer yandan, üreme diyopozu dişilerin kışlamasındaki tek 

metot değildir. Örneğin, D. curviceps, D. immigrans ve D. albomicans türlerinin yayılım 

alanı tropik ve subtropik bölgelerdir ve bu türler kışlama stratejisi olarak yaşamalarına 

olanak verecek sıcaklıktaki bölgelere göç etmektedir [45]. D. pseudoobscura ve D. 

subobscura türleri ise kışı ergin formda geçirmekte ve kış boyunca üremelerini 

sürdürmektedirler [46].  

D. melanogaster’de ergin reprodüktif diyapoz 25 yıl önce ilk defa tanımlanmış ve klasik 

böcek diyapozunun birçok özelliğini gösterdiği görülmüştür [47]. Reprodüktif diyapoz zor 

koşullar altında canlının hayatta kalabilirliğini arttırması yönünden klasik böcek 

diyapozuna benzese de birçok yönüyle klasik diyapozdan ayrılmaktadır. Örneğin, klasik 

böcek diyapozunda canlı diyapoz süresince kullanacağı besini diyapoza girmeden önce 

vücudunda depolar ve depoladığı besin diyapoz süresince kullanılır. Buna karşın D. 

melanogaster’de reprodüktif diyapoz önceden programlanan bir süreç değildir ve diyapoz 

süresince az da olsa besin alımı görülür. Ayrıca, besin depolamayla ilişkili genlerin 

reprodüktif diyapoz sırasında ekspresyonlarında meydana gelen değişimler D. 

melanogaster’de reprodüktif diyapozun aktif bir süreç olduğunu düşündürmektedir [48]. 

Birçok Drosophila türü gibi D. melanogaster de kışı ergin formda geçirmekte ve bu, 

populasyonun devamlılığını sağlamaktadır. Afrika kökenli bir tür olan D. melanogaster’de 

üreme diyopozu atasal Afrika populasyonlarında ve kardeş türü olan D. simulans’ta 

görülmemektedir. Bu nedenle, bu adaptif karakterin D. melanogaster’in son buzul 

çağından sonra ılıman bölgelere yayılmasıyla ilişkili olarak yakın zamanda ortaya çıktığı 

düşünülmektedir [49].  

Reprodüktif diyapoz D. melanogaster’de, kısa gün uzunluğu ve orta dereceli düşük 

sıcaklık (10/14 saat aydınlık/karanlık, 12°C) ile tetiklenmektedir. Reprodüktif diyapozun 

canlının uyum başarısına etki eden farklı yaşam öyküsü karakterleriyle de ilişki olduğu 

bilinmektedir. Yapılan çalışmalarda diyapoz fenotipi gösteren dişilerde ömür uzunluğunda 

ve lipit depolamasında artış olduğu ayrıca açlık ve soğuk stresi gibi çeşitli stres 

toleranslarına direncin arttığı gözlenmiştir [21, 22, 29, 50]. Diyapoz ifadesi D. 

melanogaster populasyonlarında varyasyon göstermekte ve bu varyasyonun temelinde 

populasyonların bulunduğu çevrenin ve genetik faktörlerin yattığı bilinmektedir [19]. Bu 

farklılıklar değişik çevrelerdeki populasyonların genotipinde sahip oldukları yüksek 

ve/veya düşük diyapoza girme eğiliminden kaynaklanmaktadır. 
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Diyapoz ile yaşlanma ilişkisini gösteren birçok çalışma yapılmıştır [48, 51, 52]. Örneğin, 

Tatar ve arkadaşları [51] D. melanogaster’de belirli bir süre diyapozda kalan post-diyapoz 

dişiler ile pupadan yeni çıkan ve diyapoza hiç girmeyen genç dişilerin yaşlanma 

örüntülerini karşılaştırmışlardır. Sonuçlar post-diyapoz dişiler ile genç dişilerin yaşlanma 

örüntüleri arasında farklılık olduğunu, reprodüktif diyapoza giren dişilerde yaşlanma 

sürecinin yavaşladığı saptanmıştır. Çalışmanın bir sonraki aşamasında D. 

melanogaster’deki bu yaşlanma örüntüsünün düşük sıcaklıkla ilişkili olup olmadığı başka 

bir böcek olan Pyrrhocoris apterus (alev tahtakurusu) ile araştırılmıştır [30]. Bu 

araştırmaya göre, P. apterus, D. melanogaster gibi kısa gün uzunluğunda diyapoza 

girmektedir, ancak diyapoza girme sıcaklığı D. melanogaster’e göre daha yüksektir. P. 

apterus’un diyapoza giren erginleri girmeyen erginlerinden iki kat daha uzun yaşamaktadır 

[53]. Diyapoza giren P. apterus dişileri bir süre sonra non-diyapoz koşullara transfer 

edildiklerinde, aynı D. melanogaster’deki gibi post-diyapoz dişilerin ömür uzunluğunun 

pupadan yeni çıkan dişilerle aynı olduğu gözlenmiştir. Tüm bu sonuçlar reprodüktif 

diyapozun, üremeyi baskılaması nedeniyle yaşlanmayı dolaylı olarak etkilediğini 

düşündürmektedir [54]. 

Üreme diyopozunun enlemsellik ile ilişkisi, Schmidt ve Paaby’nin [22] D. melanogaster’in 

Kuzey Amerika populasyonlarıyla yaptığı çalışmayla ortaya konmuştur. Bu çalışmaya göre 

diyapoz ifadesi Kuzey Amerika’da, güney enlemlerden kuzey enlemlere doğru gidildikçe 

artmaktadır. Aynı çalışmada yine güney enlemlerden kuzey enlemlere gidildikçe diyapozla 

ilişkili karakterlerde enlemsellik görülmüştür. Bu enlemsellik kuzey enlemlerde ortalama 

ömür uzunluğunda artış, üreme gücünde düşüş, soğuk toleransında artış ve sıcaklık 

direncinde düşüş olarak gözlenmiştir. 

Kuzey Amerika’nın doğusunda yapılan bir çalışmada, reprodüktif diyapozun güçlü 

enlemsel klin gösterdiği ve sineklerin %90’ının ılıman habitatlarda reprodüktif diyapoza 

girdiği, neotropikal habitatlarda ise bu oranın %30 olduğu gözlenmiştir [21]. Emerson ve 

arkadaşlarının [55] Kuzey Amerika populasyonlarıyla yaptığı çalışmada da benzer 

sonuçlar elde edilmiştir. Buna göre, kısa gün uzunluğu koşullarında ve 12°C’de kuzey 

populasyonlarında güney populasyonlarına göre diyapoz görülme oranının daha fazla 

olduğu ortaya konmuştur. 
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2.3. Diyapozu Kontrol Eden Faktörler 

2.3.1 Sirkadiyen Saat 

Tüm canlıların fizyolojik ve metabolik aktiviteleri, davranış ve gen ifadeleri belirli bir 

günlük ritim göstermektedir [56]. Bu günlük ritimler, her ne kadar çevresel döngüden 

etkilense de, çevresel değişkenlerin olmadığı durumlarda canlıların sahip olduğu 

sirkadiyen saatle (circadian clock) kontrol edilmektedir. Sirkadiyen saat vücuttaki pekçok 

ritmi kontrol eder ve bazı çevresel değişkenlerce düzenlenir. Eskin’e göre [57] sirkadiyen 

saatın üç basit aşaması vardır. Buna göre, birincisi çevresel değişkenleri algılayan ve 

bunları sirkadiyen osilatörlere aktaran bir giriş yolağı, ikincisi zamanı belirleyen ve dış 

yolakları aktive eden sirkadiyen osilatörler ve üçüncüsü çeşitli gen ifadeleri, metabolik, 

fizyolojik ve davranışsal süreçleri düzenleyen dış yolaklardır (Şekil 2.1).  

 

Şekil 2.1. Sirkadiyen sistemin bileşenlerinin şematik gösterimi. 

 

Canlılarda ışık, sıcaklık gibi çevresel değişkenler, sirkadiyen osilatörlerin cevabını belirler 

ve bu cevaba göre fizyolojide, metabolizmada ve davranışta kendini gösteren ritimler 

günün uygun saatlerinde ortaya çıkarlar. Işık, sirkadiyen osilatörleri etkileyen en önemli 

çevresel değişkendir ve farklı türlerde farklı dokulardaki metabolik mekanizmaları etkiler. 

Memelilerde ışık gözdeki retinal ganglion hücrelerinde bulunan melanopsin tarafından 

algılanır ve retinohipotalamik yol boyunca suprakiyazmik çekirdekteki (suprachiasmatic 

nucleus - SCN) “ana saat”e (“master clock”) sinyal iletir. Bu sinyaller SCN’deki 

sirkadiyen osilatörler tarafından algılanıp beyindeki ve periferal organlardaki osilatöre 

bilgi aktarılır. Böylece sirkadiyen ritmin kordinasyonu sağlanır [58]. Memelilerdeki bu iki 

basamaklı mekanizma Drosophila’da farklılık gösterir. Drosophila’da osilatör hücreler 

ışığı direkt veya fotoreseptör hücreleri aracılığıyla algılar. Drosophila’da beyin ve vücudun 

çeşitli bölgelerinde bulunan birçok osilatör hücre vardır (Şekil 2.2). 
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Şekil 2.2. Memeli beyninde (solda) ve Drosophila'da (sağda) osilatörler (Bell-Pedersen ve 

arkadaşlarından [59] alınmıştır). 

 

2.3.1.1. Işık ve Sıcaklık 

Bilindiği üzere fotoperiyot, gün uzunluğunda meydana gelen değişikliklerdir ve birçok 

mevsimsel gelişim döngüsünün kontrol edilmesinde anahtar rol oynar. Canlılarda 

sirkadiyen saat kavramını ortaya koyan Alman botanikçi Erwin Bünning, mevsimsel 

fotoperiyodun günlük sirkadiyen saat döngüsünden etkilendiğini ve bu mekanizmanın 

altında temel olarak gün ışığında meydana gelen değişimlerin olduğu hipotezini 1936 

yılında ortaya koymuştur [60]. Bu hipotez doğrultusunda böcek fizyolojisi, metabolizması 

ve davranışsal olaylarının fotoperiyottan nasıl etkilendiğini açıklamaya yönelik birçok 

çalışma yapılmıştır. 

Reprodüktif diyapoz Drosophila’da sıcaklık, fotoperiyot ve hormonal regülasyonla kontrol 

edilmektedir. Diyapozun ortaya çıkmasında sıcaklık ve fotoperiyotun etkisi Drosophila 

türlerinde farklılık göstermektedir. Örneğin, D. robusta dişileri görece daha sıcak koşullar 

altında diyapoza girmektedir ve bu tür için fotoperiyotta meydan gelen değişimlerin 

diyapozun görülmesindeki temel mekanizma olduğu ortaya konmuştur [44]. Japonya’da 

endemik bir tür olan D. lummei gün uzunluğu 17 saatten daha az olduğunda diyapoza 

girmektedir [36]. Aynı bölgede bulunan D. triauraria’nın diyapoza girmesi için gerekli 

gün uzunluğu ise 10-12 saattir [45]. Bu türün diyapoz süresi kuzey populasyonlarında 

güneydeki populasyonlarına göre daha uzundur ve bu türde kendileşmiş soylarla yapılan 
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çalışmada diyapoz için gerekli kritik gün uzunluğu ile diyapoz süresinin orantılı 

olmasından dolayı diyapoz ile kritik gün uzunluğunun enlemsel klin gösterdiği ortaya 

konmuştur [61]. Genellikle kuzey enlemlerde bulunan populasyonlar, güneyde bulunan 

populasyonlara göre daha uzun kritik gün uzunluğunda diyapoza girmektedir. D. 

littoralis’in doğal populasyonlarında reprodüktif diyapoz için gerekli kritik gün 

uzunluğunun 12-20 saat arasında değiştiği ve bu türün kritik gün uzunluğunun enlemsel 

klin gösterdiği, ayrıca kuzey enlemlerde bulunan populasyonlarının daha uzun kritik gün 

uzunluğu altında reprodüktif diyapoza girdiği gözlenmiştir [62]. Aynı şekilde, kuzey 

enlemlerde bulunan D. montana’da da enlem ile kritik gün uzunluğu arasında bir ilişki 

olduğu ortaya konmuştur [63]. 

D. melanogaster’de diyapozu fotoperiyot ve sıcaklığın [47] birlikte mi etkilediği veya 

yalnızca düşük sıcaklığın mı [29] diyapoza girmede etkili olduğu tam olarak 

anlaşılamamıştır. Yapılan deneylerde D. melanogaster’in diyapoza girebilmesi için gerekli 

kritik gün uzunluğunun 14°C’de 14 saatten az olduğu bulunmuştur [47]. Sıcaklık düştükçe 

fotoperiyotun önemi kalmamış ve dişilerin uzun gün uzunluğu altında olmalarına rağmen 

(16 saat aydınlık / 8 saat karanlık) 10°C’de diyapoza girdikleri gözlenmiştir [47]. Emerson 

ve arkadaşlarının [55] D. melanogaster’in Kuzeydoğu Amerika populasyonlarıyla 

(Florida-27°K ve Maine-44°K) yaptığı çalışmada, farklı sıcaklıklarda ve farklı 

fotoperiyotlarda deney düzenekleri kurulmuş ve bu deneyin sonucunda, reprodüktif 

diyapozda sıcaklığın daha baskın bir etken olduğu gösterilmiştir. Kuzey Amerika 

populasyonlarında sıcaklığın 12°C’den 10°C’ye düşmesi sonucunda diyapoz görülme 

oranının %20’den %80’e artış gösterdiği belirlenmiştir [55]. Benzer şekilde, Avustralya 

populasyonlarında da önerilen sıcaklıklarda (11-12°C) ve kısa gün uzunluğunda (10 saat 

aydınlık/14 saat karanlık) diyapoz oranının oldukça düşük olduğu, sıcaklık 10°C’ye 

düşürüldüğünde daha yüksek diyapoz oranı görüldüğü ortaya konmuştur [5]. 

2.3.1.2. Sirkadiyan Osilatör ve Dış Yolaklar 

Reprodüktif diyapoz fotoperiyotta meydana gelen döngüsel değişimlerle ilişkili 

olmasından dolayı, sirkadiyen döngülerin ve bu döngülerde rol oynayan, sirkadiyen 

osilatör olarak görev alan zaman genlerinin (clock genes) Drosophila’daki reprodüktif 

diyapozla ilişkisini araştıran birçok çalışma vardır. Konopka ve arkadaşlarının [65] 

Drosophila’da period (per) geni mutantlarını keşfetmesiyle bu genin sirkadiyen saatten 

sorumlu bir gen olduğu anlaşılmıştır. Bu çalışmadan sonra sirkadiyen saat döngüsünde rol 

oynayan birçok gen keşfedilmiştir. Bunlar zaman gen ailesinden olan clock (clk), cycle 
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(cyc), timeless (tim), doubletime (dbt), shaggy (sgg) ve cryptochrome (cry) genleridir. 

Sirkadiyen ritimleri düzenleyen per geni ve fotoperiyotu düzenleyen tim (Timeless) geni 

arasındaki ilişki Drosophila’da sirkadiyen ritim ve fotoperiyodu düzenleyen mekanizmanın 

merkezinde yer alır [66].  

per geni, sirkadiyen döngünün düzenlenmesini sağlasa da reprodüktif diyapoz ile arasında 

zayıf bir ilişki olduğu yapılan çalışmalarla ortaya konmuştur [47, 67]. Saunders ve 

arkadaşlarının [47] sirkadiyen döngü göstermeyen (aritmik) per geni mutantları ile yaptığı 

çalışmada, sirkadiyen döngüyü düzenlemek için per geni aktif olmasa da, dişilerin 

reprodüktif diyapoza girdiği görülmüştür. Ayrıca, yapılan çalışmalarda D. melanogaster’de 

per geninde tekrar eden bölgelerin bulunduğu ve bu bölgelerde baskın olarak Treonin-

Glisin (Thr-Gly) aminoasitleri kodlandığı gözlenmiştir [68]. Bu aminoasitlerin kısa alel - 

(Thr-Gly) 17 ve uzun alel - (Thr-Gly) 20 olarak polimorfizm gösterdiği ve Avrupa ile 

Kuzey Afrika’da enlemsel klin oluşturduğu bulunmuştur [69, 70]. Benzer şekilde 

reprodüktif diyapoz da enlemsel klin göstermektedir. Bu nedenle, bu alellerde görülen 

varyasyonun diyapoz fenotipiyle ilişkili olabileceği düşünülmüştür. Fakat, yapılan 

çalışmalarda böyle bir ilişkiye rastlanmamıştır [36]. 

tim geninin ışığa karşı duyarlı bir gen olması nedeniyle, fotoperiyotu düzenlemede ve 

diyapoz fenotipinin ortaya çıkmasında etkili bir gen olduğu düşünülmektedir [71]. tim 

geninde tek nükleotitte meydana gelen delesyon ile atasal S-tim aleline karşılık Ls-tim aleli 

oluşmuştur ve bu alelden uzun form L-Tim1421 ve kısa form S-Tim1398 olmak üzere iki 

farklı protein sentezlenmektedir [72]. Tauber ve arkadaşlarının [71] D.melanogaster’in 

Avrupa populasyonlarıyla yaptığı çalışmada, ls-tim aleline sahip dişilerin, s-tim aleline 

sahip dişilere göre daha fazla diyapoz fenotipi gösterdiği bulunmuştur. Ayrıca ls-tim 

alelinin enlemsel klin gösterdiği, Avrupa’nın güney populasyonlarında frekansı yüksekken 

(İtalya’da en yüksek), kuzey enlemlere gidildikçe frekansında düşüş olduğu belirlenmiştir. 

Buna ek olarak, s-tim aleline sahip dişilerden, kuzey enlemdeki dişilerde güney 

enlemlerdekine göre daha yüksek oranda diyapoz görüldüğü ortaya konmuştur [71]. 

2.3.2. Hormonal Regülasyon 

Böceklerde de omurgalılarda olduğu gibi sahip oldukları sinir ve endokrin doku çok çeşitli 

fizyolojik fonksiyonları ve yaşam öyküsü karakterlerini kontrol eder (Şekil 2.3). 

Böceklerde, salgı yaparak fizyolojik fonksiyonları düzenleyen dokular, endrokrin 

bezlerinden, larval ektisteroitleri salgılayan protoraks bezlerinden ve lipit benzeri juvenil 

hormon (JH) salgılayan corpora allatadan oluşur. Ergin dişi bireylerde ektisteroitler 
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ovaryumdaki folikül hücrelerinden salgılanır [73]. Bunların yanı sıra, diyapoz ışık 

şiddetindeki değişimlere hassas olan bir karakter olduğu için, sinyal iletimi gözlerden 

başlayarak pars intercerebralis, pars lateralis ve beyindeki diğer salgı yapan bölgeleri 

uyarır. Omurgalılardaki hipotalamus ve hipofiz bezinin etkileşimine benzer şekilde, pars 

intercerebralisteki nörosalgı hücrelerinden salgılanan uyarıcı veya inhibe edici 

nöropeptitler salgı yoluyla endokrin bezlerinin salgısını kontrol eder. Pars intercerebralis, 

D. melanogaster’de insülin benzeri peptitlerin ana salgılanma yeridir. İnsülin benzeri 

peptitler pars intercerebraliste salgılandıktan sonra protocerebruma oradan corpora 

cardiaca sonra da hemolenfe geçer. Böcek juvenil hormonunun sentezi nöropeptitlerle 

kontrol altındadır ve insülin sinyal yolağı direkt olarak nöropeptitlerin salgısını kontrol 

eder veya insülin benzeri peptitler direkt olarak JH salgılanmasını sağlar. Her iki yolda da 

insülin ligandı veya reseptöründe meydana gelen inhibisyon JH sentezini azaltabilmektedir 

[74]. 

Böceklerde juvenil hormon, üreme ve gelişim gibi fizyolojik olaylarda rol oynayan en 

önemli hormondur ve bu nedenle yaşam öyküsü karakterlerini düzenlemektedir [75]. 

Fotoperiyot, nem ve sıcaklık gibi birçok diğer faktörün yanında, üreme diyopozunun 

juvenil hormonun miktarındaki düşüşle ilgili olduğu yapılan çalışmalarda gösterilmiştir 

[76, 77]. Reprodüktif diyapozdaki dişilerde Yolk proteinlerinin (YP) hemolenfte, 

ovaryumlarında olduğundan daha fazla miktarda bulunduğu gözlenmiştir [64]. Uzun gün 

uzunluğunda olan diyapoza girmeyen dişiler ile, kısa gün uzunluğunda diyapoz koşulları 

sağlanmış, ancak sıcaklıkta yapılan değişimler sonucu (12°C’den 25°C’ye geçilmesi) 

diyapoza girmesi engellenen dişilerin ovaryumlarında YP miktarının arttığı bulunmuştur 

[36]. Ayrıca, bu dişilerde diyapozda olan dişilere göre dört kat daha fazla JH üretimi 

görüldüğü gözlenmiştir [78]. D. melanogaster’de corpora allata tarafından sentezi kontrol 

edilen JH hormonunun miktarının artması YP’nin ovaryumda artmasına neden olmaktadır 

[78]. Corpora allatası çıkarılan (allatektomi) böceklerde juvenil hormonun salgısının 

durmasına bağlı olarak birçok böcek türünde organizmanın diyapoza girdiği ve bunun 

yanında ömür uzunluğunda artış olduğu görülmüştür [79]. Allatektomi uygulaması yapılan 

böceklerde diyapozu tetiklemeyen normal koşullarda böceklerin üreme durgunluğuna 

girdikleri ve yaşam süresinin uzadığı, allatektomi yapılan erginlere juvenil hormon 

verildiğinde ise, üremenin uyarıldığı ve yaşam süresinin azaldığı görülmüştür [79]. 
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Şekil 2.3. D. melanogaster’de diyapozun hormonal kontrolünün şematik gösterimi (Tatar 

ve arkadaşlarından [74] alınmıştır). 

 

Reprodüktif diyapozu düzenleyen temel mekanizma insülin sinyal yolağıdır. Diyapoz, 

juvenil hormondaki düşüş ile ortaya çıkmakta ve bunun insülin sinyal yolağının down-

regülasyonuyla (azalarak düzenlenmesiyle) ilişkili olduğu bilinmektedir. İnsülin sinyal 

yolağının üreme ve yaşlanmada da önemli rol oynadığı bilinmektedir [74, 75]. Diyapoza 

giren bireylerde stres direncindeki artış yine insülin sinyaliyle ilişkilidir [74]. Birçok 

çalışmada reprodüktif diyapozun insülin sinyal yolundaki, juvenil hormondaki ve ektizon 

hormonundaki düşüşle ilişkili olduğu gösterilmiştir. İnsülin benzeri sinyal reseptöründe 

(Insulin-like receptor - InR) ve insülin reseptör substratını kodlayan gende (chico) 

meydana gelen mutasyonların D. melanogaster erginlerinin ömür uzunluğunu arttırdığı 

gösterilmiştir [34, 35, 74]. InR mutantlarının diyapoz fenotipine benzer şekilde, stres 

direncinde ve ömür uzunluğunda artış ve ovaryum gelişiminde azalma olduğu görülmüştür 

[51]. İnsülin reseptör substrat proteininin yokluğunda ise, ovaryum gelişiminde azalma 

veya stres direncinde artış olmaksızın ömür uzunluğunun arttığı bulunmuştur [80]. 

Bununla birlikte, InR mutantlarında juvenil hormon miktarında değişiklik olmadığı 

gözlenmiştir [81].   
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D. melanogaster’deki reprodüktif diyapoza benzer şekilde C. pipiens’te de reprodüktif 

diyapoz gözlenmektedir. Sim ve Denlinger’in yaptıkları çalışmada [82], InR gen 

ekspresyonu olmayan C. pipiens dişilerinin reprodüktif diyapoza girdiği, ayrıca diyapoza 

giren bu dişilere JH uygulandığında ise diyapozun bozulduğu gözlenmiştir.  

Tatar ve arkadaşlarının yaptığı çalışmada [29], diyapoza giren dişilere juvenil hormon 

verilmiş ve bunun sonucunda diyapozun durduğu ve oosit gelişiminin uyarıldığı 

gösterilmiştir. Bir başka çalışma, seminal sıvıda bulunan seks peptidinin juvenil hormon  

sentezini uyardığı, bu nedenle çiftleşmiş dişilerin diyapoza girmesinin daha zor olduğunu 

göstermiştir [83].  

Juvenil hormonun diyapoz üzerindeki etkisi fazla olsa da, diyapoza etki eden başka 

hormonlar da vardır. Richard ve arkadaşları [84] vitellogenezin juvenil hormon olmaksızın 

da gerçekleşebileceğini, fakat 20-Hidroksiektizon (20E) olmadan gerçekleşemediğini 

bulmuşlardır. Ergin dişilerde ektizonun aktif formu olan 20E yumurtanın folikül 

hücrelerinde sentezlenmektedir [85]. Ayrıca 20E’nin diyapozu durdurabildiğini ve juvenil 

hormondan daha etkili olabileceğini göstermişlerdir. Diyapozda olan D. melanogaster 

dişileri diyapoza girdikleri sıcaklıktan 25°C’ye alındıklarında diyapoz durmakta ve 8-12 

saat sonra da vitellogenez başlamaktadır. Bu deney sırasında 25°C’ye alınan dişilerde 

20E’nin seviyesinin arttığı gözlenmiştir [86]. 

Ektizon da juvenil hormon gibi ergin bireyde yolk proteininin oluşumunda görevlidir. 

Juvenil hormon ve 20E kompleksinin regülasyonu tam olarak anlaşılamamıştır ve 

oogenezin farklı aşamalarında farklı şekilde ifade oldukları düşünülmektedir [87]. Gelişim 

aşamasının 8. ve 9. evrelerinde olan oositler, 20E miktarının artışıyla birlikte apoptoza 

uğramakta ve bu BR-C gibi ektizon erken cevap genleriyle kontrol edilmektedir [88, 89]. 

Bu olay canlının besin maddesine ulaşılabilirliğine göre yumurta üretmesiyle ilgilidir [88]. 

Dişiler besin kısıtlamasıyla karşılaştıklarında insülin sinyali down-regüle olmakta ve JH 

miktarında düşüş meydana gelmektedir [35]. Ayrıca JH, 20E’nin 9. evredeki oositin 

apoptozunu durdurmaktadır [89]. 

2.4. Diyapoza Etki Eden Genetik Faktörler 

Diyapoz fenotipinin altında yatan genetik etmenler, böceklerde oldukça kompleks olmakla 

birlikte birçok farklı yolağın etkileşim içinde olduğu ve her türde farklılık gösterdiği 

bilinmektedir [90]. Yapılan önceki çalışmalarda timeless (tim), couch potato (cpo) ve 

dp110 gibi birçok gen diyapoz için aday gen olarak belirlenmiştir [19]. Ayrıca iki temel 

yolak olan sirkadiyen saat ve insülin ve insülin benzeri büyüme faktörü sinyal 
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(insulin/insulin-like growth factor signaling – IIS) yolağının diyapozun ifadesini 

düzenlediği yapılan çalışmalarda ortaya konmuştur [51, 71]. 

Schmidt ve arkadaşları [91], diyapozun genetik kontrolünün üçüncü kromozomda bulunan 

bir veya daha fazla genden kaynaklandığını öne sürmüşlerdir. Ayrıca, QTL haritalama, 

linkaj eşitsizliği (linkaj disequilibrium) ilişkileri ve tamamlayıcı analizler sonucunda RNA 

bağlayıcı protein kodlayan gen (RNA binding protein encoding gene) olan cpo’nun, D. 

melanogaster’in Kuzey Amerika populasyonlarında reprodüktif diyapozu etkileyen ‘temel 

gen’ olduğunu ortaya koymuşlardır [91]. D. melanogaster’de cpo geni yaklaşık 84 kb 

uzunluğunda olmakla birlikte, yedi farklı transkripti vardır ve bunların ekspresyonu 

embriyo, larva ve erginde, periferal ve merkezi sinir sisteminde gerçekleşmektedir [92]. 

Schmidt ve arkadaşları [91], cpo geninin yedi transkriptinin birinde 5. ekzonun 3´ sonunda, 

356. aminoasitte (C/T, cpoAla356Val) SNP’e rastlanmış ve bu Ala/Val değişmine neden olan 

polimorfizmin enlemsel klin gösterdiği ayrıca Valin aminoasitini kodlayan alelinin yüksek 

diyapoz gösteren bireylerde daha yaygın olduğunu belirlemiştir. 462. aminoasitte meydana 

gelen (T/A,  cpoIle462Lys) SNP polimorfizmin ise, diyapoz ile daha yüksek bir ilişki 

içerisinde olduğu ve yüksek diyapoz gösteren bireylerde bu değişimin daha sık görüldüğü 

gözlenmiştir. Ayrıca, bu çalışma cpo geninin ekspresyon düzeyinin diyapoz fenotipini 

etkilediğini, artan ekspresyonun düşük diyapoz oranıyla, ekspresyonun düşmesinin ise, 

yüksek diyapoz oranıyla sonuçlandığını ortaya koymuştur [91]. Bu gende 462. aminoasitte 

meydana gelen polimorfizmin 12 Drosophila genomunda yüksek çeşitlilik gösterdiği, 

ayrıca D. melanogaster’in kardeş (sibling) türü olan D. simulans’ta gözlenen düşük 

diyapoz oranının bu türde bu bölgenin olmamasıyla ilişkili olduğu öne sürülmüştür [91]. 

Ayrıca, cpo’nun insülin sinyal yolu ile diyapozun hormonal kontrolü arasındaki bağlantı 

olduğu düşünülmektedir [90]. 

Alel frekansında gözlenen klinal varyasyonun yeni ortama adaptasyonla ilişkisini 

doğrulamanın bir yolu, gözlenen klinal varyasyonun farklı zamanlarda varlığını 

değerlendirmektir. Ayrıca, aynı klinal örüntülerin farklı kıtalardaki varlığı, polimorfizmin 

adaptif bir role sahip olma olasılığını desteklemektedir [93]. Cogni ve arkadaşları [8], 

Florida - Kanada arasında 3 yıl boyunca farklı enlemlerden toplanan D. melanogaster’in 

20 populasyonuyla yaptıkları çalışmada, Schmidt ve arkadaşlarının yaptığı çalışmanın 

sonuçlarına benzer sonuçlara ulaşmışlardır. Ayrıca, Schmidt ve arkadaşlarının [50] 1997 

yılında toplanan Pensilvanya populasyonlarıyla yaptıkları çalışmaya benzer şekilde 2009-

2010 yılında toplanan populasyonlarda da aynı SNP’ler gözlenmiştir [8]. Buna ek olarak, 
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yaz mevsiminde diyapoza neden olan genlerin alel frekanslarındaki düşüşle diyapoz 

görülme oranındaki düşüşün ilişkili olduğu gösterilmiştir. 

Lee ve arkadaşlarının [5] Avustralya’nın doğusundaki populasyonlarla yaptıkları çalışmada 

ise, cpo48034(A/T) alelinin frekansının enlemle birlikte artış gösterdiğini, fakat diyapoz 

fenotipini büyük oranda etkilediği düşünülen bu alelin, Avustralya populasyonlarında 

diyapoz ile ilişkisinin olmadığını ortaya koymuşlardır.  

Diyapoz ile ilişkili cpo ve InR gibi gen bölgeleri, üçüncü kromozomun sağ kolunda (3R) 

bulunmaktadırlar ve 3. kromozomda görülen In(3R)Payne inversiyonu ile ilişkilidirler 

[91]. Ömür uzunluğu, stres toleransı gibi canlının uyum başarısına etki eden karakterler 

birçok canlı grubunda insülin yolağındaki mekanizmalarla düzenlenmektedir. In(3R)Payne 

inversiyonu içerisinde bulunan ve diyapoz ile ilişkisi ortaya konmuş bir diğer aday gen, 

insülin ile düzenlenen PI3K (İnsülin-regulated phosphatidylinositol 3 kinase – dp110)’dır. 

Willliams ve arkadaşları [94] yaptıkları çalışmada, ayrılma analizleri ile dp110 geninin 

diyapoz ile ilişkili aday gen olduğunu öne sürmüşler ve bu gen bölgesi bakımından 

delesyon içeren mutantlarla yaptıkları çalışmada, dp110 geninin ifadesindeki düşüşün, 

diyapoz görülme oranını arttırdığını bulmuşlardır. Fakat, doğal olarak meydana gelmiş 

herhangi bir aminoasit varyasyonu bu gende gözlenmemiştir. Dp110 geninin D. 

melanogaster’de insülin sinyal yolağını düzenleyerek diyapoza etki ettiği düşünülmektedir 

[82]. 

Son zamanlarda yapılan çalışmalarla diyapoz fenotipinin global transkripsiyon profili 

çıkarılmaya çalışılmıştır. Zhao ve arkadaşlarının yaptığı çalışma [19], D. melanogaster’de 

diyapozun, binlerce genin regülasyonuyla düzenlendiğini ortaya koymuştur. Diyapoz 

gösteren ve göstermeyen bireylerde birçok genin farklı şekilde ekspresyon gösterdiği, 

ayrıca nöroendokrin ve endokrin sistem ile ilişkili olan beyin ve ovaryumdaki genlerin de 

bu iki farklı vücut bölgesinde farklı olarak ekspresyonunun gerçekleştiği yine aynı 

çalışmada gözlenmiştir. Başka çalışmalarda çeşitli yaşam öyküsü karakterleri için aday 

genler olarak belirlenen bazı insülin yolağı genlerinin de diyapoza girmiş dişilerin beyin ve 

ovaryumlarında farklı şekilde ekspresyonunun olduğu bulunmuştur [19]. Bu genlerden 

dock, foxo, InR, Pdk1, Ptn ve RpL8’in beyinde, chico, dock, melt, Pdk1, Pi3K21B ve 

Pi3K92E (Dp110)’nin de ovaryumlarda farklı transkripsiyon gösterdiği de ortaya 

konmuştur. Bahsedilen insülin yolağı genlerinin diyapoz gösteren ve göstermeyen dişilerde 

farklı transkripsiyon profili göstermelerinden dolayı bu genlerin diyapozun kontrolünde rol 

oynayan aday genler olabileceği önerilmiştir [19].  
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İnsülin sinyal yolağındaki herhangi bir lokus hangi pozisyonda bulunduğuna bakılmaksızın 

önemli doğal genetik varyasyona neden olmaktadır [26]. İnsülin sinyal yolağı 

Drosophila’da temelde, omurgalı insülin/insülin benzeri büyüme faktörlerinin (IGFs – 

insulin/insulin-like growth factors) homoloğu olan sekiz insülin benzeri peptit (DILP1-

DILP8 - insulin-like peptides), transkripsiyon faktörü (dFOXO - Forkhead box O 

transcription factor), insülin benzeri reseptör (InR - insulin-like receptor) ve memeli 

ortoloğu olan insülin reseptör substratından (CHICO - insulin receptor substrate) 

oluşmaktadır [95]. Bu insülin yolağındaki genlerden chico’nun vücut büyüklüğü, lipit 

depolama ve ömür uzunluğu ile ilişkili olduğu, ayrıca dFoxo’nunda ömür uzunluğuyla 

ilişkili olduğu bilinmektedir [30, 96]. 

Kubrak ve arkadaşları [48], DILP2-3-5’in diyapoz üzerindeki etkisini ortaya koymuşlardır. 

Bu üç DILP’nin beyinde insülin üreten hücrelerde (IPCs – insulin-producing cells) ifade 

edilmekte ve stres toleransı, yumurta verimi, metabolik homeostasis ve ömür uzunluğunun 

düzenlenmesinde etkilidir [48]. Yaptıkları çalışmada, diyapoz fenotipi gösteren D. 

melanogaster dişilerinde besin alımında azalma görüldüğü ve karbonhidrat dolaşımında ve 

depolanmasında değişim gözlendiği, ayrıca DILP’lerin, adipokinetik hormonun (AKH) ve 

iki bağışıklık geninin transkripsiyonunda up-regüle olduğu ortaya konmuştur. Bunlara ek 

olarak, insülin sinyal yolağında dilp5, dilp2 veya dilp3 genlerini içermeyen mutantlarla 

yapılan çalışmalarda, diyapoz görülme oranında artış gözlenmiştir. Ayrıca dilp’lerin 

ekspresyonunda değişimler olmasına rağmen, InR’nin mRNA miktarının 9 haftalık diyapoz 

süresince ve sonrasında, diyapoza girmeyen ve yeni pupadan çıkan bireylerde eşit miktarda 

olduğu ortaya konmuştur [48]. 

İnsülin sinyal yolağındaki gen mutantlarıyla yapılan çalışmalar ve bu genlerin pleiotropik 

etkileşimleri arasında gözlenen korelasyonların, doğal populasyonlarda yaşam öyküsü 

karakterlerinde gözlenen varyasyonlara neden olabileceği düşünülmektedir [26]. İnsülin 

sinyal yolağında up-stream element olan InR geninin de yaşam öyküsü karakterlerinde 

gözlenen varyasyonlara katkı yaptığı bilinmektedir [26]. 

2.4.1. İnsülin Reseptörü – InR 

İnsülin sinyal yolağı evrimsel olarak korunmuş bir yolak olması nedeniyle insülin yolağı 

bileşenleri canlılarda benzerlik göstermektedir. Drosophila insülin reseptörü (dINR) 

memelilerde olduğu gibi tetromer yapıdadır ve alfa2 ve beta2 olmak üzere iki ekstrasellüler 

insülin bağlanma ünitesinden ve ligand ile aktive olan tirozin kinazdan oluşur [97]. 

Drosophila’daki InR gen bölgesi, NH2 ucu ve COOH ucundaki yaklaşık 300 aminoasitin 
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fazla olması nedeniyle memeli insülin reseptör geninden daha büyüktür [97]. Ayrıca 

dINR’nin 10 ekzonu, 9 intronu ve dört farklı transkripti bulunmaktadır [98].  

Biyokimyasal yolaklar metabolik, transkripsiyonel düzenleyici ve sinyal iletim yolakları 

olarak üç farklı kategoriye ayrılabilir. Sinyal yolakları, hücrenin dışındaki sinyalleri ligand-

reseptör etkileşimi ile alır ve bu etkileşim bir dizi biyokimyasal reaksiyonu (genellikle 

protein fosforilasyonu ve defosforilasyonu yoluyla) tetikler [99]. Sonuç olarak, alınan 

sinyal cevaba aracılık etmekten sorumlu olan, sinyal yolağının diğer elemanlarını harekete 

geçirir. InR gen bölgesi de insülin sinyal yolağındaki, hücre dışından sinyali alan ilk 

basamak olmasından dolayı bu sinyal yolağındaki diğer birçok gen ile ilişkili olup, insülin 

sinyal yolağının düzenlenmesinde etkilidir. InR geni ayrıca insülin sinyal yolağının 

düzenlenmesini sağladığından canlıların çeşitli yaşam öyküsü karakterleriyle ilişkili olduğu 

bulunmuştur [100]. 

InR geni mutantlarıyla yapılan çalışmalarda mutant bireylerin gelişimlerinin durakladığı, 

küçük vücutlu ve kısır bireyler gözlendiği, bu negatif etkilere karşın mutant bireylerin 

ömür uzunluklarında artış olduğu gösterilmiştir [101]. Ayrıca InR geninin farklı mutasyon 

kombinasyonlarıyla yapılan bir başka çalışmada da, mutant dişilerde kısırlığa bağlı olarak 

25°C’de yumurta gelişiminin previtellogenik olarak kaldığı ve ömür uzunluğunda %85 

oranında artış olduğu belirlenmiştir [81].  

Paaby ve arkadaşları [26], Drosophila’da InR genindeki polimorfizmlerin çeşitli yaşam 

öyküsü karakterlerini nasıl etkilediğini Kuzey Amerika ve Avustralya populasyonlarıyla 

kapsamlı olarak çalışmışlardır. Yaptıkları çalışma ile InR geninin birinci ekzonunda bir 

insersiyon-delesyon (indel) polimorfizmi olduğu ve bu indel polimorfizminin glutamin–

histidin aminoasit tekrarlarını bozarak farklı aminoasit kombinasyonlarının ortaya 

çıkmasına neden olduğu bulunmuştur. Buna ek olarak çalışılan InR gen bölgesinde toplam 

177 SNP olduğu ve bunlardan 12 tanesinin enlemsel bir trend gösterdiği yine bu çalışma 

ile ortaya konmuştur. Şekil 2.4’te görüldüğü gibi InR geninde klinal örüntü gösteren 12 

farklı SNP, InR geni üzerinde üç farklı küme oluşturacak şekilde bulunmakta ve bu 

SNP’lerin birbirleri ve 1. ekzondaki indel ile linkaj eşitsizliği göstermediği görülmektedir. 
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Şekil 2.4. InR geninin şematik gösterimi ve InR geninde gözlenen SNP’ler. Gri kutular 

ekzonları, gri kutuların arasında kalan alanlar ise intronları temsil etmektedir. 

 

Ayrıca aynı çalışmada Kuzey Amerika ve Avustralya’da yaygın olarak görülen iki alelin 

frekansının (alel 248 ve alel 254) enlemle değişkenlik gösterdiği, 248 alelinin yüksek 

enlemlere doğru gidildikçe frekansının arttığı, 254 alelinin ise düşük enlemlerde daha 

yaygın olarak görüldüğü ve yüksek enlemlere gidildikçe frekansının düştüğü bulunmuştur. 

Buna ek olarak, yüksek enlemlerde yüksek frekansta bulunan 248 aleli bakımından 

homozigot olan sineklerin 254 aleline göre, oksidatif strese ve soğuk stresine daha 

dayanıklı olduğu, buna karşın 254 aleline sahip dişilerde 248 aleline göre yumurta 

veriminin daha fazla olduğu gözlenmiştir [26]. Bu sonuçlar, InR mutantlarıyla yapılan 

çalışmalarla benzerlik göstermektedir. InR mutantlarında insülin sinyalinin düşmesine 

bağlı olarak stres toleransında artış ve yumurta veriminde düşüş gözlenmiştir [81]. 

248 aleline sahip bireylerin stres koşullarına daha dayanıklı olması, buna karşın yumurta 

veriminde düşüş olması üreme başarısının pleiotropik maaliyetinden dolayı negatif seçilim 

gösterme örüntüsüyle uyuşmaktadır [26]. InR genindeki polimorfizmler bakımından 

paralel klin gösteren Kuzey Amerika ve Avustralya’da yapılan nötralite testinden elde 

edilen sonuçta bu polimorfizmin doğal olarak iki kıtada da birbirinden bağımsız, fakat 

benzer seçilim baskılarına yanıt verdiğini ortaya koymaktadır [26].  

Paaby ve arkadaşlarının [102] 2014 yılında yaptıkları çalışmayla ise, daha önce buldukları 

[26] InR geni polimorfizmlerinin aradan geçen yaklaşık 5 yıllık zaman diliminde nasıl 

değiştiğini ve bu polimorfizmlerin mevsimsellik ile ilişkili olup olmadığını ortaya 

koymuşlardır. Bu çalışmaya göre, yüksek enlemlerde frekansı yüksek olan 248 alelinin 

(InRshort) frekansının ilkbaharda yüksekken, sonbaharda düştüğünü, buna ek olarak indel 

polimorfizmi ile ilişkili veya bu polimorfizmin yakınında bulunan 8 ayrı SNP’in ise yüksek 

oranda mevsimsellik gösterdiğini bulmuşlardır. Ayrıca daha önce yaptıkları çalışmada 

[26], Kuzey Amerika ve Avustralya kıtasında zayıf bir klinal örüntü gösteren 251 aleli ile 

ilişkili 2 SNP’in, yüksek mevsimsellik göstermelerine rağmen düşük enlemsellik 

gösterdikleri ortaya konmuş ve bunun nedeninin mevsimsel ve coğrafi koşulların iklimsel 
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olarak benzer örüntüler göstermelerine rağmen farklı seçilim baskılarına maruz kalmaları 

sebebiyle olduğu düşülmektedir [1, 102]. 

Yapılan çalışmalar göstermiştir ki, InR geni çeşitli yaşam öyküsü karakterleriyle ilişkilidir 

ve bu ilişkinin temelinde insülin sinyal yolağının düzenlemesi yatmaktadır [102]. Bir 

yaşam öyküsü karakteri olan diyapozun da insülin yolağıyla birlikte düzenlendiği, 

dolayısıyla InR geninin reprodüktif diyapozun düzenlenmesindeki aday gen olabileceği 

öne sürülmektedir [19]. 

2.4.2. İnsersiyon – Delesyon (İndel) Polimorfizmleri 

Son yıllarda yeni sekans tekniklerinin gelişmesiyle, evrimsel adaptasyon çalışmalarında 

özellikle fenotiplere etki eden genlerin protein kodlayan bölgelerinde meydana gelen 

nükleotit polimorfizmleri ve genin yapısını değiştiren polimorfizmleri çalışmak, 

adaptasyonun altında yatan genetik etmenler hakkında fikir vermektedir. Genlerin baz 

dizilimine nükleotit eklenmesi ile oluşan insersiyon ve gen dizilimindeki nükleotitlerin 

kaybı ile oluşan delesyonlara (indel) sıkça rastlanılmaktadır. Kreitman [103], D. 

melanogaster’in 5 farklı populasyonu ile yaptığı çalışmada, alkol dehidrogenez geninde 

(Adh) toplamda 11 farklı alel bulmuş ve bu farklılıkların temelinde indel 

polimorfizmlerinin yattığını ortaya çıkarmıştır. Yine bu çalışmada, Adh geninde bulunan 

indellerin boyutlarının 21 baz ile 10.2 kilobaz arasında değiştiğini ve meydana gelen 

indellerin genin protein kodlayan bölgesinden uzakta olduğu bulmuştur. Ayrıca, 250 

bazdan oluşan insersiyonların transpozlardan meydana geldiğini göstermiştir [104].  

İndeller genlerin protein kodlayan bölgelerinde meydana geldiklerinde genin yapısını 

değiştirerek aminoasit değişimlerine ve dolayısıyla protein değişimlerine neden 

olabilmektedir. Böyle indeller çoğu zaman protein işlevlerinin bozulmasına bağlı olarak 

canlıda zararlı etkilere yol açabilir, bu nedenle birçok indel polimorfizmi doğal seleksiyona 

uğrayarak yok olmaktadır. İnsan genetik hastalıklarıyla ilişkili germline indeller, İnsan 

Geni Mutasyon Veri Tabanı'ndaki toplam mutasyonların yaklaşık %23.7'sini 

oluşturmaktadır [105, 106]. Böyle zararlı etkilere neden olan indeller populasyon 

içerisindeki polimorfizme çok az katkıda bulunmaktadırlar. Diğer taraftan küçük boyutlu, 

nötral mutasyonlar olarak oluşan ve genetik sürüklenme ile seçilen indeller türleşmenin 

oluşmasında etkilidir [105]. İndeller zararlı olabileceği gibi, bazen canlıların uyum 

başarısını arttırmaktadır. Örneğin, Paaby ve arkadaşlarının [26, 102] InR geninin birinci 

ekzonunda buldukları indel polimorfizmi aminoasit değişikliğine neden olsa bile, doğal 
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seçilim ile seçilen ve canlının yaşam öyküsü karakterlerinde önemli bir avantaja neden 

olduğu düşünülen bir polimorfizmdir. 

2.5. Wolbachia Enfeksiyonu 

Bütün diğer canlılar gibi, böceklerin de yerleşik bir mikrobiyoma sahip oldukları ve bu 

mikroorganizmaların aktiviteleri ile birçok fenotipik karakteri etkiledikleri bilinmektedir. 

Mikrobiyotanın etkilediği karakterler arasında eş seçimi, termal stres direnci, vücut 

renklenmesi, besin seçimi ve üreme özellikleri sayılabilir [107]. 

D. melanogaster’in doğal populasyonlarında sık görülen Wolbachia birçok böcek türünü 

de enfekte eden ve enfeksiyona bağlı çeşitli üreme uyumsuzluklarına sebep olan 

endosimbiyont bir bakteri türüdür [108]. Drosophila’da yaygın olan bu bakterinin 

enfeksiyonu, doğadan toplanan bireylerin önemli bir kısmında bulunur ve müdahale 

edilmedikçe kuşaktan kuşağa aktarılır [109].  

Wolbachia ile yapılan çalışmalar, bu enfeksiyonun Drosophila’da birçok yaşam öyküsü 

karakterini etkileyebildiği yönündedir. Wolbachia frekansı birçok populasyonda ya da 

klinde varyasyon göstermekle birlikte, yapılan çalışmalar Wolbachia görülme sıklıkları ile 

bazı reprodüktif karakterler arasında bir korelasyonun varlığına işaret etmektedir. Örneğin, 

Kriesner ve arkadaşları [110] yaptıkları bir çalışmada Wolbachia ile enfekte bireylerin 

uzun süreli soğuk koşullara maruz kaldıklarında fekundite ve yaşayabilirliklerinin önemli 

oranda azaldığını ve bu azalmanın Wolbachia frekansının Avusturalya’nın ılıman 

bölgelerinde düşük olmasına sebep olduğunu, erkek bireyler tarafından indüklenen 

sitoplazmik uyumsuzluğun (cytoplasmic incompability-CI) ise tropikal bölgelerdeki 

yüksek Wolbachia frekansına katkı sağladığını ortaya koymuştur. Yine aynı çalışmada, 

non-diyapoz koşullar tekrar oluştuğunda reprodüktif diyapoz periyodu sonrası hayatta 

kalan D. melanogaster dişilerinden Wolbachia enfeksiyonu taşıyanların enfeksiyon 

taşımayan dişilere göre toplamda daha az yumurta ürettiği, yavru döl yaşayabilirliğinin 

azaldığı ve canlı kalabilen yumurta hücresi oranında azalma olduğu belirlenmiştir. 

Wolbachia enfeksiyonunun InR mutantlarıyla ilişkili olduğu Ikeya ve arkadaşlarının [108] 

yaptığı çalışma ile ortaya konmuştur. Bu çalışmaya göre Wolbachia enfeksiyonunun 

tetrasiklin antibiyotik tedavisiyle ortadan kaldırılması InR’nin dominant bir alellinin fazla 

ekspresyonuna bağlı olarak D. melanogaster bireylerinde yumurta veriminin azalmasına ve 

dişi ömür uzunluğunun artışına sebep olmaktadır. Wolbachia varlığında ise ömür 

uzunluğunun kısalmasına ve kısırlığa yol açtığı saptanmıştır [108]. 
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3. MATERYAL VE METOD 

3.1. Arazi Çalışmaları 

3.1.1. Çalışma Alanları  

Drosophila melanogaster türünün Türkiye populasyonlarından deneylerde kullanılacak 

kendileşmiş soy hatlarını oluşturmak üzere 2014 ve 2015 yıllarında Mayıs ayından Ekim 

ayına kadar, her ay bir kez olmak üzere, toplam 12 arazi çalışması yapılmıştır. Türkiye 

populasyonunun örneklem noktası olarak Ankara’ya yaklaşık 100 km uzaklıktaki Güdül 

ilçesine bağlı Yeşilöz (40°30’K, 32°34’D) kasabasında bulunan bir meyve bahçesi 

seçilmiştir. Rusya populasyonu, Moskova’nın 400 km kuzeybatısında bulunan Valday’den 

(57°58’K, 33°14’D)  2014 yılının Ekim ayında, Ukrayna populasyonu ise Kiev’den 

(50°27’K, 30°31’D) meyve bahçelerinden 2014 yılının Ekim ayında toplanmıştır. Bu 

örneklem noktalarına ek olarak deneyler sonucunda populasyonlarda görülecek 

farklılıkların enlemsel farklılıklardan mı yoksa populasyonlar arasında oluşan 

varyasyonlardan mı kaynaklandığını sınayabilmek için Rusya’dan aynı enlemde bulunan 

ikinci bir populasyon kullanılmıştır. “Replika populasyon” olarak adlandırılan ikinci 

populasyon, 2014 yılının Ağustos ayında Moskova yakınlarındaki Alexandrov’dan 

(56°24’K, 38°44’D) toplanmıştır (Şekil 3.1). 

 

Şekil 3.1. Kullanılan doğal populasyonların toplanma noktalarının harita üzerinde 

gösterimi (RU: Rusya, UA: Ukrayna, TR: Türkiye). 
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Populasyonların toplandığı bölgelere ait coğrafi ve iklimsel parametreler 

“www.worldweatheronline.com” sitesinden alınmıştır (Çizelge 3.1). En düşük 40° kuzey 

enlemi ile en yüksek 57° kuzey enlemi arasında yaklaşık 17°’lik bir enlemsel aralıktan elde 

edilen toplam dört populasyon toplanmıştır. Çalışma kapsamında kullanılan bu 

lokasyonlardan populasyonların toplandığı aylara ait sıcaklık ve nem değerleri Çizelge 

3.2’de verilmektedir.  

Çizelge 3.1. Kullanılan doğal populasyonların toplandığı bölgelere ait iklimsel ve coğrafi 

parametreler [111]. 

Coğrafi 

Konum 

Enlem 

(Kuzey) 

Boylam 

(Doğu) 

Rakım 

(m) 
Yıl 

Yıllık 

Ort. 

Sıcaklık    

(C°) 

Yıllık 

Min. 

Sıcaklık 

(C°) 

Yıllık 

Maks. 

Sıcaklık   

(C°) 

Yıllık 

Ort. 

Nem      

(%) 

Yeşilöz, 

Türkiye 
40°30’ 32°34’ 682 

2014 19 14 21       55 

2015 18 14 21       56 

Kiev, 

Ukrayna 
50°27’ 30°31’ 179 2014 8 4 11 80 

Alexandrov, 

Rusya  
56°24’ 38°44’ 190 2014 7 2 10 77 

Valday, 

Rusya 
57°58’ 33°14’ 218 2014 6 2 10 79 

 

Çizelge 3.2. Populasyonların toplandığı yıl ve aya ait sıcaklık ve nem değerleri [111]. 

Örneklem 

Yeri 
Yıl Aylar 

En Düşük 

Sıcaklık 

(°C) 

En Yüksek 

Sıcaklık 

(°C) 

Ortalama 

Sıcaklık 

(°C) 

Yüzde 

Nem 

(%) 

Yeşilöz 

2014 

Haziran 22 29 26 51 

Temmuz 27 34 31 39 

Ağustos 27 34 32 38 

Eylül 21 27 25 46 

Ekim 15 21 19 56 

2015 

Mayıs 20 26 24 48 

Haziran 21 28 25 59 

Temmuz 26 34 31 38 

Ağustos 27 34 31 39 

Eylül 25 30 32 38 

Ekim 16 23 20 55 

Kiev 2014 Ekim 7 14 11 63 

Alexandrov 2014 Ağustos 14 26 21 50 

Valday 2014 Ekim 0 6 3 84 

 

3.1.2 Soyların Toplanması ve Çoğaltılması 

Populasyonların örneklenmesi için standart Drosophila tuzakları hazırlanmıştır. Bunun için 

pet şişelere fermente olmuş muz ve maya karışımı konularak besin tuzağı hazırlanmıştır. 

Besin tuzakları başka böcek ve hayvanların gelmesini engellemek için bir tel yardımı ile 
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boy hizasında ağaçlara asılmıştır. Öğle saatlerinde bırakılan tuzaklardan, bir kez akşamüstü 

güneş batmadan ve bir kez de sabah erken saatlerde olmak üzere günde iki kez canlı 

sinekler toplanmıştır.  

Tuzak içerisindeki Drosophila bireyleri besiyeri içeren tüplere alınarak Hacettepe 

Üniversitesi Biyoloji Bölümü Genetik laboratuvarına getirilmiştir. Laboratuvarda tür 

teşhisi yapıldıktan sonra dişi D. melanogaster bireyleri her tüpte bir birey olacak şekilde 

besiyeri içeren tüplere aktarılarak izosoy hatları (isofemale lines - tek dişiden meydana 

gelen soy hatları) oluşturulmuştur. Oluşturulan bu soy hatları laboratuvarımızda 

standardize edilmiş olan Drosophila besiyeri (Çizelge 3.3) [112] içeren tüplerde 25°C 

sıcaklık, %55-60 nem ve 12/12 saat (aydınlık/karanlık) fotoperiyodunda iklim dolabında 

tutulmuştur. Her bir dişiden gelen izosoy hatları 20 kuşak boyunca Bölüm 3.2.1’de ayrıntılı 

şekilde anlatılan tam kardeş eşleşmesi (full-sibling mating) yapılarak kendileştirilmiştir. 

Kendileşme sürecini tamamlayan soy hatları deneye alınmıştır. 

Çizelge 3.3. Kullanılan standart besiyeri bileşen ve miktarları (Güler ve arkadaşlarından 

[112] uyarlanarak kullanılmıştır.). 

Standart Besiyeri 

Su 1000 ml 

Mısır Unu  

(Karbonhidrat, vitamin, mineral kaynağı) 
50 g 

Şeker 

(Karbonhidrat kaynağı) 
50 g 

Maya 

(Protein kaynağı) 
35 g 

Agar 

(Katılaştırıcı) 
10 g 

Propiyonik Asit 

(Koruyucu) 
5 ml 

Metil Paraben/Ethanol 

(Koruyucu) 
1,4 g/7 ml 

Kendileşmesi tamamlanmış soy hatları Çizelge 3.3’te verilen besiyeri ortamında kültüre 

edilmiştir. Besiyeri hazırlanırken mısır unu, şeker, maya ve agar su ile karıştırılarak 

pişirilir. Tüplere dökmeden önce antifungal olarak kullanılan metil paraben alkol içerisinde 

çözdürülerek ve antibakteriyel olarak kullanılan propiyonik asit besiyerine ilave edilir.  

D. melanogaster holometabol, tam başkalaşım geçiren bir Dipterdir. Yaşam döngüsü 

standart koşullar altında (25°C sıcaklık, 12/12 saat aydınlık/karanlık ışık periyodu ve %55-

60 nem) 1 gün yumurta, 1 gün birinci larval evre (L1), 1 gün ikinci larval evre (L2), 2 gün 

üçüncü larval evre (L3) ve 5 gün pupal evre sonrası ergin birey oluşumu ile toplamda 10 

günde tamamlanmaktadır. Bu nedenle stok şeklinde saklanan soy hatları 14 günde bir yeni 
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besiyeri ortamına alınmış, ergin bireylerin 3 gün yumurta bırakmaları sağlandıktan sonra 

besiyeri ortamından uzaklaştırılmışlardır. Böylece kuşakların birbiri ile çakışmaları 

engellenmiştir. 

3.2. Laboratuvar Çalışmaları 

3.2.1. Kendileşmiş Soy Hatlarının Oluşturulması 

Doğadan toplanarak ilk olarak tek dişiden oluşturulan soy (izosoy) hatları tam kardeş 

eşleşmesi yöntemi ile kendileştirilmiştir. Kendileşmiş soy hatları (inbred lines) kullanılarak 

tasarlanan çalışmalar Drosophila’da sıkça kullanılmaktadır. Bu yöntem ile soyların, 

taşıdıkları tüm aleller bakımından homozigot olması sağlanmış ve her bir soy hattının o 

populasyondaki bir genotipi temsil ettiği kabulü ile deneyler tasarlanmıştır [113].  

Kendileşme süreci, Şekil 3.2’de şematize edilmiş olan “Full-sib” kendileşme yöntemi ile 

Türkiye, Rusya ve Ukrayna’dan toplanan tüm soy hatları için gerçekleştirilmiştir. 

 

Şekil 3.2. Kardeş eşleşmesi ile tek bir dişi kullanılarak bir sonraki kuşağın kurulması 

prensibine dayanan “Full-sib” kendileşme yönteminin şematik gösterimi [113]. 

Kendileştirme sürecinde tek dişiden oluşturulan soy hatlarının her birinden, çiftleştiği 

kabul edilen iki dişi ayrı ayrı besiyeri içeren tüplere alınmış ve geri kalanlar “mass” (kitle) 

populasyon şeklinde ana stok olarak saklanmıştır. Her bir kuşak oluşturulurken ayrı ayrı 

tüplere alınan iki dişiden üreme olan tüpten tekrar iki dişi alınarak kuşak devam 

ettrilmiştir. Eğer iki tüpte de üreme varsa en iyi durumdaki tüpten tekrar, çiftleştiği kabul 

edilen iki dişi birey seçilerek ikinci kuşak oluşturulmuştur. Böylece yeni kuşaklar tek bir 

soy hattını devam ettirmekte ve kendileşme süreci hızlanmaktadır. Her kuşakta alınan 
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dişilere ek olarak o kuşağa ait “mass” populasyon saklanmış bir önceki kuşağa ait “mass” 

populasyon iptal edilmiştir. Yeni kurulan kuşakta iki dişinin de yavru döl vermediği 

durumlarda  “mass” olarak saklanan ana stoktan birer dişi alınarak bir önceki soydan kuşak 

tekrar oluşturulmaya çalışılmıştır. Bu şekilde en az 20 kuşak gerçekleştirilen kardeş 

eşleşmesi sonucunda kendileşme katsayısı F’in 1’e yakın olduğu, yani bireylerin tüm 

aleller için %99 oranında homozigot olduğu kabul edilmiştir [113]. 

3.3. Reprodüktif Diyapoz Deneyi 

Reprodüktif diyapozda, enlemsel ve mevsimsel varyasyonları belirlemek amacıyla, 

Yeşilöz’den 2014-2015 yıllarında Mayıs-Ekim ayları arasında her ay toplanan ve 

laboratuvar ortamında 20 kuşak boyunca kendileşmesi sağlanan soylardan her ay için 10 

soy hattı (Temmuz 2014 için 6, Eylül 2015 için 9 soy hattı) toplamda 105 kendileşmiş soy 

hattı, Valday ve Alexandrov’dan 2014 yıllarında sırasıyla Ağustos ve Ekim aylarından 

toplam 36 kendileşmiş soy hattı ile Kiev’den 2014 yılının Ekim ayından 2 kendileşmiş soy 

hattı kullanmıştır (Çizelge 3.4). Deney koşullarının doğruluğunu teyit etmek amacıyla, 

doğadan toplandıktan sonra uzun yıllar boyunca laboratuvar koşullarına uyum sağlamış bir 

soy olan Canton-S soyu dişileri kullanılmıştır. Yapılan çalışmalarda, Canton-S dişilerinin 

10/14 saat (aydınlık/karanlık) fotoperiyodunda ve 12°C’lik diyapoz koşullarında 28 gün 

sonunda tamamının diyapozda olduğu bilinmektedir [47]. Benzer şekilde bu çalışmada, 

Canton-S dişilerinin diyapoz deneyi için sağlanan aynı deney koşullarında 28 günün 

sonunda tamamının diyapozda oldukları belirlenmiş ve böylece deney koşullarının 

doğruluğu test edilmiştir. 

Çizelge 3.4. Örneklem yapılan lokasyonlar, örneklem yılları ve deneylere alınan soy 

sayıları. 

Örneklem 

Yapılan Lokasyon 

Örneklem 

Yılı 

Deneylere Alınan 

Soy Sayısı 

Valday 2014 33 

Alexandrov 2014 8 

Kiev 2014 2 

Yeşilöz 
2014 46 

2015 59 

 

Çiftleşmiş dişi bireylerde sperm ile uyarılan juvenil hormonu, dişi bireyin ovaryum 

diyapozuna girmesini engellediğinden ovaryum diyapozu deneyi için çiftleşmemiş (virjin) 

dişi bireyler kullanılmıştır. 
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Soy hatları deneye alınmadan önce 50 ml standart besiyeri içeren şişelerde her soy hattı 

için 4’er replika olacak şekilde çoğaltılmış, bu sayede her soy hattından en fazla sayıda dişi 

birey elde etmek amaçlanmıştır. Her replika için 20 dişi ve 20 erkek birey 50 ml besiyeri 

içeren şişelere alınmış ve 2 gün boyunca yumurta bırakmaları sağlanmıştır. Larval 

yoğunluğun her soy hattı için benzer olmasını sağlamak amacıyla bireyler 2 gün sonunda 

besiyeri ortamından uzaklaştırılmıştır. Gelişimini tamamlayıp pupadan çıkan erginlerden 

çiftleşmemiş dişiler toplanmıştır. Bu işlem sırasında ergin bireyler CO2 ile bayıltılmış ve 

diseksiyon mikroskobu ile eşey ayrımı gerçekleştirilmiştir. Belirgin eşeysel dimorfizm 

gösteren D. melanogaster’de erkek bireyler dişilerden daha küçük vücutludur ve ön 

bacaklarının tarsal segmentinde yan yana dizilmiş ortalama 10 kıldan oluşan eşey tarağı 

vardır. Eşey tarağı eşey ayrımında kullanılan en güvenilir morfolojik karakterdir. Ayrıca 

erkeklerin abdomenleri son abdomen segmentleri birleştiği için daha koyu renkte 

görülmektedir. Bu özellikler kullanılarak eşey ayrımı yapılmış ve toplanan dişi bireyler, 

her tüpte 10 birey ve her soy hattı için 5’er replika olacak şekilde, toplam 50 dişi standart 

besiyeri içeren tüplere alınmıştır. Tüm deneyler standart laboratuvar koşullarında 

gerçekleştirilmiştir. 

3.3.1. Reprodüktif Diyapoz İçin Gerekli Çevresel Koşulların Oluşturulması 

Reprodüktif diyopoz deneyi için çiftleşmeden toplanan dişi bireyler, 11±1°C sıcaklık ve 

10/14 saat (aydınlık/karanlık) fotoperiyodu koşullarındaki soğutmalı etüve konulmuştur. 

Gün uzunluğu için ılıman bölge koşullarındaki ışık periyoduna denklik göstermesi 

nedeniyle 10/14 saat (aydınlık/karanlık) fotoperiyodu kullanılmıştır [47]. Dişiler 

11±1°C’de 28 gün tutulduktan sonra ovaryum diyapozuna girme oranlarının belirlenmesi 

için ovaryum diseksiyonu gerçekleştirilmiştir.  

Daha önce Yeşilöz, Valday, Aleksandrov ve Kiev soy hatlarından rastgele seçilerek 

belirlenen soy hatları ile yapılan ön denelemelerde 10/14 saat (aydınlık/karanlık) 

fotoperiyodunda ve 11±1°C’de 2 hafta (15-18. gün) boyunca tutulan dişiler bu süre 

sonunda deney ortamından alınarak ovaryum diseksiyonu yapılmış ve ovaryum 

diseksiyonları yapılan soy hatlarının tümünde dişilerin reprodüktif diyapozda olduğu 

görülmüştür. Bütün bireylerin 2 haftalık deney sürecinde reprodüktif diyapozda olması 

nedeniyle herhangi bir varyasyonu ölçmek olanaksız olduğundan ve literatürde yapılan 

deneylerde dişilerin 6-8 hafta arasında diyapozdan çıktığı gösterildiğinden [47, 71] ideal 

deney süresi 28 gün olarak belirlenmiştir. 
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3.3.2. Ovaryum Diseksiyonu 

Yirmisekiz günün sonunda 11°C’de tutularak her soy hattı için 5 replika olarak deneye 

alınan 50 bireyden rastgele seçilen 30 dişinin ovaryumları Fosfat Tamponu içerisinde pens 

ve sivri uçlu diseksiyon iğnesi kullanılarak Leica marka stereo mikroskobunda disekte 

edilmiştir. 

Disekte edilen ovaryumların gelişimleri King [114]’in önerdiği aşamalara göre 

değerlendirilmiştir. Bu aşamalar toplam 14 evreden oluşmaktadır (Şekil 3.3) ve ovaryumda 

folikül hücrelerinde oosit gelişimi en fazla 8. evrede olan dişi bireyler diyapozda kabul 

edilmektedir [114]. Bu evreden sonra vitellogenez devam eder ve ovaryumlarda yolk 

proteini birikmeye başlar. 13 ve 14. evrelerde ise ovaryumda olgun yumurta hücresi oluşur 

[114]. 

 

Şekil 3.3. Drosophila ovaryumlarındaki folikül hücrelerinde yumurta gelişiminin evreleri 

[114]. 

Buna göre, disekte edilen bireylerin %95’inden fazlasında en gelişmiş oosit vitellogenezin 

başlangıç evresinde (en gelişmiş oosit 8. evre veya öncesi) bulunuyorsa, soy hattı 

‘diyapozda (D)’, eğer oositte viteliogeneze başlamış ve bireylerin %95’inde oosit 9-14. 

evreler arasında ise ‘diyapozda değil (ND)’ şeklinde kabul edilmiştir (Şekil 3.4). 
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Şekil 3.4. Diyapoz fenotipi gösteren (solda) ve göstermeyen (sağda) dişilere ait ovaryum 

görüntüleri. 

 

3.4. Moleküler Çalışmalar 

3.4.1. DNA İzolasyonu 

Kendileşen 2014-2015 Türkiye ve 2014 Rusya soylarına ait onar erkek bireyin DNA 

izolasyonu DNA izolasyon kiti (PureLink Geneomic DNA isolation kit – İnvitrogene) 

kullanılarak gerçekleştirilmiştir. Bu yöntem ile Yeşilöz’den toplanan ve bu çalışmada 

kullanılan 2014 yılına ait 46 kendileşmiş soy hattı ve 2015 yılına ait 59 kendileşmiş soy 

hattı ile 2014 Rusya Valday’den toplanan 33 kendileşmiş soy hattı ve 2014 Rusya 

Alexandrov’dan toplanan 8 kendileşmiş soy hattının ve Kiev’den 2014 yılında toplanan 2 

soy hattının DNA izolasyonları yapılmıştır (Çizelge 3.4). 

DNA izolasyonu için ilk olarak %98’lik alkolde, -20°C’de muhafaza edilen erkek bireyler, 

180 l tampon (PureLink Genomic Digestion Buffer) içerisinde ezilerek homojenize 

edilmiştir. Hücrelerin lizise uğraması için 20 l Proteinaz K eklenmiş ve enzimin aktif 

olması için homojenize edilen örnekler bir gece boyunca 55°C sıcaklıktaki etüvde 

bekletilmiştir. Örneklerin süpernatanı mikropipet yardımı ile yeni steril mikrosantrifüj 

tüplerine transfer edilmiştir. Daha sonra ortamda bulunan RNA ve protein karakterindeki 

molekülleri uzaklaştırmak için örneklere 20 l RNaz A eklenerek vorteks yardımıyla 

karıştırılmış ve 2 dakika oda ısında bekletilmiştir. Bekletilen örneklere 200 l 

liziz/bağlama tamponu (PureLink Genomic Lysis/Binding Buffer) eklenerek 

vortekslenmiştir. Daha sonra %96-100’lük etanol eklenip 5 saniye vortekslenerek alkolün 

iyice karışması sağlanmıştır. Örneklerden DNA pürifikasyonu için, kit içerisinde bulunan 

spin-kolum tüplerine ~640 l örnek aktarılarak 10,000 × G’de 1 dakika santrifüj edilmiştir. 
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Santrifüj edildikten sonra toplama tüpleri uzaklaştırılmış, spin-kolumlar yeni toplama 

tüplerine aktarılmış ve 450 l yıkama tamponu 1 (Wash Buffer 1) eklenerek 10,000 × G’de 

1 dakika santrifüj edilmiştir. Santrifüjden sonra toplama tüpleri atılmış ve spin-kolumlar 

tekrar yeni toplama tüplerine aktarılmıştır. Spin-kolum üzerine 450 l yıkama tamponu 2 

(Wash Buffer 2) eklenerek 3 dakika 14,000 rpm’de satrifüjlenmiştir. Bu işlemi takiben 

toplama tüpleri uzaklaştırıldıktan sonra spin-kolumlar 1,5 ml’lik mikrosantrifüj tüplerine 

alınmıştır ve kolumdan DNA yıkama işlemi gerçekleştirilmiştir. Bunun için 100 l elüsyon 

tamponu (PureLink Genomic Elution Buffer) eklenerek 10 dakika oda sıcaklığında 

bekletilmiş ve son olarak 14,000 rpm’de 1 dakika santrifüjlenerek DNA elde edilmiştir. 

Elde edilen DNA’lar nanospektrofotometre ile gerçekleştirilen ölçümler sonucu DNA 

konsantrasyonu ve saflığı ölçülmüştür. Tüm DNA konsantrasyonları yüksek ve temiz 

olduğu için ilave olarak herhangi bir işlem gerçekleştirilmemiştir. 

3.4.2. Soylarda Bulunan Wolbachia Enfeksiyonlarının Tespiti 

Wolbachia, böceklerde yaygın olarak görülen ve enfekte ettiği canlının yaşam öyküsü 

karakterlerini etkileyerek uyum başarısını azaltan bir enfeksiyondur. Wolbachia 

enfeksiyonu bireyler arasında hızlıca yayıldığından tüm populasyonu enfekte 

edebilmektedir. Bu nedenle soyların Wolbachia enfeksiyonunu taşıyıp taşmadığını bilmek 

önem taşımaktadır. 

Wolbachia taraması 2014 Türkiye, Rusya ve Ukrayna soyları için başka bir çalışma 

kapsamında yapılmıştı. 2015 yılında Yeşilöz’den toplanan 59 soy hattında, Wolbachia 

enfeksiyonunu tanımlamak için Wolbachia’ya özgün olan wsp (Wolbachia surface protein) 

gen bölgesi kullanılmıştır. 

Wolbachia enfeksiyonunu tanımlamak için yaygın olarak kullanılan wsp gen bölgesinin 

amplifiye eden primer dizileri (81f: 5′-TGG TCC AAT AAG TGA TGA AGA AAC-3′, ve 

691r: 5′-AAA AAT TAA ACG CTA CTC CA-3′) kullanılmıştır. Polimeraz zincir 

reaksiyonu (PZR – PCR) ampilfikasyonu  20 l stok çözelti ile gerçekleştirilmiştir. Buna 

göre çözelti için 0,5 l dNTP (2,5mM), 2 l MgCl2 (25mM), 0,25 l Taq Polimeraz, 10x 2 

l tampon, 0,5 l ileri (5′) primer, 0,5 l geri (3′) primer, 13,25 l distile su ve 1 l DNA 

kullanılmıştır. Amplifikasyon yapılan ön denemeler sonucu oluşturulan protokole göre 1 

dakika 94°C’de denatürasyonu takiben, 30 saniye 94°C, 30 saniye 60°C ve 1 dakika 72°C 

olacak şekilde toplam 10 siklus ve 30 saniye 94°C, 30 saniye 53°C ve 1 dakika 72°C 

toplam 25 siklus, finalde 5 dakika 72°C şeklinde yapılmıştır. Elde edilen 10 l 
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amlifikasyon ürünü, 1 l yükleme boyası ile karıştırılarak, 100 bç DNA markörü ve pozitif 

kontrol ile %1’lik jele yüklenerek yürütülmüş ve yaklaşık olarak 600 bç’de bant veren 

örnekler Wolbachia enfeksiyonu taşıyan (w+), bant vermeyen örnekler ise Wolbachia 

enfeksiyonu taşımayan (w-) olarak kaydedilmiştir (Şekil 3.5). Bant vermeyen ve (w-) 

olarak kaydedilen soy hatlarına ait PZR’ler ikinci kez yapılıp negatiflikleri teyit edilmiştir. 

 

Şekil 3.5. Wolbachia enfeksiyonunun tespitinde kullanılan wsp gen bölgesinin jel 

görüntüsü. 

 

3.4.3. InR Gen Bölgesinin Amplifikasyonu ve Sekanslanması 

InR gen bölgesindeki indel polimorfizmini ortaya koymak için önerilen [26] ve 1. ekzonu 

amplifiye eden primer dizileri (f: 5′-CAA TAT CTT TAG CAA CTG TCA C-3′, ve r: 5′-

TTT AGG GCT TAA ACT CAG TC-3′) kullanılmıştır (Şekil 3.6). 

InR gen polimorfizmlerini belirlemek amacıyla örneklem yapılan populasyonlardan 

Yeşilöz’den 2014 yılına ait kendileşmiş 39 soy hattı, 2015 yılına ait kendileşmiş 55 soy 

hattı, Valday’den 2014 yılına ait kendileşmiş 27 soy hattı, Alexandrov’dan 2014 yılına ait 

kendileşmiş 8 soy hattı ve Kiev’den 2014 yılına ait kendileşmiş 2 soy hattı kullanılarak 

PZR gerçekleştirilmiştir. 
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Şekil 3.6. D. melanogaster 3. kromozomun sağ kolunda bulunan InR gen bölgesinin bir 

kısmının görünümü ve 1.ekzon indel polimorfimini belirlemek için kullanılan primerlerin 

gösterimi. 

 

Polimeraz zincir reaksiyonu (PZR – PCR) amplifikasyonu 50 l stok çözelti ile 

gerçekleştirilmiştir. Buna göre çözelti için 2 l dNTP (2,5mM), 2 l MgCl2 (25mM), 0,25 

l Taq Polimeraz, 10X 5 l tampon, 1 l ileri (5′) primer, 1 l geri (3′) primer, 34,75 l 

distile su ve 2 l DNA kullanılmıştır. Amplifikasyon yapılan ön denemeler sonucu 

oluşturulan protokole göre 2 dakika 94°C denatürasyonu takiben, 30 saniye 94°C, 30 

saniye 51.1°C ve 1 dakika 72°C toplam 30 siklus anneling-birleşme ve finalde 10 dakika 

72°C şeklinde yapılmıştır. Elde edilen 6 l amlifikasyon ürünü 0,8 l yükleme boyası ile 

karıştırılarak 100 bç DNA markörü ile %1,5’lik jele yüklenip yürütülerek yaklaşık olarak 

300 bç’de parlak bant veren örneklerin amplifikasyonlarının başarılı olduğu kabul edilip 

sekans için hazırlanmıştır. Hizmet alımı olarak gerçekleştirilen sekanslar Mega7 programı 

kullanılarak hizalanmıştır. Yine aynı program ile amino asit dizileri analiz edilmiş ve her 

soy hattının kullandığı indel polimorfizmleri belirlenmiştir. 
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Şekil 3.7. Sanger sekansı sonrası elde edilen InR geni dizilerinden birinin kromatogram 

görüntüsü. 

 

3.5. İstatistiksel Analizler 

Diyapoz deneyinde üç farklı lokasyondan toplanan toplam 143 soy hatından deneye alınan 

toplam 4290 dişinin ovaryum diseksiyonları gerçekleştirilerek, her bir bireyin gösterdiği 

diyapoz fenotipi diyapoz gösteren (D) ve diyapoz göstermeyen (ND) olarak iki şekilde 

kaydedilmiş ve her soy hattında gözlenen ortalama diyapoz frekansları belirlenmiştir.  

Diyapoz deneyine alınan her soy hattının diyapoz frekanslarının aritmetik ortalamaları, 

ortalamaların standart hataları SPSS 23 programı kullanılarak hesaplanmıştır. 

Deneye alınan tüm populasyonların gösterdikleri diyapoz fenotipleri nitel veriler (diyapoz 

gösteren (D) ve göstermeyen (ND) şeklinde elde edildiğinden, soyların diyapoz fenotipi ile 

lokasyon, aylar, iklimsel parametreler, InR alelleri, Wolbachia enfeksiyonu gibi 

değişkenler arasındaki farkların belirlenmesi için “Ki-Kare Testi” kullanılmıştır. 

Tüm populasyonlardaki soy hatlarının diyapoz frekansları ile farklı değişkenlerin 

anlamlılığı test etmek amacıyla varyans analizi (ANOVA) kullanılmış ve uygun post hoc 

testleri ile karşılaştırılmıştır. 

Sekanslar Clustal W ile hizalanmıştır. InR alel frekansları ile lokasyon ve aydan aya 

değişim örüntüleri arasındaki farkların belirlenmesi için Ki-Kare Testi kullanılmıştır. 

Ayrıca InR gen bölgesinin adaptif bir protein evrimi geçirip geçirmediği McDonald-

Kreitman test [115] ile analiz edilmiş ve bu gen bölgesi üzerindeki seçilim baskılarını 

belirlemek amacıyla ortalama nükleotit çeşitliliği (π), ayrışma bölgelerinin sayısı (S), 

Watterson nükleotit  çeşitliliği (θ), haplotip sayısı (nHap) ve çeşitliliği (Hd) ile nötralite 

testi için Tajima D değeri DnaSP 5.10 programı kullanılarak hesaplanmıştır.  

Diyapoz frekansı, InR alel frekansı ve Wolbachia enfeksiyonun iklimsel parametreler ile 

karşılaştırılması için Pearson korelasyon katsayıları hesaplanmış ve bu değişkenler arası 

karşılaştırmalar yapılmıştır. 

Alel frekansı - Enlem ve Diyapoz Frekansı – Enlem grafikleri Microsof Excel 2013 

programı kullanılarak oluşturulmuştur. 
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4. SONUÇ VE TARTIŞMA 

4.1. InR Gen Polimorfizmi ve Coğrafi Örüntüler 

Elde edilen sekans verileri 1. ekzonda bulunan amino asit insersiyon-delesyon (indel) 

polimorfizimleri göstermiştir. İndel polimorfizmi glutamin ve histidin tekrarlarını 

bozmaktadır ve Şekil 4.1’de gösterilen altı farklı alelden üç tanesi Türkiye ve Rusya 

populasyonlarında gözlenmiştir. Bunlar, (en yaygın olarak) 248, 251 ve 254 alelleridir 

(Çizelge 4.1) (Ek-1). 

 

Şekil 4.1. D. melanogaster’de görülen InR geninin amino asit dizilerinde görülen indel 

polimorfizimleri.Yaygın olarak bulunan alellerden bu çalışmada görülenler koyu renk, 

başka çalışmalarda tespit edilenler açık renk ile gösterilmiştir. 

 

Türkiye ve Rusya populasyonlarında amino asit dizilerinde gözlenen indel polimorfizm 

frekansları incelenmiştir. Rusya ve Türkiye’de en sık rastlanan 248 aleli %79 oranında 

görülmektedir. Bunu %15 ile 251 aleli ve %6 ile 254 aleli izlemektedir. Tüm 

lokasyonlarda 248 alelinin benzer frekansta görülmektedir. Bu alelin dağılımı için önceki 

çalışmalarda önerilene benzer [26, 102], yani yüksek enlemlere çıkıldıkça artan bir frekans 

örüntüsü gözlenmemiştir. Bunun yanı sıra 254 aleli Türkiye’de literatüre benzer şekilde 

daha yaygın görülmüştür (Şekil 4.2). 

Paaby ve arkadaşlarının yaptığı çalışmada [26], 248 aleli yüksek enlemlerde fazla 

bulunurken, bu aleli taşıyan bireylerin soğuk ve oksidatif strese karşı daha dirençli 

oldukları bulunmuştur. Bu çalışmada kullanılan populasyonların yüksek (40°-57°) 

enlemlerde bulunmaları 248 alelinin daha yaygın görülmesini açıklayabilir. 
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Şekil 4.2. Lokasyonlara bağlı alel frekansları dağılımının harita üzerinde gösterimi. 

 

InR alel frekanslarının örneklem yapılan lokasyonlara bağlı değişim örüntülerinin 

istatistiksel olarak anlamlılığı “ki-kare testi” ile analiz edilmiştir. Analiz sonucunda alel 

frekanslarının lokasyonlara göre istatistiksel olarak anlamlı bir varyasyon göstermemiştir 

(Çizelge 4.1). 

Çizelge 4.1. Lokasyonlara ait InR alel frekansları ve ki kare analizi sonucu (sd: Serbestlik 

Derecesi). 

 Lokasyon     

InR 

Alel 
Valday Alexandrov Yeşilöz  sd 

Ki 

Kare 
p 

248 
21  

(0.78) 

8            

(1.0) 

73  

(0.78) 

102  

(0.79) 

4 2.919 0.572 
251 

5  

(0.18) 
0 

14  

(0.15) 

19 

(0.15) 

254 
1  

(0.04) 
0 

7     

(0.07) 

8 

(0.06) 

 27 8 94 129 
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InR alel frekanslarının aydan aya değişim örüntüleri “ki-kare testi” ile analiz edilmiştir. 

Aylara göre alel frekanslarındaki değişimi incelemek için sadece Yeşilöz populasyonu 

kullanılmıştır. 248 aleli Haziran ve Ekim ayları arasında %78 – 86 arasında gözlenmiştir. 

Analiz sonucunda alel frekanslarının aydan aya istatistiksel olarak anlamlı bir varyasyon 

göstermediği saptanmıştır (Çizelge 4.2). Veriler erken yaz (Mayıs-Haziran), yaz (Temmuz-

Ağustos) ve sonbahar (Eylül-Ekim) olarak ayrıldığında yine gözlenen alel frekansları 

bakımından farklılık göstermediği bulunmuştur. InR alel frekansının 2014 ve 2015 

arasında da anlamlı bir şekilde değişmediği görülmüştür. Elde edilen bu sonuçlar farklı 

aylarda ve yıllarda toplanan soy hatlarının sahip oldukları InR genotipi açısından benzer 

olduklarını ve populasyonun InR alel frekansının değişmediği göstermektedir. 

Çizelge 4.2. InR alellerinin aydan aya değişimlerini gösteren ki kare analizi (sd: Serbestlik 

Derecesi). 

Aylar  

InR 

Alel 
May Haz Tem Ağu Eyl Eki  sd Ki Kare p 

248 
6  

(0.60) 

14 

(0.78) 

12 

(0.86) 

15  

(0.79) 

16  

(0.80) 

11  

(0.79) 
74 

10 5.974 0.817 

251 
2 

(0.20) 

3 

(0.17) 

1   

(0.07) 

4  

(0.21) 

2 

(0.10) 

2  

(0.14) 
14 

254 
2 

(0.20) 

1 

(0.05) 

1   

(0.07) 
0 

2  

(0.10) 

1 

(0.07) 
7 

 10 18 14 19 20 14 95 

 

Paaby ve arkadaşları [102], InR geni alel frekanslarının mevsimsel olarak değiştiğini, 248 

alelinin frekansının ilkbaharda yüksekken, sonbaharda düştüğünü, buna ek olarak indel 

polimorfizmi ile ilişkili veya bu polimorfizmin yakınında bulunan 8 ayrı SNP’in ise yüksek 

oranda mevsimsellik gösterdiğini bulmuşlardır. Literatürdeki bilginin tersine bu çalışmada 

bu alel frekansları bakımından aydan aya veya yıllar arasında bir değişim gözlenmemiştir. 

Bu sonuçlar farklı populasyonların farklı seçilim baskıları altında olmasıyla ilişkili olabilir. 

InR gen bölgesinde bulunan ve coğrafi örüntü gösterdiği hem Avustralya hem de Kuzey 

Amerika populasyonlarında ortaya konulan indel polimorfizminin iki kıtada paralel klin 

göstermesine rağmen görece geniş bir enlemsel aralığı (40° - 57° kuzey enlemleri) tarayan 

bu çalışmamızda bulunmamış olması şaşırtıcı olmuştur. Bu noktadan yola çıkarak 

elimizdeki enlemsel gradiyenti Kuzey Amerika’da yapılan çalışmalardan alınan 

lokasyon/alel frekansları ile genişlettik. Şekil 4.3’te görüldüğü üzere 45° enleme kadar 

dağılım gösteren mevcut verilere Türkiye ve Rusya verileri eklendiğinde enleme bağlı 
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ilişkinin korunduğu görülmektedir. Burada 248 aleli 25°’den başlayarak 57° Valday’e 

kadar artmaktadır ve enleme bağlı bu liner artış istatistiksel olarak anlamlılık 

göstermektedir (R2=0.77, p<0,001). Diğer taraftan 254 alelinin düşük enlemlerde yüksek 

frekansa sahip olduğu ve bu ilişkinin istatistiksel olarak anlamlı olduğu (R2=0.43, p<0,05) 

görülmektedir. 

 

Şekil 4.3. Kuzey Amerika verileri ile birleştirilerek Türkiye ve Rusya’da gözlenen InR 

indel polimorfizminin üç alelinin frekanslarının gösterimi. 

 

İndel polimorfizmleri açısından populasyonlarda gözlenen bu güçlü klinal örüntü, 

fonksiyonel polimorfizm bakımından bu varyasyonları güçlü bir aday konumuna 

getirmektedir. 

Daha önce yapılan çalışmalarda InR geni alellerinin çeşitli yaşam öyksü karakterleri ile 

ilişkili olduğu ve insülin sinyal yolağının diyapozu düzenleyen bir yolak olması nedeniyle 

bu genin diyapozla ilişkili aday gen olabileceği ileri sürülmüştür [19, 102]. Bu çalışmada 

tüm populasyonlar kullanılarak soy hatlarının diyapoz frekansları ile sahip oldukları aleller 

arasındaki ilişkinin anlamlılığı test etmek için varyans analizi (ANOVA) yapıldığında InR 

alelleri ile diyapoz arasında anlamlı bir ilişki bulunamamıştır. Fakat alellere göre diyapoz 

frekansı ortalamalarına bakıldığında en yüksek diyapoz frekansın 254 alellinde olduğu 

gözlenmiştir (Çizelge 4.3). 

 

 

R² = 0,7772

R² = 0,1997

R² = 0,4322
-0,2

0

0,2

0,4

0,6

0,8

1

20 30 40 50 60 70

Fr
e

ka
n

s

Enlem

248

251

254



 41 

Çizelge 4.3. Populasyonlara ait soy hatlarının sayısı (N), alellere göre diyapoz frekansı 

(DF) ortalamaları, ortalamaların standart sapma (S.S.) değerleri.  

InR Alel N Ortalama DF S. S. 

248 

251 

254 

 

102 

19 

8 

129 

0,2876 

0,2878 

0,3625 

0,2923 

0,3210 

0,3279 

0,3822 

0,3237 

 

Literatüre göre 254 aleli düşük enlemlerde ve sıcak bölgelerde yüksek frekansta 

gözlenmekte ve bu alele sahip bireylerin yumurta verimlerinin yüksek olduğu 

bilinmektedir [26]. Bu alelin yumurta verimi gibi üremeyi arttırıcı bir karakterle ilişkili 

olmasına rağmen, yumurta gelişiminin duraklamasına neden olan yüksek diyapoz 

frekansıyla ilişkili çıkması karşıtlık yaratmaktadır. En yüksek diyapoz frekansının bu 

alelde olması, 254 alelinin deneye alınan populasyonlarda çok az sayıda soy hattında 

bulunmasıyla ilişkili olabilir. Bu çalışmada kullanılan populasyonlara ek olarak bu 

populasyonlarla aynı boylam üzerinde daha düşük enlemlerden, Türkiye’nin güneyinden 

ve Zambiya gibi bir Afrika ülkesinden yapılacak örneklemeler ile bu çalışmanın 

genişletilmesi, bu InR alellerinin klinal örüntülerini ve bu alellerin diyapoz ile ilişkisini 

ortaya çıkarmak açısından önemli olabilir. Yapılan bu çalışmada diyapoz ile InR alelleri ile 

ilişki bulunamamıştır fakat, bu genin alellerinin farklı yaşam öyküsü karakterleriyle ilişkili 

olduğu bilinmektedir [26, 102]. Bu aleller stres direnci, yumurta verimi, trigliserol oranı 

veya vücut büyüklüğü gibi farklı yaşam öyküsü karakterleriyle ilişkili olabilir. 

Ayrıca deneylerde kullanılan populasyonların yüksek enlemlerde bulunması nedeniyle 248 

alelinin daha yaygın olarak görülmesi ve tüm populasyonlarda yüksek oranda ND 

fenotipinde bireylerin olması, bu bireylerin yüksek enlemlerde bulunmasına bağlı olarak 

soğuk dirençlerinin fazla olması nedeniyle diyapozdan erken çıkmaları ile ilişkili olabilir. 

Çünkü yüksek enlemlerde iklimsel koşulların uygun olduğu zaman dilimi çok dardır ve bu 

canlının kuşaklanması için çok kısa bir zamanı vardır.  

Şimdiye kadar yapılan çalışmalar uzun zaman boyunca laboratuvar koşullarına uyum 

sağlamış doğal populasyonlarla yapılmıştır ve bu nedenle bu populasyonların doğal 

ortamlardaki diyapoz davranışları tam olarak bilinmemektedir. Doğadan toplanan ve 

laboratuvar adaptasyonu kazanmamış populasyonlar ile yapılacak çalışmalar lokal iklimsel 

değişkenlerin diyapoz fenotipi üzerindeki etkisi hakkında daha farklı bilgiler verebilir. 
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Nötralite ve seleksiyon testi: 

McDonald-Kreitman [115] analizi ile InR gen bölgesinin adaptif bir protein evrimi geçirip 

geçirmediğini D. melanogaster ile ortak ataya sahip, 2 milyon yıl önce ayrılmış olan D. 

simulans kullanılarak incelenmiştir. Test için sadece indel polimorfizmin olduğu bölge 

değil sekanslanan 288 bç’ne sahip bölgenin tamamı kullanılmıştır. İki türün bu gen bölgesi 

bakımından ayrılmasını gösteren analiz sonucu Çizelge 4.4’te verilmektedir. 

Çizelge 4.4. InR gen bölgesi için McDonald-Kreitman ayrılma testi sonucu. (S: sinonim, 

NS: non-sinonim.) 

 Polimorfizm 

InR S NS p1 

 2 8 0.454 
1p değeri Fisher exact testi ile hesaplanmıştır. 

InR 1. ekzonun tamamını kapsayan bölge için yapılan ayrılma testi istatistiksel olarak 

anlamsız bulunmuştur. Literatürde Kuzey Amerika ve Avustralya populasyonlarında InR 

geninin tamamını kapsayan ayrılma testinde ortalama 88 sinonim, 15 non-sinonim 

polimorfizim tespit edilmiş ve D. simulans ile anlamlı şekilde ayrıştığı bulunmuştur [26]. 

Bu çalışmada bu oranın düşük olmasının temelde iki sebebi olabilir. Paaby ve arkadaşları 

[26] yaptıkları çalışmada populasyonları, enlemsel klin gösteren ve yaşam öyküsü 

karakterlerini etkileyen 3. kromozomda bulunan In(3R)Payne inversiyonu taşıyıp 

taşımadığına göre ayırmışlardır. Analiz, standart (Payne inversiyonu taşımayan) ve 

inversiyonu taşıyan kromozomlarla yapıldığında bu gen bölgesi için ayrılmanın sadece 

inversiyon taşıyan populasyonlarda istatistiksel olarak anlamlı olduğunu bulunmuştur. 

Payne inversiyonu içermeyen populasyonlarda bu gen bölgesi için ayrılma istatistiksel 

olarak anlamsız bulunmuştur. In(3R)P inversiyonu ise enlem arttıkça frekansı azalan bir 

inversiyondur [116, 117, 118]. Literatürde bu inversiyon için çalışılan coğrafi 

gradiyentlerin çalışmamızın olduğu enlemlerden düşük olduğu göz önünde bulundurulursa, 

çalıştığımız populasyonlarda bu inversiyon frekansının düşük olma olasılığı vardır. Bu 

durum, bu gen bölgesi için ayrılmanın istatistiksel olarak neden anlamlı olmadığını” 

açıklayabilir. Çalışmamızda kullanılan populasyonlarda yapılacak ileriki çalışmalar ile bu 

inversiyona ait frekansların belirlenmesi bu soruya daha kesin cevap verebilir. İkinci neden 

ise kullanılan gen bölgesinin oldukça küçük olması olabilir. 

InR gen bölgesi üzerindeki pozitif seleksiyonu test etmek amacıyla bir populasyon genetiği 

analizi gerçekleştirilmiştir. Çizelge 4.5’te görüleceği üzere nükleotit çeşitliliği en yüksek 

Yeşilöz populasyonunda bulunmuştur. Tajima’s D değeri her üç populasyon için negatif 
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bulunmuştur, ancak sadece Yeşilöz populasyonunda anlamlıdır (Çizelge 4.5). Negatif bir 

Tajima D değeri negatif seçilimden kaynaklanabilen nadir varyantların fazla olduğunu 

gösterebildiği gibi, populasyonun bu gen bölgesi için uzun süreli pozitif veya negatif 

seçilime uğradığının bir sonucu da olabilir. Bununla birlikte, populasyon genişlemesi, uzun 

süreli populasyon darboğazı gibi demografik faktörlerde benzer bir sonuç oluşturabilir. Bu 

çalışmada Yeşilöz populasyonunda negatif Tajima D değeri ile birlikte, diğer 

populasyonlara oranla nükleotit (π) ve haplotip  çeşitliliğinin (Hd)  düşük olması, bu 

populasyonun bu gen bölgesi bakımından seçici süpürme (selective sweep) gibi 

populasyondaki genetik çeşitliliği azaltan seçilimsel etkilere maruz kaldığını veya bu 

populasyonun yakın zaman içerisinde populasyon büyüklüğünü arttırdığı şeklinde 

yorumlanabilir. Paaby ve arkadaşlarının [26] yaptığı çalışmada, yapılan nötralite 

testlerinde, InR gen bölgesi bakımından Tajima D değerinin negatif olduğu ve nükleotit 

çeşitliliğininde D. melanogaster’de bu gen bölgesi için kabul edilen değerler (π=0.0049) 

içerisinde olduğu bulunmuştur. Ayrıca negatif Tajima D değerinin bu gen bölgesinin 

enlemle ters korelasyon göstermesi ve dengelenmiş seçilim altında olması nedeniyle ve bu 

gen bölgesindeki indel polimorfizmiyle linkaj gösteren başka polimorfizmlerin etkisiyle 

olduğu önerilmiştir. Benzer şekilde bu çalışmada bulunan negatif Tajima D değerleri, 

Paaby ve arkadaşlarının [26] önerdiği benzer etkiler nedeniyle bulunmuş olabilir. 

Çizelge 4.5. InR gen bölgesinin istatistiksel özeti. 

Populasyon n S θ π TajD nHap Hd. 

Valday 32 11 0.011 0.009 - 0.58 12 0.845 

Alexandrov 9 3 0.004 0.003 - 0.94 3 0.556 

Yeşilöz 95 18 0.016 0.003 - 2.48* 12 0.473 
n,sekans sayısı; S, ayrılma bölgeleri sayısı; θ, Watterson’nın [119] nükleotit çeşitliliği değeri; π, 

ortalama nükleotit çeşitliliği [120]; TajD, Tajima D değeri [120]; nHap, haplotip sayısı; Hd, 

haplotip çeşitliliği. *p < 0.01 

 

4.2. Diyapoz Fenotipi 

4.2.1. Enleme Bağlı Diyapoz Frekansları 

InR polimorfizminin diyapoza etkisini araştırmak ve diyapoz fenotipinin enlem ile 

ilişkisini sorgulamak üzere yine Yeşilöz, Ukrayna, Valday ve Alexsandov’dan elde edilen 

populasyonlara ait kendileşmiş soy hatları kullanılmıştır.  

Rusya’dan Valday ve Alexandrov olmak üzere iki lokaliteden toplam 36 soy hattı, 

Ukrayna Kiev’den 2 soy hattı ve Türkiye’de Yeşilöz’den toplanan 105 soy hattı deneye 

alınmıştır. Soğuk ve kısa gün koşullarında deneye alınan dişilerin 28. günde ovaryum 
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diseksiyonları yapılmıştır. Dişiler diyapoz gösteren (D), ve diyapoz göstermeyen (ND) 

olarak kaydedilmiştir (Şekil 3.4).  

Farklı enlemlerden toplanan soy hatlarının diyapoz frekanslarının ortalamaları Çizelge 

4.6’da verilmektedir. Diyapoz frekansı Kiev hariç, en yüksek Alexandrov populasyonunda 

gözlenirken en düşük Valday’de gözlenmektedir. Ortalamalar arası farkın anlamlılığını test 

etmek için yapılan varyans analizi (ANOVA) sonuçlarına göre ise populasyonlar arasında 

sadece Kiev - Yeşilöz (p=0.038) ve Kiev – Valday (p=0.036)  ile anlamlı fark göstermiştir. 

Ancak, Kiev populasyonu sadece 2 soy hattı ile temsil edildiğinden bu sonucu dikkate 

almak yanıltıcı olabilir. Bu nedenle populasyonlarda gözlenen diyapoz frekansının 

enlemsel olarak bir varyasyon göstermediği söylenebilir. 

Çizelge 4.6. Populasyonlara ait soy hatlarının sayısı (N), diyapoz gösteren soyların frekans 

ortalamaları (DF), ortalamaların standart sapma (S.S) değerleri. 

Lokasyon N Ortalama DF S.S. 

Valday 

Alexandrov 

Kiev 

Yeşilöz 

 

28 

8 

2 

105 

143 

0,2762 

0,3084 

0,9500 

0,2972 

0,3028 

0,3634 

0,3499 

0,0707 

0,3206 

0,3354 

 

Yirmisekiz gün boyunca 11°C sıcaklık, 10 saat aydınlık - 14 saat karanlık koşulunda 

tutularak reprodüktif diyapoza girmesi sağlanan dişiler, bu sürenin sonunda disekte 

edilmiştir. Diseksiyon sonucu bazı bireylerin ovaryumlarında yumurta gelişimi 

saptanmıştır. Literatür, özellikle populasyonlar arasında diyapoz frekansı bakımından 

varyasyonları tespit etmek için sıcaklık ve ışık kadar, sürenin de önemine vurgu 

yapmaktadır. Bu koşullarda sürenin kısa tutulması tüm bireylerin diyapozda olduğu bir 

zamana, daha uzun bir sürede tutulması ise tüm bireylerin diyapozdan çıktığı bir zamana 

denk gelebilmektedir [49]. Bu nedenle eğer populasyonlar arasında diyapoz frekansı 

bakımından bir varyasyon gözlenmek isteniyorsa diyapoz indükleyici koşullarda 28 günlük 

süre metodolojik olarak uygun bir süre olarak kabul görmektedir. Populasyonlar Çizelge 

4.6’da görüleceği üzere bir varyasyon göstermişlerdir. Ki-kare testi ile Kiev hariç olmak 

üzere populasyonların diyapoz frekansı ile enlem arasındaki ilişki p=0.48 değerinde 

anlamlı bulunmuştur. Ancak, değer marjinalde olduğu için bu sonuç arttırılacak örneklem 

sayısı veya tekrarı ile tekrar değerlendirilmelidir. 

Kuzey Amerika 25° - 44° enlemleri arasında 6 lokaliteden toplanan populasyonlarda 

diyapoz klini önceki çalışmalarda bulunmuştur [15]. Pegoraro ve arkadaşları [49], İspanya, 
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36° ve Finlandiya, 62° boyunca farklı enlemlerden toplanan 6 populasyona ait diyapoz 

frekansını belirlemiştir. Literatürde mevcut olan bu verilerin kendi verilerimiz ile 

birleştirilerek oluşturduğumuz karşılaştırma grafiği ve coğrafi gradiyentlere ait regresyon 

katsayıları Şekil 4.4’te verilmektedir. Bu ilişkilendirme grafiği incelendiğinde Kuzey 

Amerika populasyonlarına ait güçlü enlemsel ilişki Avrupa ve Türkiye-Rusya 

populasyonlarında yoktur. Diyapoz düşük sıcaklık ve kısa gün uzunluğu ile uyarılan bir 

karakter olması nedeniyle daha düşük sıcaklık ve daha kısa gün uzunluğunun olduğu 

yüksek enlemlerde diyapoz frekansının fazla, düşük enlemlerde ise diyapoz frekansının az 

olması beklenilmektedir. Bu sonuçlar diyapoz klininin sadece Amerika’da [15] ve 

Avustralya’da [5] paralel olduğu, Avrupa ve bu çalışmada konu olan coğrafi kesitte paralel 

klin oluşturmadığı, bu nedenle diyapoz karakterinin coğrafi varyasyonunu sadece iklimsel 

değişkenlere bağlı ortaya çıkan adaptif bir karakter olmadığı yönünde güçlü kanıtlar 

sunmaktadır. 

 

Şekil 4.4. Kuzey Amerika populasyonları diyapoz klini ile Avrupa populasyonları diyapoz 

frekanslarının Türkiye ve Rusya Populasyonlarına ait ortalama diyapoz frekansları ile 

karşılaştırılması (*p<0.001). 

 

Avrupa populasyonlarıyla yapılan çalışmalarda enleme bağlı güçlü bir klin bulunamasa da, 

fotoperiyotla ilişkili zaman gen ailesinden olan timeless geninin farklı alellerinin enlemsel 

olarak varyasyon gösterdiği ve bu varyasyonların diyapoz oranıyla ilişkili olduğu ortaya 

konmuştur [71]. Bu çalışmada kullanılan populasyonlarda diyapoz fenotipinin fotoperiyot 

R² = 0,8912

R² = 0,0499

R² = 0,3506

0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

0,6

0,7

0,8

0,9

1

20 25 30 35 40 45 50 55 60 65

D
iy

ap
o

z 
Fr

e
ka

n
sı

Enlem

K. Amerika TR-RUS Avrupa



 46 

ile ilişkisinin araştırılması, diyapoz fenotipi altındaki mekanizmaların ortaya çıkarılması 

açısından önemli olabilir. 

4.2.2. Yıla ve Mevsime Bağlı Diyapoz Frekansları 

İki yıla ait ve aya bağlı, erken yaz – yaz ve sonbahar verisi sadece Yeşilöz’den olduğu için 

mevsime ve yıla bağlı farklılıklar sadece Yeşilöz populasyonuna ait soy hatlarında 

incelenmiştir. 

 

Şekil 4.5. Yeşilöz populasyonuna ait soyların 2014 ve 2015 yılları aya bağlı diyapoz 

frekanslarının bar grafik olarak gösterimi. 

 

Buna göre, Şekil 4.5 incelendiğinde farklı aylarda toplanan soy hatlarının diyapoz 

frekansları görülmektedir. 2014 yılı Mayıs ayına ait veri olmadığından karşılaştırma 

yapılamamıştır. Haziran ayında diyapoz frekansının 2015 yılının aynı ayına göre çok daha 

yüksek olduğu görülmektedir. Onun dışındaki aylarda ise yıldan yıla belirgin bir fark 

yoktur, ancak örüntü benzerdir. Yani erken yazda (Mayıs-Haziran) diyapoz fenotipi 

yüksekken yaz dönemi (Temmuz – Ağustos) düşüş eğilimi göstermekte ve sonbahar 

döneminde (Eylül – Ekim) yine yükselme eğilimde olduğu görülmektedir. Çizelge 4.7’de 

her bir ay için iki yılın ortalama verileri betimlenmektedir. Buna göre diyapoz frekansı en 
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yüksek Haziran ayında toplanan soy hatlarında gözlenirken, en düşük diyapoz frekansı 

Ağustos ayında toplanan soy hatlarında görülmüştür. 

Çizelge 4.7. Yeşilöz populasyonundaki soy hatlarında gözlenen diyapoz frekanslarının 

(DF) aydan aya değişimlerinin soy hattı sayıları (N), ortalamaları, ortalamaların standart 

sapma (S.S.) değerleri. 

Aylar N Ortalama 

DF 

S.S. 

Mayıs 

Haziran 

Temmuz 

Ağustos 

Eylül 

Ekim 

10 

20 

15 

20 

20 

20 

0,2868 

0,5050 

0,3622 

0,1583 

0,1867 

0,2950 

0,1381 

0,3361 

0,4067 

0,2133 

0,2123 

0,3821 

 

Yeşilöz populasyonunda farklı aylara ait diyapoz fenotipi gösteren her soy hattının diyapoz 

frekansları (DF) belirlenmiş ve aylar arasında diyapoz frekansları bakımından fark “iki 

yönlü varyans analizi” (two-way ANOVA) ile test edilmiştir. Diyapoz frekanslarının aylar 

arası farklılıklarının anlam derecelerini belirlemek amacıyla yapılan Post Hoc testleri 

sonucunda, sadece en yüksek diyapoz frekansını gösteren Haziran ayında toplanmış olan 

soy hatlarının diyapoz frekansları ile en düşük diyapoz frekansına sahip Ağustos (p = 

0,006) ve Eylül (p = 0,013) ayındaki soyların diyapoz frekansları ile anlamlı farklılık 

gösterdiği, diğer ikili karşılaştırmalarda ise diyapoz frekansı bakımından anlamlı bir fark 

olmadığı saptanmıştır. 

İki yıla ait D ve ND fenotipler açısından ki-kare testi istatistiksel olarak anlamsız 

bulunmuş (p=0.137), yani yıla bağlı diyapoz fenotipinde anlamlı bir farklılık olmadığı 

görülmüştür. İki yılın toplam verisi kullanılarak diyapoz fenotipi ve aylık farklılıklar ise ki-

kare testi ile anlamlı (p<0.0001) bulunmuştur (Çizelge 4.8). 

Çizelge 4.8. Diyapoz gösteren ve göstermeyen birey sayıları, frekansları (parantez 

içerisinde verilmektedir) ve diyapoz fenotipinin aydan aya değişimlerini ve bu değişimin 

önemini gösteren ki kare analiz sonucu. 

Aylar  

 May Haz Tem Ağu Eyl Eki  sd Ki Kare p 

D 
86 

(0.29) 

303 

(0.51) 

163 

(0.36) 

95 

(0.16) 

112 

(0.19) 

177  

(0.30) 

936 

(0.30) 

5 223.837 <0.0001 ND 
214 

(0.71) 

297 

(0.49) 

287  

(0.64) 

505 

(0.84) 

488 

(0.81) 

423  

(0.70) 

2214 

(0.70) 

 300 600 450 600 600 600 3150 
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Literatüre bakıldığında erken yazda diyapoz frekansının yüksek, yazın düşük ve 

sonbaharda tekrar yüksek olması [21] bu çalışmada elde edilen sonuçlarla uyuşmaktadır. 

Mevsimsel döngülerin olduğu ılıman kuşaklarda, diyapoz kış koşullarında hayatta 

kalabilirliği arttırdığından diyapoz frekansının görülme sıklığı kışın artmakta, üremenin ve 

besine ulaşabilmenin daha elverişli olduğu yaz koşullarında ise beklenildiği üzere 

azalmaktadır.  

Elde edilen sonuçlarda Mayıs ayında diyapoz frekansının diğer aylara göre düşük olması 

ilginç bulgulardan biridir. Araziden Mayıs ayında toplanan sineklerin doğal habitatlarında 

diyapozdan daha erken çıkmaları ve çevresel stres koşullarına daha dayanıklı bireyler 

olmaları bu etkiye neden olmuş olabilir. Fakat, Mayıs ayından sadece 2015 yılında 

toplanan soy hatları deneye alınabildiğinden daha sağlıklı bir tartışma yapabilmek için 

Mayıs ayında farklı yıllarda toplanan soy hatları ile diyapoz frekanslarının karşılaştırılması 

gerekmektedir. 

Literatürde diyapoz ve farklı yaşam öyküsü karakterleri için mevsimsellikle ilişkili SNP’ler 

olduğu bilinmektedir [1, 19, 102]. Diyapozda görülen bu mevsimselliğin nedeninin bu 

karakterle ilişkili çeşitli genlerin ve bu genlerin ekspresyonlarında oluşan değişimler 

nedeniyle ortaya çıkmış olabilir. Bu çalışma ilerletilerek görülen mevsimsel örüntünün 

ilişkili olabileceği genetik mekanizmalar ortaya çıkarılabilir. 

4.3. Wolbachia Enfeksiyonu ve Diyapoz 

Böcekleri ve bazı nematotları enfekte eden gram-negatif Wolbachia spp. bakterisinin 

konukçu ile etkileşim içerisinde olduğu ve enfekte ettiği konukçusunun özellikle yaşam 

öyküsü karakterleri üzerinde etkili olduğu bilinmektedir [108, 110]. Bu tezde kullanılan 

tüm soy hatları için tespit edilen Wolbachia spp. enfeksiyonları Ek-1’de verilmektedir. 

Ancak, araziden toplandıktan birkaç kuşak sonra Rusya ve Ukrayna populasyonları 

tetrasiklin antibiyotik uygulaması ile iyileştirildiklerinden Wolbachia taşımamaktadırlar. 

Bu populasyonların tamamı Wb (-) bireyler olduğundan analizlere dahil edilmemiştir.  

Sadece Yeşilöz populasyonları ile yapılan analizde diyapoz fenotipi gösteren 105 soy 

hattından 75 tanesi Wolbachia enfeksiyonu taşımakta diğerleri taşımamaktadır. Diyapoz 

frekansı ve Wolbachia enfeksiyonu arasındaki ilişkiyi test etmek için yapılan ki-kare 

analizi istatistiksel olarak anlamsızdır. 
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Şekil 4.6. Yeşilöz populasyonuna ait soylarının aydan aya Wolbachia enfeksiyonu 

yüzdelik dilimleri. 

 

Yeşilöz populasyonundaki soy hatlarının Wolbachia enfeksiyonunun aylara göre 

dağılımları Şekil 4.6’da görülmektedir. Genel olarak enfeksiyon tüm aylardaki soy 

hatlarında yaygın olarak bulunmaktadır. Ancak bu oran erken yaz ve yaz döneminde 

toplanan soy hatlarında Wolbachia enfeksiyonunu daha yüksek olduğu görülmektedir. 

Enfeksiyonun artan sıcaklık ile ilişkili olduğu bilinmektedir. Ancak aylara bağlı Wolbachia 

enfeksiyonu ve diyapoz frekansı arasında anlamlı bir ilişki bulunmamıştır. Wolbachia 

enfeksiyonu ile reprodüktif diyapoz arasındaki ilişkiyle iligili literatürde sınırlı sayıda 

çalışma bulunmaktadır. Wolbachia enfeksiyonunun insülin yolağı ile ilişkisinin olduğu 

bilinmektedir. Ancak, Wolbachia enfeksiyonunun diyapoz fenotipini direkt etkilediği 

yönünde bir bilgi olmamasına rağmen, reprodüktif diyapoza giren dişi bireylerin non-

diyapoz koşullara alındığında enfeksiyon taşıyan dişilerin enfeksiyon taşımayanlara göre 

yumurta veriminin ve yavru döl yaşayabilirliğinin azaldığı yönünde bulgulara rastlanmıştır 

[110]. 
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4.4. İklimsel Parametrelerin Diyapoz ile İlişkisi 

Diyapoz frekansları ile coğrafi, iklimsel ve genetik değişkenler arasındaki ilişkileri 

açıklayabilmek için basit korelasyon analizi gerçekleştirilmiştir. Analiz sonucu hesaplanan 

Pearson korelasyon katsayıları (r) ve önem dereceleri Çizelge 4.9’da verilmiştir. 

Çizelge 4.9. Tüm populasyonlar için coğrafi, iklimsel ve genetik değişkenler ile diyapoz 

frekansı, InR polimorfizmi ve Wolbachia enfeksiyonu arasındaki Pearson korelasyon 

katsayıları (r). 

 
Enlem Yıl Ay 

Sıcaklık 
Nem 

 Maksimum Minimum Ortalama 

Diyapoz Frekansı 0.23 - 0.19 - 0.161 * 0.008 0.000 -0.001 0.037 

InR Polimorfizmi 0.030 0.036 - 0.083 0.001 0.018 0.010 -0.047 

Wolbachia 0.115 0.106 - 0.150* 0.148*   0.143* 0.143* -0.102 

*p<0.05 

Diyapoz frekansı iklimsel değişkenler ile anlamlı bir ilişki göstermemesine rağmen ‘ay’ 

değişkeni ile negatif ve anlamlı bir ilişki göstermiştir. Bu ilişki erken yaz ve yaz 

mevsiminde diyapoz frekansının daha yüksek olmasının istatistiksel anlamını 

göstermektedir (Çizelge 4.9). Reprodüktif diyapoz soğuk koşullarla indüklenen bir 

karakter olmasına rağmen, sıcaklık parametreleriyle anlamlı bir ilişki bulunamamıştır. Bu 

ilişkinin bulunamaması ve diyapoz frekanslarının aydan aya değişim göstermesi, diyapoza 

sadece iklimsel parametrelerin etki etmediğini ve bu fenotipin altında güçlü genetik 

etkileşimlerin olabileceğini göstermektedir.  

InR polimorfizmi hiç bir iklimsel, coğrafi değişken ile anlamlı bir ilişki göstermemiştir. 

Wolbachia enfeksiyonu ise tüm sıcaklık değişkenleri ile pozitif ve anlamlı bir ilişkinin yanı 

sıra ‘ay’ değişkeni ile yine anlamlı ancak negatif bir ilişki göstermiştir (Çizelge 4.9). 

Wolbachia enfeksiyonunun bu çalışmada kullanılan populasyonlarda ay değişkeni ile 

anlamlı negatif korelasyon göstermesi ve sıcaklık parametreleri ile anlamlı pozitif 

korelasyon göstermesi bu enfeksiyonu etkileyen parametrenin sıcaklık olduğunu 

düşündürmektedir. Kriesner ve arkadaşlarının [110] yaptığı çalışmada Avustralya 

populasyonlarında 20 yıllık veri kullanılarak Wolbachia enfeksiyonu frekansının değişimi 

incelendiğinde, Wolbachia frekansının herhangi bir mevsimsellik göstermediği 

bulunmuştur. Öte yandan aynı çalışmada tropikal bölgelerde Wolbachia frekansının 

yüksekken güneye ılıman bölgelere inildikçe frekansın düştüğü ortaya konmuştur. Bu 

bulgu Wolbachia’nın sıcaklık ile ilişkili olduğunu destekler niteliktedir. Fakat bu 

çalışmada yüksek enlemlerde Wolbachia enfeksiyonu görülme sıklığının azalacağı 



 51 

beklenirken, lokasyon değişkeni ile Wolbachia enfeksiyonu arasında herhangi anlamlı bir 

ilişki bulunamamıştır. Ayrıca Valday populasyonunda araziden toplandığında belirlenen 

Wolbachia enfeksiyonlarına bakıldığında, Wolbachia taşıyan soy hatlarının sayıca 

taşımayanlardan daha fazla olduğu görülmektedir. Wolbachia enfeksiyonu ile ilişkili daha 

doğru varyasımlar yapabilmek için bu çalışmadaki populasyonlara ek olarak daha güney 

enlemlerden toplanacak populasyonlar ile bu çalışmann genişletilmesi bu konudaki 

sorulara açıklık getirebilir. 

Sonuç ve Öneriler: 

Tüm sonuçları genel olarak toparlayacak olursak bu çalışmanın temelinde enlemsellik, 

mevsimsellik ve InR gen polimorfizmi ile diyapozun ilişkisini sorgulamak amaçlanmıştı. 

Elde edilen sonuçlar bize diyapozun enlem ile güçlü bir ilişki içerisinde olmadığını, ancak 

mevsimsellik gösterdiğini göstermiştir. Diğer taraftan diyapoz ile ilişkili güçlü bir aday gen 

olarak önerilen InR geninin kendi örneklem grubumuz içerisinde diyapoz ile ilişkisine 

yönelik güçlü kanıtlar olmasa da, bulgular olası bir ilişkiye dönük işaretler vermiştir. Bu 

sonuç, çalışmanın arttırılacak populasyonlar ile devamının önemini göstermektedir. Öte 

yandan, InR gen polimorfizmine ait literatürde ortaya konulan enlemsel klin, verilerimiz ile 

güçlenmiştir. Enlem arttıkça özellikle 248 alelinin frekansındaki artış, test ettiğimiz 

populasyonlarda da kendini göstermiştir. Çalışma kapsamında sorulan bir diğer soru ise 

Wolbachia enfeksiyonu ile diyapoz ilişkisi olmuş ve bunların bir etkileşim içerisinde 

olmadığı bulunmuştur. 

Oldukça kompleks bir özellik olan Drosophila’da reprodüktif diyapozun mekanizması 

hakkında bilinenlere ve bilinmeyenlere katkı yapan bu çalışma yeni sorular oluşmasına 

neden olmuştur. Özellikle Amerika ve Avustralya’da elde edilen bulgulara ters düşen 

Avrupa populasyonlarını daha geniş enlemsel ölçekte hem diyapoz frekansı hem de InR 

polimorfizimleri bakımından incelemek önemli olacaktır. Ayrıca, aynı laboratuvar 

koşullarında yapılacak çalışmalar populasyonlar arası fenotipik farkı daha da 

karşılaştırılabilir hale getirebileceğinden, Kuzey Amerika ve Avustralya populasyonları ile 

birlikte Avrupa ve bu çalışmada kullanılan populasyonların aynı ortamda tekrarından elde 

edilecek veri daha bilgi verici olacaktır. 
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EKLER 

Ek-1. Soyların InR gen bölgesi 1. ekzonunda taşıdıkları indel polimorfizimleri, Wolbachia 

enfeksiyonu (Wb) ve diyapoz durumları. 
 

Soy Hattı InR amino asit sekansı   InR 

Alel 
Wb Diyapoz 

Yeşilöz 

Y142/2-06 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- D 

Y142/2-13 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y142/2-14 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y142/2-15 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y142/2-16 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y142/4-01 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y143/1-01 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y143/2-04 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y143/2-08 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y143/2-09 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y143/2-11 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y144/24 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y144/37 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y144/48 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y144/54 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y144/83 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y144/88 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH HQHLHRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y144/104 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/21 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHHHHH HQHLHRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/48 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y145/52 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/78 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/107 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/108 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/121 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y145/153 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y146/53 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y146/77 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y146/92 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y157/03 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y157/04 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y157/17 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y157/21 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y157/28 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y157/31 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/02 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/03 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y158/07 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/10 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/11 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 
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Y158/12 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/15 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y158/17 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y159/03 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y159/08 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y159/13 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y159/23 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y159/27 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y159/34 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y159/44 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1510/38 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1510/39 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1510/49 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1510/51 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1510/60 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1510/61 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1510/62 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1511/05 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1511/50 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1511/81 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1511/85 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1511/87 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1511/99 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1511/104 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1512/02 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y1512/04 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y1512/20 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1512/21 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1512/23 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1512/24 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

Y1512/39 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

Y1512/40 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Y142/1-06 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y142/1-10 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- D 

Y142/2-12 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y143/2-10 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

Y144/57 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y144/70 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y157/13 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHLQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

Y157/26 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

Y1510/58 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y1510/59 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y1511/70 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

Y1511/103 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- D 

Y1512/25 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

Y1512/28 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHLQRQQANVSYTKF 251 w- ND 
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Y142/1-08 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 254 w- D 

Y145/98 RRRRQHQQQHHHH YHHHHHQHHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 254 w- ND 

Y146/23 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 254 w- ND 

Y157/01 RRRRQHQQQHHHH YQHHHQHQHHQHHH QHHLQRQQANVSYTKF 254 w+ ND 

Y157/02 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 254 w+ ND 

Y159/45 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 254 w+ D 

Y1511/68 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 254 w+ ND 

Y144/26        w+ ND 

Y146/13        w- ND 

Y146/39        w+ ND 

Y146/41        w+ D 

Y146/56        w+ ND 

Y146/75        w+ ND 

Y146/87        w+ D 

Y158/13        w+ D 

Y158/16        w+ ND 

Y159/18        w+ D 

Y1510/54         w+ ND 

Valday    

B14/1 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/3 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

B14/6 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

B14/9 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/11 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQGQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/15 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/20 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

B14/29 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/31 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/37 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/38 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/40 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/41 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/42 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/44 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/49 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQGQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/51 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/55 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/60 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

B14/61 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

B14/10 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

B14/23 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w+ ND 

B14/43 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- ND 

B14/45 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- D 

B14/57 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQQHH QQHHQRQQANVSYTKF 251 w- D 

B14/54 RRRRQHQQQHHHH YQHHQHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 254 w- ND 

B14/64 RRRRQHQQQHHHH YHHHQHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 254 w- ND 



 64 

B14/36         w+ ND 

Alexandrov    

A14/51 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- ND 

A14/56 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

A14/57 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

A14/58 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

A14/69 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w- D 

A14/94 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

A14/124 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ ND 

A14/125 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

Kiev    

K14.10/24 RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHHQRQQANVSYTKF 248 w+ D 

K14.10/93A RRRRQHQQQHHHH YQHHHHHQHHQHHH QQHLQRQQANVSYTKF 248 w+ D 
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