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Bitki Evcilleştirmenin Evrimsel 
Önemi
• İnsanlık tarihindeki en önemli 

yeniliklerden biri, yüksek kalorili 
tahılların evcilleştirilmesidir.

• Yabani akrabaları “tohum dökme” 
(shattering) özelliğine sahiptir; bu, olgun 
tohumların bitkiden kolayca ayrılmasını 
sağlar.

• Evcilleştirilmiş türlerde bu özellik 
istenmeyen bir durumdur çünkü yere 
düşen tohumlar toplanamaz.

• Erken dönem çiftçiler, sap üzerinde kalan 
tohumları seçerek günümüzdeki 
“dökülmeyen” (non-shattering) çeşitlerin 
atalarını oluşturmuşlardır.
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Non-shattering Fenotipinin Genetik 
Temeli
• Zhongwei Lin ve ekibi (2012), dünyanın beşinci en 

önemli tahılı olan sorgumda bu özelliğin genetik 
temelini aydınlatmıştır.

• Evcilleştirilmiş sorgumlarda Shattering 1 (Sh1) 
genindeki mutasyonlar, tohum gelişimi sırasında 
absisyon tabakasının oluşmamasına yol açar.

• Aynı gen, mısır ve pirinçteki non-shattering
fenotipleriyle de ilişkilidir.

• Böylece, benzer genetik değişikliklerin farklı tahıl 
türlerinde benzer evrimsel sonuçlar doğurabileceği 
ortaya konmuştur.
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Darwin’in Gelişim ve Evrim Görüşü
• Darwin, bitkilerdeki yapay seçilim ile gelişim süreçlerinin evrimdeki rolünü 

yakından ilişkilendirmiştir.

• Ona göre gelişim (development), “doğa tarihinin en önemli konularından 
biridir.”

• Gelişim biyolojisi, bir organizmanın zigottan üreme çağına kadar nasıl 
oluştuğunu inceler.

• Evrim biyolojisi ise nesiller boyunca popülasyonlarda meydana gelen 
değişimleri açıklar.
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‘Neden’ ve ‘Nasıl’ İlişkisi
• Evrimsel değişiklikler, gelişim süreçlerindeki farklılıklarla temellenir.

• Evrim biyologları “neden” sorusuna, gelişim biyologları ise “nasıl” sorusuna 
yanıt arar.

• Darwin, evrimi tam olarak anlamak için her iki yaklaşımın da birlikte ele 
alınması gerektiğini vurgulamıştır.

• Bu nedenle, gelişim ve evrim konuları bilim tarihinde uzun süre iç içe 
ilerlemiştir.
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Gelişim ve Evrim Çalışmalarının 
Tarihsel Bağlantısı
• 19. yüzyılda Alexander Kowalevsky, deniz kesesinin larva evresinde kordalı

özellikler bulunduğunu göstermiştir.

• Bu bulgu, yetişkin evrede gözlenmeyen benzerliklerin gelişim evrelerinde 
açığa çıkabileceğini göstermiştir.

• Darwin de sirkelerin (barnacle) larvalarını inceleyerek onların 
yumuşakçalar değil eklembacaklılar ile akraba olduğunu öne sürmüştür.

• O dönemde gelişim-evrim bağlantısı oldukça netken, bu iki alan sonradan 
birbirinden uzaklaşmıştır.
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Evo-Devo’nun Ayrı Bir Disiplin 
Haline Gelmesi
• “Evrimsel gelişim biyolojisi” (evo-devo), aslında Darwin döneminde birlikte 

yürüyen iki alanın yeniden birleşmesini temsil eder.

• 20. yüzyılda gelişim biyolojisi, “modern evrimsel sentez” içinde yeterince yer 
bulamamıştır.

• Bu tarihsel ayrılığın nedenleri ilerleyen slaytlarda ayrıntılı biçimde ele 
alınacaktır.

• Ardından gelen slaytlarda da, evo-devo’nun yeniden doğuşu ve modern 
yönelimleri açıklanacaktır.
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Modern Evrimsel Sentezin Ortaya 
Çıkışı
• Darwin, Mendel’in çalışmalarından habersizdi; bu nedenle kalıtımın 

mekanizmasını tam olarak açıklayamamıştı.

• 20. yüzyıl başlarında Mendel’in genetik ilkeleri yeniden keşfedildi ve 
Darwinci doğal seçilimle birleştirildi.

• Bu birleşim “modern evrimsel sentez” olarak adlandırıldı ve popülasyon 
genetiğinin temelini oluşturdu.

• Ancak bu sentezde, gelişim biyolojisine yer verilmedi.
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Neden Ayrıldılar?
• Ernst Mayr’a göre bunun nedeni, gelişim mekanizmalarının o dönemde 

yeterince bilinmemesiydi.

• Gelişim ve genetiğin ayrı ilerlemesi gerektiği düşünülüyordu; bu, her iki 
alanın da gelişmesini kolaylaştıracaktı.

• Bu nedenle gelişim, evrimsel biyolojinin dışında bırakıldı.

• Böylece, evrimsel biyoloji uzun yıllar boyunca daha çok kalıtıma ve 
varyasyona odaklandı.
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Farklı Düşünce Okulları: 
Saltasyonizm ve Strüktüralizm
• 19. ve 20. yüzyılın başlarında bazı biyologlar “saltasyonist” ya da 

“strüktüralist” olarak adlandırılan farklı görüşler geliştirdiler.

• Saltasyonistler, büyük etkili mutasyonların yeni türlerin ortaya çıkmasını 
sağladığını savundu.

• Buna karşın Darwin ve sentez mimarları, evrimsel değişimin küçük 
adımlarla kademeli biçimde gerçekleştiğini öne sürdüler.

• Strüktüralistler ise canlı çeşitliliğini büyük ölçüde fiziksel ve matematiksel 
ilkelerin yönlendirdiğini düşündüler.
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Alanların Yeniden Yakınlaşması
• 20. yüzyılın ortalarında moleküler biyolojinin gelişmesi, iki alan arasındaki 

boşluğu kapatmaya başladı.

• Gelişim süreçlerinin genetik temelleri anlaşılmaya başlandıkça, evrimle 
doğrudan bağ kurmak mümkün hale geldi.

• Libbie Hyman gibi araştırmacılar, yetişkin ve gelişimsel özellikleri bir arada 
değerlendirerek türlerin ilişkilerini bütüncül biçimde ele aldılar.

• Böylece “gelişim ve evrimin uzlaşması” süreci başlamış oldu.
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DNA ve Evrimsel Yeniden 
Yakınlaşma
• 1940’lı ve 1950’li yıllarda DNA’nın genetik materyal olduğunun keşfi, 

kalıtsal varyasyonun temel mekanizmasını açığa çıkarmıştır.

• Genetik kodun çözülmesiyle, DNA’daki bilgi ile proteinlerdeki amino asit 
dizileri arasındaki bağlantı kurulmuştur.

• Bu keşifler, gelişim ve evrimi yeniden ortak bir zeminde buluşturacak 
dönemin başlangıcını hazırlamıştır.

• Artık evrimsel farklılıklar, genetik düzeyde izlenebilir hale gelmiştir.
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İnsan ve Şempanze Arasındaki 
Genetik Benzerlik
• Marie Claire King ve Allan Wilson (1975), insan ve 

şempanze arasındaki genetik akrabalık derecesini 
araştırmıştır.

• Amino asit dizilerini karşılaştırarak genetik 
benzerliği %99 olarak tahmin etmişlerdir.

• Daha sonra Charles Sibley ve Jon Ahlquist (1987) 
farklı bir yöntemle aynı sonuca ulaşmıştır.

• Günümüzde genom dizileme çalışmaları da bu 
yüksek genetik benzerliği doğrulamıştır.
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Gen Regülasyonu ve Gelişimin 
Moleküler Temeli
• Moleküler biyolojiden gelen ikinci önemli bulgu, genlerin nasıl “açılıp 

kapandığı” ile ilgilidir.

• Francois Jacob ve Jacques Monod (1961), bakterilerde belirli proteinlerin 
gen aktivitesini nasıl düzenlediğini açıklamıştır.

• Ed Lewis (1963), bu bulguların gelişim biyolojisiyle bağlantısını kurarak, 
gen düzenlenmesinin çok hücreli organizmalarda farklı hücre tiplerinin 
oluşumunu yönettiğini göstermiştir.

• Bu, bir tek genomdan nasıl çeşitli hücrelerin oluşabildiğini ilk kez 
anlamamızı sağlamıştır.
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Evrim ve Gelişim Arasındaki 
Uzlaşmanın Doğuşu
• 1971’de Roy Britten ve Eric Davidson, gen düzenlenmesi bulgularını 

evrimsel bir çerçevede yorumlamıştır.

• Onlara göre, düzenleyici genlerdeki küçük değişiklikler, gelişim süreçlerinde 
büyük farklılıklar yaratabilir.

• Bu fikir, modern sentezin “yavaş ve kademeli evrim” anlayışını 
sorgulamıştır.

• İnsan ve şempanze DNA’sı %99 benzerken, küçük düzenleyici farklılıkların 
büyük morfolojik değişimlere yol açabileceği düşünülmüştür.
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Gelişimsel Zamanlamadaki Farklar 
(Heterokroni)
• Stephen Jay Gould (1977), evrimsel değişimlerin çoğunun gelişimsel 

olayların zamanlamasındaki değişimlerle açıklanabileceğini öne sürmüştür.

• Bu “heterokroni” kavramı, gen düzenlemesindeki küçük farklılıkların büyük 
morfolojik sonuçlar doğurabileceğini göstermektedir.

• Gelişimsel süreçteki zamanlama kaymaları, evrimsel çeşitliliğin güçlü bir 
kaynağı olarak görülmüştür.

• Böylece gen regülasyonu, evrimsel biyolojide merkezi bir konuma 
yerleşmiştir.
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Semenderlerde Gelişim 
ve Evrim İlişkisi
• David Wake (1966), semenderlerdeki evrimsel kalıpların 

gelişimsel yollarla açıklanabileceğini öne sürmüştür.

• Öğrencisi Pere Alberch, gelişimsel kuralların evrimin 
yönünü belirleyebileceğini savunmuştur.

• Alberch (1981), ağaçta yaşayan büyük semenderlerin 
atalarına göre parmak ve ayak kemiklerinin farklı 
uzunluk ve şekillerde geliştiğini göstermiştir (a–c).

• Bu değişim, parmaklar arasında ağ oluşumunu 
sağlayarak tutunmayı kolaylaştırmış ve makroevrimsel
bir dönüşümün temelini oluşturmuştur.
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Yapısalcılığın Yeni Yorumu
• Alberch’in çalışması, gelişimsel mekanizmalar çerçevesinde yeniden ele 

alınmış “ikinci kuşak yapısalcılık” yaklaşımını temsil etmiştir.

• Küçük gelişimsel değişikliklerin, büyük evrimsel sonuçlar doğurabileceği 
vurgulanmıştır.

• Bu bakış, hem evrimsel hem de gelişimsel biyolojinin ortak sorularına yeni 
bir yön kazandırmıştır.

• Gelişim artık yalnızca bireyin değil, türlerin evrimsel geçmişinin de 
anlaşılmasında kilit bir kavram haline gelmiştir.
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Evo-Devo’nun Doğuşuna Giden Yol
• Başlangıçta bu tür çalışmalar, ne gelişim biyolojisinde ne de evrimsel 

biyolojide geniş yankı bulmuştur.

• Her iki alan da kendi içinde gelişmeye devam etmiş, farklı terimler ve ayrı 
yayınlar kullanmıştır.

• Ancak 20. yüzyılın sonunda beklenmedik bir keşif, iki alanı yeniden 
yakınlaştırmıştır.

• Farklı hayvan gruplarının –örneğin meyve sineği ve farelerin– vücut 
segmentlerini benzer genetik yollarla oluşturduğu görülmüştür.
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Modern Evo-Devo’nun Doğuşu
• Bu şaşırtıcı benzerlikler, gelişim biyologlarının evrimsel süreçleri yeniden 

tartışmaya başlamasına yol açmıştır.

• Ortaya atılan cesur hipotezler, hayvan filumlarının kökeni gibi büyük 
evrimsel soruları da kapsar hale gelmiştir.

• Böylece “modern evrimsel gelişim biyolojisi” ya da kısa adıyla Evo-Devo
doğmuştur.

• Bu yeni alan, evrimsel farklılıkların temelinde yatan gelişimsel 
mekanizmaları anlamaya odaklanmaktadır.
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Regülatör Genler ve Büyük 
Gelişimsel Değişimler
• 20. yüzyılın sonlarına doğru gelişim biyolojisi teknikleri ilerledikçe, Britten

ve Davidson’un regülatör gen hipotezi giderek daha güçlü biçimde 
desteklenmiştir.

• Drosophila melanogaster’de embriyonik olarak etkin genlerdeki 
mutasyonların, larva ve yetişkin yapılarını dramatik biçimde değiştirdiği 
uzun süredir bilinmekteydi.

• Bu tür değişimlerin en iyi örneği, “homeotik mutasyonlar” olarak bilinen 
özel genetik değişikliklerdir.

• Bu mutasyonlar, evrimsel dönüşümlerin gelişimsel temellerine dair ilk 
ipuçlarını vermiştir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

21



Homeotik Mutasyonlar ve “İki 
Kanatlı” Sinekler
• William Bateson, 1894’te homeotik mutasyon kavramını tanımlamış; Calvin

Bridges ise 1915’te bu olgunun genetik temelini açıklamıştır.

• Homeotik genlerde meydana gelen mutasyonlar, vücut kısımlarının yanlış 
yerlerde oluşmasına yol açar.
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Homeotik Mutasyonlar ve “İki 
Kanatlı” Sinekler
• Örneğin bithorax genindeki mutasyonlar sineğe dört kanat kazandırırken, 

Antennapedia genindeki mutasyonlar anten yerine bacak oluşumuna neden 
olur.

• Ed Lewis ve diğer araştırmacılar, bu genlerin genomda iki kümelenme 
bölgesinde yer aldığını göstermiştir: BX-C (bithorax complex) ve ANT-C 
(Antennapedia complex).
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Hox Genlerinin Keşfi ve Evrimsel 
Önemi
• 1983 yılında yapılan çalışmalar, bu iki gen kompleksindeki proteinlerin 

ortak bir amino asit dizisine sahip olduğunu ortaya koymuştur.

• Bu ortak bölgeye homeodomain adı verilmiştir ve solucan, kurbağa, tavuk, 
fare ve insan gibi farklı türlerde de aynı yapının bulunduğu gösterilmiştir.

• Homeodomain bölgesi, DNA’ya bağlanarak diğer genlerin transkripsiyonunu 
düzenler.

• Böylece canlılar arasında evrimsel olarak korunmuş gerçek regülatör genler, 
yani Hox genleri, tanımlanmıştır.
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Hox Genlerinde Evrimsel 
Korunmuşluk
• Bu bulgu, modern sentezin kademeli evrim anlayışına dayanan biyologlar 

için büyük bir sürpriz olmuştur.

• Daha da şaşırtıcı olan, fare ve sineklerdeki Hox genlerinin hem kromozom 
üzerinde kümelenmiş olması hem de vücut ekseni boyunca benzer 
desenlerde ifade edilmesidir.
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Hox Genlerinde Evrimsel 
Korunmuşluk
• Aşağıdaki figür, sinekteki Deformed (Dfd) geninin embriyonun baş 

bölgesinde, Scr geninin ise hemen arkasında ifade edildiğini gösterir.

• Bu genlerin kromozomdaki sıralanışı ile embriyo boyunca ifade edildikleri 
bölgelerin örtüşmesi, mekansal kolinearite (spatial colinearity) olarak 
adlandırılır.
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Farelerde Hox Genleri ve Gelişimsel 
Dönüşümler
• Farelerdeki Hox genlerinde de benzer 

düzenekler gözlenmiştir.

• Bu genlerdeki mutasyonlar, örneğin 
boyun omurlarının sayısında artış gibi, 
homeotik dönüşümlere neden 
olabilmektedir.

• Bu paralellik, sinek ve memelilerin 
gelişiminde ortak bir mekanizmanın var 
olabileceğini düşündürmüştür.

• Adeta hayvan gelişiminin “Rosetta Taşı” 
bulunmuş gibi bir heyecan yaratmıştır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

27



Hox Genlerinin Evrimsel Soy 
İlişkileri
• Sinek ve sivrisineklerdeki Hox genleri sayıca aynıdır ve Dfd geni iki türde 

de aynı konumda bulunur.

• Bu durum, her iki türün ortak atasından bu geni miras aldıklarını 
düşündürür.

• Bu tür genler, farklı türlerde ortak bir atanın geninden türeyen ortolog
genler olarak adlandırılır.

• Ortak atadan kalıtılan bu yapı, evrimsel ilişkileri anlamada güçlü bir 
araçtır.
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Vertebratlarda (Omurgalı) Hox Gen 
Aileleri
• Omurgalılarda Hox genleri dört kümeye ayrılmıştır: Hox-a, Hox-b, Hox-c ve 

Hox-d.

• Bu kümelerdeki genler, çoğu zaman aynı sırayla dizilmiş ve benzer işlevlere 
sahip genlerden oluşur.

• Bu yapıların, ata bir omurgalıda gerçekleşen gen çoğalmaları sonucu ortaya 
çıktığı düşünülür.

• Aynı tür içinde duplikasyonla oluşan genler ise paralog genler olarak 
adlandırılır.
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Ortoloji Problemleri ve Evrimsel 
Belirsizlikler
• Hox genlerinin ortologluk ilişkilerini kesin olarak belirlemek oldukça 

zordur.

• Bu ilişkiler genellikle yalnızca birkaç ortak amino asit dizisine dayanır ve 
istatistiksel olarak düşük güvenilirliğe sahiptir.
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Ortoloji Problemleri ve Evrimsel 
Belirsizlikler
• Aşağıdaki gibi renk kodlu şemalar genellikle bu ilişkileri gösterir, ancak 

çoğu durumda bu bağ kesin değildir.

• Daha fazla türden elde edilecek veriler, bu evrimsel bağlantıların daha net 
anlaşılmasına yardımcı olabilir.
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Hox Genleri ve Organ Evrimi
• Hox genleri dışında da sinek ve farelerde ortak gelişim genlerinin 

bulunduğu keşfedilmiştir.

• Özellikle göz ve kalp gelişiminde benzer genetik mekanizmalar görev yapar.

• Bu benzerlikler, daha önce bu organların bağımsız olarak evrimleştiği 
düşüncesini sorgulatmıştır.

• Gelişimsel süreçlerdeki ortaklıklar, evrimsel kökenlerin sanılandan çok 
daha derin olabileceğini göstermiştir.
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Tüm Hayvanlarda Ortak Gelişimsel 
Düzen
• 1993’te Slack ve arkadaşları, tüm hayvanlarda Hox genlerinin mekânsal 

kolinearite göstereceğini öne sürmüştür.

• Bu özellik, hayvanları diğer canlı gruplarından ayıran temel bir biyolojik 
imza olarak görülmüştür.

• Hox genlerinin keşfi, gelişim biyolojisinin evrimle ilişkisini kökten 
değiştirmiştir.

• Böylece modern evo-devo alanı, evrimsel süreçlerin genetik ve gelişimsel 
temellerini birlikte inceleyen yeni bir bilim dalı olarak doğmuştur.
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Hox Paradoksu:
Değişim mi, Benzerlik mi?
• Hox genlerinin birçok canlıda 

korunmuş olması, evrim değişim 
üzerine kuruluyken ilk bakışta bir 
çelişki gibi görünür.

• Yandaki veriler, farklı türler arasında 
şaşırtıcı bir benzerlik izlenimi yaratır.

• Bu durumda, bu kadar güçlü bir 
korunum varken yaşamın büyük 
çeşitliliğini nasıl açıklayacağımız 
sorusu ortaya çıkar.

• Bu paradoksu anlamak için Hox
genlerinin ayrıntılı düzenlenişine ve 
ifade örüntülerine daha yakından 
bakmak gerekir.
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Hox Genlerinde 
Çeşitlilik Görünümü

• Yandaki figür, farklı hayvan şubelerinde 
Hox genlerinin dizilişi ve ifade 
örüntülerini karşılaştırmalı olarak 
göstermektedir.

• Bu figür, hem iyi çalışılmış Hox genlerine 
sahip grupları hem de filogenetik olarak 
kritik konumdaki grupları bir araya 
getirir.

• Amaç, yalnızca benzerlikleri değil, aynı 
zamanda Hox gen organizasyonundaki 
çeşitliliği görünür kılmaktır.

• Böylece korunum ile değişim arasındaki 
ilişki daha somut hale gelir.
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Mekânsal Kolinearite Varsayımı ve 
Test Stratejileri
• Fare ve sinek karşılaştırmasında en çarpıcı nokta, Hox gen kümesindeki 

sıralama ile vücut ekseni boyunca ifade alanlarının birbiriyle uyumlu 
olmasıdır.

• Bu gözlem, kromozom üzerindeki gen sırasının mekânsal kolinearitenin
anahtarı olabileceği şeklinde bir hipoteze yol açmıştır.

• Bu hipotezi test etmek için iki temel yaklaşım kullanılır; deneysel genom 
düzenlemeleri ve türler arası karşılaştırmalar.

• Modern evo-devo çalışmaları, bu iki yaklaşımı kullanarak Hox düzeninin ne 
ölçüde zorunlu olduğunu sorgular.
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Genom Düzenlenmesi Deneyleri ve 
Eksenin Korunumu
• Birinci yaklaşımda, iyi çalışılmış organizmalarda Hox kümeleri üzerinde 

kromozomal yeniden düzenlemeler yapılır.

• Beklenti, gen sırası bozulduğunda ön arka eksenindeki segment düzeninin 
de bozulmasıdır.

• Ancak omurgalılar, yuvarlak solucanlar ve böceklerde yapılan geniş 
deneyler, gen sırası değişse bile ön arka ekseninin çoğunlukla doğru 
oluştuğunu göstermiştir.

• Bu sonuçlar, mekânsal kolinearitenin tek başına kromozomal dizilişe bağlı 
olmayabileceğini düşündürür.
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Hox Kümelenmesi: Sıkı, 
Gevşek, Bölünmüş ve 
Dağınık

• İkinci yaklaşımda, omurgalılardaki sıkı 
kümelenmiş Hox düzenine kıyasla farklı 
kümelenme tipleri taşıyan türler incelenir.

• Yandaki figür, omurgalılar ve lancelet
dışında sıkı Hox kümelenmesinin nadir 
olduğunu, daha çok gevşek kümelenme 
veya bölünmüş kümeler görüldüğünü 
gösterir.

• Mor deniz kestanesinde kümelenme dizilişi 
bozulmuş, bazı türlerde ise Hox genleri 
tamamen dağılmış halde bulunur.

• Buna rağmen, çoğu türde Hox genlerinin 
vücut ekseni boyunca ifade örüntüsü 
faredekine benzer, bu düzen için “kanonik
mekânsal ifade paterni” ifadesi kullanılır.
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Atasal Küme mi,
Sonradan Kümelenme mi?
• Bu karşılaştırmalar, atasal Hox genlerinin başlangıçta kümelenmiş olduğu 

ve bu düzenin zamanla bazı soy hatlarında kaybedildiği olasılığını destekler.

• Alternatif bir senaryoda, erken hayvan evriminde Hox genlerinin genomda 
dağınık halde ortaya çıktığı ve daha sonra kümelenmenin geliştiği 
düşünülür.

• Sünger ve deniz şakayıklarında tek bir belirgin Hox kümesinin olmaması bu 
tartışmayı karmaşıklaştırır.

• Mercan Acropora digitifera’da bir Hox kümesinin gösterilmesi, atasal küme 
hipotezine destek sunsa da ortoloji belirsizlikleri nedeniyle kesin bir sonuç 
vermez.
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İfade ve Fonksiyon Arasındaki Ayrım
• Hox genlerinin kanonik mekânsal paternle ifade edilmesi, her zaman aynı 

fonksiyonlara sahip oldukları anlamına gelmez.

• Bir genin transkripsiyon düzeyinde aktif olması, ilgili proteinin aynı bölgede 
görev yaptığını tek başına garanti etmez.

• Bu nedenle Hox genlerinin gerçek gelişimsel rollerini anlamak için 
fonksiyonel deneyler gereklidir.

• Yanlış zamanda ya da yanlış bölgede ifade ettirme veya normal işlevi bozma 
gibi yaklaşımlar bu amaçla kullanılır.
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Deniz Salyangozu Değil, Deniz İneği 
Değil, Deniz Hıyarı Değil…
Deniz Gülü Akrabası: Ciona Örneği

• Deniz keseleri, omurgalıların akrabası olan 
hayvanlardır ve larva evresinde belirgin bir ön arka 
ekseni, beyin ve notokord taşırlar (a).

• Metamorfoz sonrası erişkin form, sabit yaşayan, dış 
görünüşüyle omurgalılardan çok süngerlere benzeyen 
bir filtre besleyiciye dönüşür (b).

• Ciona intestinalis’te Hox kümesi bölünmüş olmasına 
rağmen kanonik mekânsal ifade paterni büyük ölçüde 
korunmuştur.

• RNA interferans ile Hox proteinleri engellendiğinde 
beklenen belirgin eksen bozuklukları görülmemiş, 
yalnızca hafif etkiler saptanmıştır.
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Ciona ve Ekinodermler:
Patern Var, Eksensel Fonksiyon Yok
• Ciona çalışmalarında, teknik olarak protein düzeyinde baskılanma 

doğrulanmış olmasına rağmen Hox genlerinin temel vücut ekseninde kritik 
bir rol oynamadığı sonucu ortaya çıkmıştır.

• Benzer şekilde mor deniz kestanesi gibi ekinodermlerde bazı Hox genleri 
larva gelişiminde hiç ifade edilmez veya yalnızca sınırlı bir vücut 
boşluğunda kanonik patern gösterir.

• Deniz zambaklarında da bu boşluktaki ifade paterni büyük ölçüde 
korunmuştur.

• Hem deniz keseleri hem ekinodermlerde, kanonik mekânsal patern
korunurken birincil vücut eksenini düzenleyen belirgin bir fonksiyon 
görülmemesi dikkat çekicidir.
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Hox Genlerinin Alternatif İfade 
Alanları
• Bazı hayvanlarda Hox genleri yalnızca ana vücut ekseninde değil, farklı 

yapılarda da kanonik düzenle uyumlu biçimde ifade edilir.

• Omurgalılarda ürogenital sistem, bağırsak ve uzuvlar gibi bölgelerde bu tür 
örüntüler görülebilir.

• Bir deniz şakayığında dorsal ventral eksende Hox benzeri ifade paternleri
rapor edilmiştir.

• Bu gözlemler, mekânsal paternin farklı yapılar üzerinde yeniden 
kullanıldığını düşündürür.
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Hox Kümelerinin Genişlemesi ve 
Bölünmüş Alanlar
• Cnidaria hattının ayrılmasından sonra ve bilateral simetrili hayvanların 

çeşitlenmesi sürecinde Hox gen setlerinin belirgin şekilde genişlemiş olması 
gerekmektedir.

• Bu genişleme, gen duplikasyonları ile yeni Hox genlerinin eklenmesi ve 
vücut planının daha ince bölgelere ayrılması anlamına gelir.

• Böylece farklı Hox genleri, vücut boyunca daha dar ve özelleşmiş ifade 
alanları kazanmıştır.

• Bu süreç, spesifik fonksiyonlardan bağımsız olarak kanonik mekânsal 
paternin önemini yeniden vurgular.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

44



Ortak Ataya Dair Çıkarımlar 
ve Açık Sorular

• Yandaki figüre göre hemen tüm 
hayvanlarda Hox genleri için iki ortak 
özellik göze çarpar; kanonik mekânsal ifade 
paterninin varlığı ve sinir sisteminde ifade 
edilmeleri.

• En yalın yorum, bilateral simetrili 
hayvanların ortak atasında Hox genlerinin 
sinir sisteminde kanonik mekânsal paternle
ifade edildiği yönündedir.

• Bu hipotez, ataların nasıl göründüğü, 
segmentlere sahip olup olmadığı, kalp, 
uzuv, göz gibi yapılara sahip olup olmadığı 
sorularını gündeme getirir.

• Bu sorulara yanıt verebilmek için yalnızca 
Hox genlerine değil, evo devo alanındaki 
daha geniş mekanizmalara bakmak 
gerekmektedir.
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Homoloji ve Homoplazi:
Evrimsel Benzerliklerin İki Yüzü
• Farklı canlılar, işlevleri farklı olsa bile benzer yapısal düzenler 

gösterebilirler.

• Örneğin, köstebeğin ön ayağı ile yarasanın kanadı aynı kemik düzenine 
sahiptir, ancak biri kazma, diğeri uçma işlevi görür.

• Darwin bu tür benzerlikleri “ortak atadan kalıtım” ile açıklamıştır.

• Ortak atadan miras kalan özelliklere homolog yapılar denir.
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Ortak Atasız Benzerlikler
• Bazı benzerlikler ise farklı soy 

hatlarında bağımsız olarak ortaya 
çıkar.

• Yandaki figür, bu duruma örnek 
olarak kaktüslerle Afrika 
sukulentlerinin, dişli mantar 
türlerinin ve kirpiyle tenreğin
benzerliğini gösterir.

• Bu canlılar akraba değildir; 
benzerlikleri bağımsız evrim 
sonucudur.

• Ortak atadan değil, benzer çevresel 
baskılardan kaynaklanan bu tür 
benzerliklere homoplazi denir.
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Gelişimsel Biyoloji Perspektifinden 
Benzerlikler
• Gelişim, genotipin çevreyle etkileşimi sonucu organizmanın yaşam döngüsü 

boyunca fenotiplerinin oluşma sürecidir.

• Aynı genetik bilgiye sahip hücreler, gelişimsel düzenleme sayesinde 
farklılaşır.

• Aşağıda, genotipten fenotipe geçiş süreci şematik olarak gösterilmektedir.

• Bu süreç, canlıların hem benzerliklerinin hem de farklılıklarının temelini 
oluşturur.
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Gelişimsel Mekanizmalar ve 
Homoplazi
• Homoplazi örneklerinde benzer fenotiplerin yalnızca çevresel seçilimle değil, 

benzer gelişimsel süreçlerle de ortaya çıkabileceği düşünülür.

• Yani aynı çevresel koşullar, farklı soy hatlarında benzer gelişimsel yolları 
tetikleyebilir.

• Bu durum, evrimsel biyolojiyi sadece sonuçlarla değil, süreçlerle de 
ilgilenmeye yöneltmiştir.

• Gelişimsel mekanizmaların rolü, benzerliklerin nasıl oluştuğunu anlamada 
kilit öneme sahiptir.
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Mangrov Bitkilerinde Paralel Evrim
• Figür a ve b, farklı bitki familyalarına ait iki bağımsız mangrov türünü 

göstermektedir.

• Figür c, bu türlerin akrabalık ilişkilerini ortaya koyan bir filogenetik hipotez 
sunar.
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Mangrov Bitkilerinde Paralel Evrim
• “Mangrov” terimi bir soy grubunu değil, benzer morfolojiye sahip kıyı 

bitkilerini tanımlar.

• Bu bitkiler, tuzlu suya dayanma ve suda kök salma gibi zorlu koşullara 
uyum sağlamıştır.
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ABA Hormonu ve Gelişimsel Uyum
• Mangrovların tuza dayanıklılığı ve tohum gelişimi, absisik asit (ABA) 

hormonuna bağlıdır.

• Yapraklarda yüksek ABA düzeyi tuz toleransını artırırken, embriyolardaki 
düşük ABA düzeyi tohumun bitki üzerindeyken gelişmesini sağlar.

• Bu özellik, “vivipari” olarak adlandırılır ve tohumun su üzerinde yüzmesini 
veya hızla kök salmasını sağlar.

• Farklı familyalardaki mangrovların tümünde benzer ABA düzeni 
bulunmuştur.
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Paralel Evrim: Benzer 
Mekanizmalardan Benzer Sonuçlar
• Elizabeth Farnsworth ve Jill Farrant’ın (1998) çalışmaları, dört farklı 

mangrov grubunda ABA düzeninin aynı yönde değiştiğini göstermiştir.

• Bu gruplar birbirinden bağımsız evrimleşmiştir, ancak hepsinde benzer 
gelişimsel fizyoloji görülür.

• Yani bu bitkiler yalnızca dış görünüş olarak değil, gelişimsel düzeyde de 
benzerdir.

• Aynı gelişimsel mekanizmadan kaynaklanan bu tür benzerlikler paralel 
evrim olarak adlandırılır.
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Paralel ve Yakınsak Evrim 
Arasındaki Fark
• Paralel evrim, benzer özelliklerin aynı gelişimsel mekanizmalardan 

kaynaklanmasıdır.

• Yakınsak (konvergent) evrim ise benzer özelliklerin farklı gelişimsel 
mekanizmalarla ortaya çıkmasıdır.

• Bu iki kavram, evrimsel süreçleri mekanizma düzeyinde anlamak için 
birlikte değerlendirilir.

• Gelişimsel biyoloji, bu farkı ortaya koymada kritik bir araçtır.
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Evrimsel Benzerliklerin Hiyerarşik 
Düzeyleri
• Homoloji ve homoplazi kavramları, genlerden davranışlara kadar birçok 

düzeyde incelenebilir.

• Örneğin, bazı balıklarda antifriz proteinlerinin bağımsız olarak benzer 
amino asit dizileriyle ortaya çıkması paralel evrimdir.

• Aynı şekilde, karıncalarda ve arılarda “sosyal yaşam” davranışının farklı soy 
hatlarında bağımsız evrimi de buna örnektir.

• Bu nedenle, benzerliklerin hangi biyolojik düzeyde (gen, organ, davranış vb.) 
incelendiğini açıkça belirtmek gerekir.
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Homoloji ve Homoplazinin Katmanlı 
Doğası
• Bir özelliğin farklı düzeylerde hem homolog hem homoplasik yönleri olabilir.

• Örneğin, yarasa kanadı ve pterodaktil kanadı “ön ekstremite” olarak 
homolog, “uçma organı” olarak ise homoplasiktir.

• Bu fark, karşılaştırmanın hangi düzeyde yapıldığına bağlıdır.

• Evo-devo açısından bakıldığında, benzerliklerin gelişimsel mekanizma 
düzeyinde nasıl ortaya çıktığı temel sorudur.
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Paralel Evrim: Benzer Yollar, 
Bağımsız Başlangıçlar
• Modern gelişim biyolojisi karşılaştırmalı sorulara uygulandıkça, paralel 

evrimin birçok yeni örneği ortaya çıkarılmaktadır.

• Farklı canlı gruplarında benzer genlerin benzer yollarla aktive olması, bu 
örneklerin temelini oluşturur.

• Bu tür bulgular, evrimsel değişimin yalnızca sonuçta değil, gelişimsel 
süreçlerde de paralellik gösterebileceğini kanıtlamaktadır.

• Paralel evrim, aynı hedefe farklı soy hatlarından ama benzer biyolojik 
mekanizmalarla ulaşılması anlamına gelir.
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Derisidikenlilerde (Ekinodermlerde) 
Paralel Evrim
• Deniz kestaneleri ve yılan yıldızları gibi iki farklı ekinoderm sınıfı, larval

iskeletlerini birbirinden bağımsız şekilde geliştirmiştir.

• Ancak her iki grupta da embriyonik dönemde, yetişkin iskeletinin 
oluşumunda görev yapan genler aynı biçimde aktive olur.

• Bu durum, gelişimsel mekanizmaların evrimsel olarak yeniden 
kullanılabileceğini göstermektedir.

• Böylece farklı soy hatlarında benzer sonuçlar doğuran ortak genetik yolların 
varlığı ortaya konmuştur.
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Kordalılarda Paralel Evrim: 
Tutunma Organları
• Yandaki figür, üç uzak kordalı grubunda —

deniz keseleri, kurbağalar ve balıklar—
gelişen tutunma organlarını göstermektedir.

• Bu yapılar homolog değildir; embriyolojik 
kökenleri, morfolojileri ve konumları farklıdır.

• Buna rağmen, bu organların gelişimi 
sırasında Bmp ve Otx genleri benzer biçimde 
aktive olur.

• Ayrıca, kurbağa ve balıkların tutunma 
organları aynı beyin bölgesinden, yani 
trigeminal gangliondan sinirsel uyarı alır.
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Gelişimsel Kısıtlamalar (Constraints) 
ve Evrimsel Yönelim
• Benzer mekanizmaların tekrarlanması, evrimde “gelişimsel kısıtlamalar” 

(developmental constraints) olarak adlandırılan olguyu akla getirir.

• Bu kavram, fenotipik varyasyonun gelişimsel süreçlerce yönlendirilmiş 
olabileceğini öne sürer.

• Yani gelişim, belirli değişimlerin ortaya çıkma olasılığını artırabilir veya 
azaltabilir.

• Bu durum, evrimsel varyasyonun tamamen rastlantısal olmadığı fikrini 
destekler.
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“Kısıtlama” Değil, “Yönlü Önyargı”
• “Kısıtlama” kelimesi bazen “yasaklama” anlamına gelse de, burada daha 

doğru karşılık “yönlendirilmiş önyargı”dır.

• Bu nedenle Wallace Arthur (2004), “developmental bias” teriminin 
kullanılmasını önermiştir.

• Gelişimsel önyargı, varyasyonun yönünü belirleyebilir ama olasılıklarını 
tamamen ortadan kaldırmaz.

• Böylece gelişimsel süreçler, evrimde rastlantısallığın yanında yönlülük de 
yaratabilir.
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Modern Sentezle Çatışan Bir Fikir
• Klasik Darwinci görüşte, varyasyonun yönsüz olduğu ve tüm yönlü 

değişimlerin seçilimle belirlendiği varsayılır.

• Oysa gelişimsel önyargı kavramı, varyasyonun kendisinin de belirli yönlerde 
ortaya çıkabileceğini savunur.

• Bu durum, modern sentezin temel kabullerinden biriyle doğrudan çelişir.

• Gelişim, evrimin yalnızca pasif bir sonucu değil, aktif bir biçimlendiricisi 
olabilir.
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Seçilim mi, Kısıtlama mı?
• Pratikte, güçlü yönlü seçilim ile gelişimsel kısıtlamaları birbirinden ayırmak 

çoğu zaman zordur.

• Benzer sonuçlar, hem seçilim baskısı hem de gelişimsel önyargı nedeniyle 
ortaya çıkabilir.

• Bu nedenle, gözlenen paralelliklerin hangi mekanizmadan kaynaklandığını 
ayırt etmek önemlidir.

• Bu tartışma, evo-devo’nun temel araştırma konularından biridir.
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Paralel Evrim ve “Derin Homoloji” 
(Deep Homology) Tartışması
• Yandaki gibi örnekler, evo-devo alanında 

önemli bir tartışmayı başlatmıştır.

• Bağımsız evrimleşmiş fenotipler benzer 
gelişimsel mekanizmalarla oluşuyorsa, bu 
süreçler bir bakıma “homolog” sayılabilir mi?

• Bu düşünce, derin homoloji (deep homology) 
kavramını doğurmuştur.

• Yani paralel evrim, gelişimsel düzeyde 
homoloji; fenotip düzeyinde ise homoplazi
özellikleri gösterebilir.
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Homoloji Kavramında Düzey Sorunu
• Bütün organizmaların proteinlerle işlev gördüğü düşünülürse, her benzerlik 

yüzeyde bir “derin homoloji” taşır gibi görünebilir.

• Ancak bu yaklaşım, anlamlı karşılaştırmalar için yeterince ayırt edici 
değildir.

• Homoloji veya homoplazi tanımı yapılırken, hangi biyolojik düzeyde (gen, ağ, 
organ, davranış) konuşulduğu netleştirilmelidir.

• Kavramsal bulanıklık, evrimsel süreçlerin yanlış yorumlanmasına yol 
açabilir.
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Gelişimsel Ağların Yaşı ve Yorumu
• Gelişimsel genler, birbirleriyle çapraz düzenleme ilişkileri kuran karmaşık 

ağlar içinde çalışır.

• Bu genetik ağların bazıları milyarlarca yıl öncesine kadar uzanabilir.

• Ancak bu ağlara “homolog işlevler” atfetmekte dikkatli olunmalıdır; benzer 
araçlar farklı amaçlar için kullanılabilir.

• Bir tornavida hem vida sıkmak hem şişe açmak için kullanılabilir; benzer 
şekilde, aynı genetik ağ farklı evrimsel bağlamlarda yeniden işlev 
kazanabilir.
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Darwin’in Zamanında Doğal Seçilime 
Yöneltilen Eleştiriler
• Darwin döneminde bazı bilim insanları doğal seçilimi yalnızca “negatif bir 

mekanizma” olarak görmüştür.

• St. George Mivart (1872), seçilimin yalnızca elenmeye yol açtığını, yeni ve 
daha uygun bireylerin ortaya çıkışını açıklayamadığını savunmuştur.

• Mivart, özellikle böceklerdeki kamuflaj ve taklit örneklerini bu argümanına 
dayanak olarak göstermiştir.

• Ona göre, küçük ve kademeli değişiklikler bir böceği kuru bir dal ya da 
yaprak kadar benzer hale getiremezdi.
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Darwin’in Yanıtı: Küçük Adımlarla 
Büyük Benzerlikler
• Darwin (1872), küçük varyasyonların birikimiyle bile güçlü uyumların 

ortaya çıkabileceğini ileri sürmüştür.

• Eğer bir böcek başlangıçta bir dalı veya yaprağı andırıyorsa, bu benzerliği 
artıran her küçük varyasyon seçilimle korunacaktır.

• Buna karşılık, kamuflajı zayıflatan varyasyonlar elenecektir.

• Bu süreç, küçük adımlarla ama sürekli olarak, bireylerin çevrelerine daha 
iyi uyum sağlamasına yol açar.
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Varyasyonun Yönsüzlüğü Üzerine 
Darwin’in Görüşü
• Darwin’e göre, varyasyon her zaman mevcuttur ve yönsüzdür; yani tüm 

olası yönlerde değişim ihtimali eşittir.

• Popülasyon ortalaması bir yöne (örneğin daha iyi taklit yeteneğine) 
kayarken bile, bireyler farklı yönlerde varyasyon göstermeye devam eder.

• Darwin, bu yönsüz varyasyonun doğal seçilimle şekillendiğini düşünmüştür.

• Ancak modern evo-devo araştırmaları, varyasyonun gerçekten eşit olasılıkla 
mı ortaya çıktığını sorgulamaktadır.
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Varyasyon Her Yönde Eşit mi?
• Belki de bazı varyasyonlar diğerlerinden daha olasıdır; yani varyasyonun 

yönü gelişimsel olarak önyargılı olabilir.

• Örneğin böcekler, gelişimsel süreçleri nedeniyle bir dalı bir yapraktan daha 
kolay taklit ediyor olabilirler.

• Eğer bu doğruysa, varyasyon tamamen yönsüz değildir ve evrimsel değişim, 
gelişimsel mekanizmaların yönlendirmesiyle şekillenebilir.

• Bu durumda doğal seçilim kadar, gelişimsel önyargı (developmental bias) da 
çeşitliliğin açıklanmasında önemli hale gelir.
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Deneysel Bir Model:
Bicyclus anynana
• Afrika kökenli Bicyclus anynana

kelebekleri, kanatlarındaki “göz 
benekleri” (eyespots) ile bu 
tartışmanın test edilmesinde 
kullanılmıştır.

• Bu göz benekleri, avcı kuşların 
saldırılarını vücuttan uzaklaştırarak 
hayatta kalma avantajı sağlar.

• Araştırmacılar, bu kanat desenlerinin 
Darwin’in öngördüğü gibi her yönde 
seçilime cevap verip vermeyeceğini 
test etmiştir.

• Deneylerde göz beneklerinin hem 
boyutu hem de rengi üzerinde yapay 
seçilim uygulanmıştır.
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Göz Beneklerinin Boyutuna Yönelik 
Seçilim
• Kuru mevsim formuna ait 

kelebeklerde (a), 10 nesil boyunca 
dört farklı fenotip yönünde seçilim 
yapılmıştır.

• Bunlar: her iki benekte büyüme, her 
iki benekte küçülme, ön benekte 
büyüme–arka benekte küçülme ve 
bunun tersi olmuştur (c).

• On nesil sonunda her iki benek 
boyutu birbirinden bağımsız biçimde 
değiştirilebilmiştir.

• Bu sonuç, göz beneklerinin 
boyutunun evrimsel olarak serbestçe 
değişebileceğini göstermiştir.
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Göz Beneklerinin Rengine Yönelik 
Seçilim
• Renk deneyleri, kelebeklerin ıslak 

mevsim formu üzerinde 
yürütülmüştür (b).

• Her bir göz beneği üç halkalıdır: 
altın, siyah ve beyaz.

• Araştırmacılar, 10 nesil boyunca iki 
arka kanat beneğinde (4 ve 6 
numaralı) altın ve siyah renk 
miktarını bağımsız olarak 
değiştirmeye çalışmıştır (d).

• Ancak renk üzerinde bağımsız seçilim 
başarısız olmuştur; iki beneğin rengi 
birlikte değişmiş, zıt yönlerde 
değişim elde edilememiştir.
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Varyasyondaki Önyargı:
Gelişimsel Bir Kısıtlama
• Renk seçilim deneylerinin sonucu, belirli varyasyon türlerinin diğerlerinden 

daha olası olduğunu göstermektedir.

• Bu durum, gelişimsel önyargı veya constraint olarak yorumlanmıştır.

• Yani bazı yönlerde varyasyon üretmek, organizmanın gelişimsel yapısı 
nedeniyle daha kolaydır.

• Böylece varyasyonun yönü, gelişimsel süreçlerin içsel dinamikleri 
tarafından şekillendirilebilir.
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Önyargının Olası Mekanizması: 
Zamanlama
• Göz beneği boyutu larva evresinde, rengi ise pupa (krizalit) evresinde 

belirlenir.

• Boyut belirlenirken genetik sinyaller daha serbest ve çeşitlidir; bu nedenle 
varyasyon yönsüzdür.

• Ancak renk oluşumu daha geç dönemde gerçekleştiğinden, bu aşamada 
farklılaşmayı sağlayacak sinyaller artık mevcut olmayabilir.

• Bu nedenle renk varyasyonları boyuta göre daha kısıtlıdır; varyasyon yönü 
burada gelişimsel zamanlamayla sınırlanmıştır.
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Sonuç: Darwin’in Yasası Yeniden 
Değerlendiriliyor
• Darwin’in “varyasyon her yönde eşit olasılıkla ortaya çıkar” görüşü, 

gelişimsel biyolojinin ışığında yeniden sorgulanmaktadır.

• Gelişimsel önyargılar, bazı varyasyon türlerinin diğerlerinden daha sık 
ortaya çıkmasına neden olabilir.

• Bu durumda, doğal seçilim yalnızca sonuçları şekillendiren değil, gelişimsel 
mekanizmalarla birlikte çalışan bir süreçtir.

• Modern evo-devo, varyasyonun kökenine dair bu eski tartışmaya yeni bir 
açıklama getirmektedir.
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Heliconius Türlerinde Benzersiz 
Taklit Halkaları
• Orta ve Güney Amerika’da yaşayan Heliconius erato ve Heliconius

melpomene türleri, “taklit halkaları (mimicry rings)” olarak bilinen 
topluluklar oluşturur.

• Her iki tür de bir düzineden fazla genetik olarak belirlenmiş renk morfuna
sahiptir.
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Heliconius Türlerinde Benzersiz 
Taklit Halkaları
• Her morf yalnızca belirli bir bölgede bulunur ve bu morfun diğer türde 

neredeyse birebir benzeri vardır.

• Bu türler “ko-taklitçiler” olarak adlandırılır; çünkü her ikisi de yenilmezdir 
ve benzerlikleri karşılıklı olarak fayda sağlar.
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Türler Arası Benzerlik:
Akrabalıktan Bağımsız Paralellik
• H. erato ve H. melpomene yakın akraba değildir ve melezleşemezler (a).

• Buna rağmen, H. melpomene morfları, kendi türdeşlerinden çok H. 
erato’daki ko-taklitçilerine benzer.
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Türler Arası Benzerlik:
Akrabalıktan Bağımsız Paralellik
• Bu durum, morfolojik benzerliğin genetik akrabalıktan bağımsız olarak da 

ortaya çıkabileceğini göstermektedir.

• Yani, benzer çevresel seçilim baskıları farklı türlerde aynı fenotipleri tekrar 
tekrar ortaya çıkarabilir.
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Renk Çeşitliliği Nasıl Korunuyor?
• Her iki türde de farklı renk morfları birbiriyle çiftleşebilir, ancak ara 

fenotipli bireyler kuşlar tarafından hızla seçilir.

• Bu durum, belirgin morfların korunmasına katkı sağlasa da, coğrafi 
çeşitliliğin tek nedeni olarak yeterli değildir.

• Farklı popülasyonlarda renk desenlerinin genetik temelleri üzerine yapılan 
çalışmalar, yeni ipuçları sunmuştur.

• Kanat desenlerinin çoğu, tek genlere ya da birbirine sıkı bağlı gen 
kümelerine karşılık gelmektedir.
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Kanat Desenlerinin Genetik 
Temelleri
• Heliconius türlerinde üç ana renk deseni geni belirlenmiştir: biri siyah, biri 

sarı/krem, biri de kırmızı renk düzenini kontrol eder.

• Bu genler, farklı kombinasyonlarda etkileşerek kanat desenlerinin zengin 
çeşitliliğini oluşturur.

• Aynı zamanda bu genetik yapı, türler arası taklit desenlerinin istikrarlı 
biçimde korunmasını da sağlar.

• Bu bulgular, evrimsel çeşitliliğin çoğu zaman birkaç anahtar genin 
düzenlenmesiyle şekillenebileceğini göstermektedir.
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optix Geni ve Kırmızı Desenlerin 
Evrimi
• Robert Reed ve ekibi (2011), optix

adlı bir homeobox transkripsiyon 
faktörünün kırmızı kanat 
desenlerinden sorumlu olduğunu 
keşfetmiştir.

• optix geni, krizalit döneminde kanat 
dokusunda farklı bölgelerde aktive 
olur ve bu bölgeler yetişkin bireyde 
kırmızı desenlerle birebir örtüşür.

• Bu genin farklı allelleri, 
renklenmenin kanat üzerindeki 
konumunu belirler.

• optix’in bu şekilde çalışması, bir 
ressamın tabloya geçmeden önce 
yaptığı bir ön eskize benzetilebilir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

83



optix ve Paralel Evrim İlişkisi
• H. erato ve H. melpomene’deki

kırmızı desenlerin her ikisinin de 
optix ile kontrol edilmesi, dikkat 
çekici bir adaptif paralel evrim 
örneğidir.

• Heather Hines ve ekibi (2011), bu 
benzerliğin nedenini anlamak için 
optix allellerini filogenetik olarak 
karşılaştırmıştır (c–d).

• Eğer bu alleller ortak atadan miras 
alınmış olsaydı, her iki türdeki ko-
taklitçilerde aynı gen varyantı 
bulunurdu.

• Ancak analizler, bu desenlerin 
bağımsız mutasyonlarla oluştuğunu 
göstermiştir; yani bu gerçek bir 
paralel evrim örneğidir.
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Siyah Renk Deseni ve WntA Geni
• Heliconius kelebeklerindeki siyah renk deseni, WntA adlı gene karşılık gelir.

• WntA, hücreler arası sinyal iletiminde görevli bir moleküldür ve gelişimsel 
düzenlenmede çok yönlü işlevlere sahiptir.

• Benzer bir gen olan wingless (Wnt1) da kelebek kanatlarında desen 
oluşumunda ve meyve sineklerinin kanatlarındaki siyah beneklerde görev 
yapar.

• Bu paralellik, farklı türlerde benzer gen ağlarının tekrar tekrar evrimsel 
olarak kullanılabileceğini gösterir.
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Sarı ve Krem Renklerin Gizemi
• Üçüncü ana genetik bölge, sarı ve krem renk desenlerini belirler, ancak ilgili 

gen henüz tanımlanmamıştır.

• Bu bölge, Bicyclus anynana kelebeğindeki Bigeye mutantı ve Biston
betularia’daki carbonaria lokusu ile aynı kromozomal konuma denk 
gelmektedir.
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Sarı ve Krem Renklerin Gizemi
• Bu benzerlik, farklı türlerde renk desenlerinin ortak genetik bölgeler 

üzerinden evrimleştiğini düşündürmektedir.

• Böylece, aynı genetik altyapı farklı evrimsel bağlamlarda yeniden işlev 
kazanabilir.
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Kanat Desenleri ve
Evrimsel Yönelim
• Bicyclus anynana üzerindeki yapay seçilim deneyleri, varyasyonun 

tamamen yönsüz olmadığını göstermiştir.

• Heliconius verileri de, evrimsel değişimlerin belirli gelişimsel-genetik yolları 
daha sık kullandığını ortaya koyar.

• Bu durum, evrimsel süreçlerde gelişimsel önyargı (developmental bias) 
bulunduğuna işaret eder.

• Dolayısıyla, varyasyon ve seçilim birlikte çalışarak türlerin evrimsel 
yönelimini şekillendirir.
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Gelişimsel Önyargı:
Bir Sınırlama mı, Yoksa Fırsat mı?
• Gelişimsel-genetik mekanizmalardaki önyargılar, evrimi kısıtlamak yerine 

yönlendirebilir.

• Heliconius kelebeklerindeki muhteşem taklit örnekleri, bu mekanizmaların 
yenilikleri kolaylaştırabileceğini göstermektedir.

• Bu önyargılar, benzer adaptasyonların tekrar tekrar evrimleşmesini 
hızlandırabilir.

• Böylece, gelişimsel önyargı bir sınırlama değil, evrimsel esnekliğin ve 
yaratıcılığın temel bir kaynağı haline gelir.
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Pleiotropi: Aynı Gen, Birçok Görev
• Evo-devo çalışmaları, aynı genlerin gelişimin farklı zaman ve bölgelerinde 

tekrar tekrar kullanıldığını göstermektedir.

• Bu olgu pleiotropi olarak adlandırılır; tek bir gen birden fazla doku veya 
süreçte işlev görür.

• Örneğin optix hem göz gelişiminde hem kanat desenlerinde, Hox genleri 
hem ana vücut ekseninde hem de uzuv ekseninde görev alır.

• Bitkilerde KNOX genleri, farklı soy hatlarında bile bileşik yaprak 
oluşumunda tekrar tekrar devreye giren bir örnektir.
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Gen Ağları: Evrimde Yeniden 
Kullanılan Modüller
• Bu bulgular, evrimin eski gen ağlarını yeniden kullanma ve yeniden 

amaçlandırma sürecini içerdiğini düşündürmektedir.

• Gen ağları, geri bildirimleri olan hiyerarşik, etkileşimli sistemler olarak bir 
“besin ağına” benzetilebilir.

• Farklı ağlar; embriyoda sınır oluşturma, hücre hareketlerini yönlendirme ya 
da bitkide absisyon tabakası başlatma gibi özgül görevler üstlenir.

• Bu ağlar modüler ve pleiotropiktir; farklı organizmalarda ve farklı evrelerde 
tekrar tekrar kullanılır.
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Pleiotropi ve Varyasyonun Sınırları
• Pleiotropi varsayımı, bir genin bir işlev için seçilimin etkisi altındayken 

diğer işlevler için değişimin kısıtlanabileceğini ima eder.

• Bu durum, olası fenotipik varyasyonların alanını daraltabilir.

• Evo-devo’nun temel sorularından biri, gen ve gen ağlarındaki pleiotropinin
varyasyon potansiyelini ne ölçüde sınırladığıdır.

• Bu sorunun yanıtı, Darwin’in “varyasyon neredeyse her zaman mevcut” 
varsayımının sınırlarını anlamak açısından önemlidir.
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Trade-Off Kavramı ve
Evo-Devo Sorusu
• Pleiotropiyle ilişkili bir diğer kavram trade-off; bir özelliğin güçlenmesinin 

başka bir özelliğin pahasına gerçekleşmesidir.

• Bazı özellikler birlikte serbestçe değişebilirken, bazıları birbirine bağlı 
görünür.

• Evo-devo, hangi özelliklerin neden birbirleriyle değiş tokuş ilişkisi içinde 
olduğunu anlamaya çalışır.

• Bu bağlamda, gelişimsel mekanizmalarla şekillenen sınırlamalar özellikle 
ilgi çekicidir.
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Onthophagus Gübrecil Böceklerinde 
Boynuz ve Strateji
• Pek çok gübrecil böcekte, özellikle Onthophagus türlerinde, erkeklerde baş 

veya göğüs bölgesinde boynuzlar bulunur (a).

• Dişi, larvalar için gübre toplar ve tünele taşır; büyük boynuzlu erkek bu 
tünelin girişini korur.
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Onthophagus Gübrecil Böceklerinde 
Boynuz ve Strateji
• Boynuz büyüklüğü, larva dönemindeki beslenmeye bağlıdır; aynı genotip

çevreye bağlı olarak büyük veya küçük boynuz üretebilir.

• Küçük, boynuzsuz erkekler ise alternatif bir stratejiyle kendi tünellerini 
kazarak gizlice çiftleşme şansı elde eder (b).
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Boynuz Büyüklüğü ve Yakın Yapılar 
Arasındaki Trade-Off’lar
• Emlen, boynuz büyüklüğü ile bazı organlar arasında türlere özgü trade-off

ilişkileri olduğunu göstermiştir.

• Anten büyüklüğü, yalnızca başın önünden çıkan boynuza sahip türlerde 
boynuz büyüklüğüyle ters orantılıdır (a, d).
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Boynuz Büyüklüğü ve Yakın Yapılar 
Arasındaki Trade-Off’lar
• Göz büyüklüğü, yalnızca başın arkasından boynuz taşıyan türlerde boynuz 

büyüklüğüyle ters orantılıdır (e).

• Kanat büyüklüğü ise yalnızca göğüs boynuzlu türlerde boynuz büyüklüğüyle 
negatif ilişkilidir.
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Mekanizma Arayışı:
Yerel Kaynak Rekabeti Hipotezi
• Dikkat çekici olan, trade-off’ların çoğunun boynuza yakın yapılarda 

görülmesidir; antenler önde, gözler arkada, kanatlar göğüsten çıkar.

• Seçilim deneylerinde, ardışık nesillerde boynuzun büyütülmesi gözlerin 
küçülmesiyle, boynuzun küçültülmesi gözlerin büyümesiyle birlikte ortaya 
çıkmıştır.

• Pupa döneminde uygulanan juvenil hormon (JH) tedavileri de benzer şekilde 
boynuzu artırıp gözü küçültmektedir.

• Bu bulgular, sınırlı bir yerel büyüme faktörü için rekabet olabileceğini 
düşündürmektedir.
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Olası Faktör: Büyüme Sinyalleri ve 
Sınırlı Kaynaklar
• Aday faktörlerden biri, beslenme durumuyla ilişkili olan ve organ 

büyüklüğünü etkileyebilen insülin-benzeri büyüme sinyalleridir.

• Gelişen boynuz dokusunun bu sinyalleri güçlü biçimde çekmesi, komşu 
dokular için daha az kaynak kalmasına yol açabilir.

• Bu süreçlerin pupa döneminde, organizma hareketsizken gerçekleşmesi, 
yerel tükenme mekanizmasını mümkün kılabilir.

• Yine de tüm trade-off’ları açıklayan tek ve kesin bir mekanizma henüz 
doğrulanmamıştır.
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Uzak Yapılarla Trade-Off:
Genital Organlar ve Boynuzlar
• Gelişmekte olan genital dokuların cerrahi olarak çıkarılması, erişkinlerde 

daha büyük boynuz oluşumuyla sonuçlanmıştır.

• Türler içinde ve türler arasında, gonad boyutu ile boynuz boyutu arasında 
da negatif ilişki gözlenmiştir.

• Bu durum, yalnızca komşu dokuların değil, uzak organların da kaynak 
paylaşımı üzerinden trade-off ilişkisine girebileceğini düşündürür.

• Sonuç olarak, kaynak tahsisine dayalı trade-off’lar, gelişimsel ve evrimsel 
rotaları birlikte şekillendirebilir.
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Pleiotropi ve Uzlaşma:
Üç dikenli Stickleback Örneği
• Pleiotropinin evrimsel sonucu, bir genin aynı anda birden fazla özelliği 

etkilemesi nedeniyle tam uzmanlaşmanın sınırlanabilmesidir.

• Üç dikenli stickleback (Gasterosteus aculeatus), bu duruma çarpıcı bir örnek 
sunar.
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Pleiotropi ve Uzlaşma:
Üç dikenli Stickleback Örneği
• Deniz popülasyonlarında güçlü yırtıcılara karşı koruma sağlayan zırh 

plakaları bulunurken (üst sıra), birçok tatlı su popülasyonunda bu plakalar 
azalır ve balıklar daha hızlı büyür (alt sıra).

• Azalmış zırh, artan yüzme performansı ve hızlı olgunlaşma ile birlikte tatlı 
su koşullarında avantaj sağlayabilir.
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Ectodysplasin: Zırh ve Büyüme 
Arasındaki Pleiotropik Bağ
• Kanıtlar, tek bir gen olan Ectodysplasin’deki değişimlerin hem zırh plakası 

azalmasını hem de büyüme hızındaki artışı açıklayabildiğini göstermektedir 
(b, c).

• Bu durum, zırh kaybının yalnızca “kullanılmama” sonucu pasif bir kayıp 
değil, pleiotropik avantajlarla ilişkili aktif bir uyum olabileceğini 
düşündürür.
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Ectodysplasin: Zırh ve Büyüme 
Arasındaki Pleiotropik Bağ
• Yani aynı gen, hem savunma yapısını hem büyüme stratejisini birlikte 

yönlendirir.

• Böylece pleiotropi, belirli evrimsel yönelimleri otomatik olarak daha olası 
hale getirebilir.
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Genel Değerlendirme: Varyasyon, 
Seçilim ve Gelişimsel Yönlendirme
• Farklı deneyler, karşılaştırmalı çalışmalar ve genom analizleri, varyasyonun 

her yönde eşit ve sürekli olduğu yönündeki Darwinci varsayımın abartılı 
olabileceğini göstermektedir.

• Bulgular, organizmaların içsel gelişimsel özelliklerinin, hangi 
varyasyonların ortaya çıkma olasılığını artırdığını belirleyebildiğini ortaya 
koyar.

• Bu, doğal seçilimin önemini ortadan kaldırmaz; ancak seçilimin, gelişimsel 
sistemlerle birlikte işleyen bir mekanizma olarak görülmesi gerektiğini 
gösterir.

• İzleyen slaytlarda, evo-devo verilerinin Darwin’in ikinci temel varsayımı 
olan “evrimin yalnızca küçük adımlarla ilerlediği” fikrini nasıl sorguladığı 
ele alınacaktır.
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Darwin ve Kademeli Değişim 
Anlayışı
• Darwin, Türlerin Kökeni (1872) adlı eserinde doğal seçilimin “ani 

sıçramalar” yapamayacağını vurgulamıştır.

• Ona göre evrim, küçük ve ardışık değişimlerin birikmesiyle ilerler.

• Bu “kademeli değişim” görüşü, 20. yüzyılın başındaki modern sentezin de 
temel dayanağı olmuştur.

• Ancak günümüzde, doğada gerçekten sadece küçük adımlar mı var sorusu 
yeniden tartışılmaktadır.
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Sıçramalı (Saltasyonel) Evrim 
Tartışması
• 19. ve 20. yüzyılın başında bazı biyologlar, evrimin büyük sıçramalarla 

gerçekleştiğini savunmuştur.

• Bu görüşüyle tanınan Richard Goldschmidt, “umutlu canavarlar” kavramını 
öne sürmüştür.

• Goldschmidt ayrıca, gelişimin erken evrelerindeki küçük değişimlerin 
yetişkin biçiminde büyük farklar doğurabileceğini ileri sürmüştür.

• Bu fikir, günümüzdeki bazı evrimsel gelişimsel biyoloji (evo-devo) 
yaklaşımlarına oldukça yakındır.
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Bateson ve Evrimde Kesintili 
Değişim
• William Bateson (1894), uzun antenli böceklerin anten segmenti sayısı 

üzerine basit ama çarpıcı bir örnek vermiştir.

• Normalde 11 segmentli olan antenlerde 12 segmentin kademeli biçimde 
değil, bir sıçramayla ortaya çıkabileceğini öne sürmüştür.

• Aynı durum, çok bacaklılarda vücut segmenti sayısında veya salyangoz 
kabuğu sarmal yönünde de gözlenebilir.

• Bateson böylece, doğanın belirli durumlarda “atlamalı” değişimler 
gösterebileceğini ortaya koymuştur.
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Bitkilerde Sıçramalı Evrim: 
Melezleşme
• Evrimde sıçramalara en açık örneklerden biri, 

bitkilerde türler arası melezleşmedir.

• Rapiska (Brassica napus) bitkisi, yabani lahana 
(B. oleracea) ile yabani şalgam (B. rapa) arasında 
gerçekleşen bir melezleşmeden doğmuştur.

• Bu melezleşme olayı Orta Çağ Avrupa’sında doğal 
olarak gerçekleşmiş, sonradan laboratuvar 
ortamında da birçok kez tekrarlanmıştır.

• Yeni oluşan B. napus bireyleri, ebeveyn türlerin 
dışında, tek bir nesilde yeni genetik ve fenotipik
özellikler sergilemiştir.
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Melez Bitkilerde Gen İfadesi 
Çeşitliliği
• Araştırmalar, B. napus melezlerinde 1600’den fazla protein düzeyinde 

farklılık olduğunu göstermiştir.

• Bu proteinlerin çoğu, ebeveyn türlerin aralığının dışında miktarlarda ifade 
edilmiştir.

• Buna rağmen gen düzenlenmesinde bir hata ya da düzensizlik 
saptanmamıştır.

• Sonuçlar, melezleşmenin kararlı ve kalıcı yeni türlerin tek bir kuşakta 
ortaya çıkmasına yol açabileceğini göstermektedir.
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Genlerin Yatay Transferi
• Evrimsel sıçramaların bir diğer kaynağı yatay 

gen transferidir; burada yabancı DNA kalıcı 
biçimde yeni bir genoma eklenir.

• Bu olgu mikroorganizmalar arasında yaygındır, 
ancak diğer canlı gruplarında da giderek daha 
fazla örnek saptanmaktadır.

• Bitki paraziti nematodların genomlarında, 
bakterilerden geçmiş selülaz ve ksilaz genleri 
bulunmuştur.

• Bu genler, konak bitkilerin hücre duvarlarını 
parçalayan enzimleri kodlayarak nematodlara
büyük bir avantaj sağlar.
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Transpozonlar: Genom İçinde 
Hareket Eden Öğeler
• Evrimde sıçramalara yol açabilen bir başka mekanizma, genetik öğelerin 

genom içinde yer değiştirmesidir.

• Transpozonlar, mutasyon oranlarını artırarak genetik çeşitliliği 
tetikleyebilir.

• Bazı transpozonlar daha sonra “sabitlenmiş” hâlde genomda önemli 
düzenleyici işlevler kazanmıştır.

• Örneğin omurgalılarda bulunan bir transpozon, sinir sistemi gelişiminde rol 
oynayan bir homeobox geninin düzenlenmesini sağlar.
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Transpozonların Evrimsel Önemi
• 29 memeli türünün karşılaştırmalı genom analizleri, pozitif seçilim izleri 

taşıyan dizilerin yaklaşık %20’sinin kökeninin transpozon olduğunu 
göstermiştir.

• Bu diziler, özellikle gelişimsel düzenleyici genlerle ilişkilidir.

• Dolayısıyla, transpozonlar yalnızca mutasyon kaynakları değil, aynı 
zamanda düzenleyici yeniliklerin de kaynağıdır.

• Genetik mobilite, uzun vadede büyük morfolojik farklılaşmalara zemin 
hazırlayabilir.
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Tek Genle Büyük Etkiler: Arı Örneği
• Bazı durumlarda, tek bir gen değişimi tüm yaşam döngüsünü ve 

davranışları kökten değiştirebilir.

• Güney Afrika kökenli Cape balarısı (Apis mellifera capensis) buna örnektir.
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Tek Genle Büyük Etkiler: Arı Örneği
• Bu alt türde, dişi işçiler döllenmeden dişi yumurtalar üretebilir ve koloniyi 

yeniden “kraliçeleştirebilir”.

• Bu durum, diğer balarılarının sosyal düzenini bozarak kolonilerin çökmesine 
neden olmuştur.
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gemini Geni ve Sosyal Davranışta 
Sıçrama
• Bu olağandışı üreme biçiminin nedeni, gemini adlı gendeki 9 nükleotitlik bir 

delesyondur.

• Bu delesyon, işçi arıların yumurtalık gelişimini artırır ve onlara kraliçelere 
benzer bir feromon profili kazandırır.
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gemini Geni ve Sosyal Davranışta 
Sıçrama
• RNA temelli deneylerde, bu mutasyonu taklit eden Avrupa arılarında da 

yumurtalık gelişiminin arttığı görülmüştür.

• Böylece küçük bir genetik değişimin, tüm koloninin ekolojik dengesini 
bozacak ölçüde etkili olabileceği anlaşılmıştır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

117



Transkripsiyon Faktörleri ve 
Evrimsel Sıçramalar
• gemini, Hox ve optix genleri gibi, çok sayıda diğer geni düzenleyen bir 

transkripsiyon faktörüdür.

• Bu tür genler, tek başına geniş kapsamlı fizyolojik ve davranışsal sonuçlar 
doğurabilir.

• Benzer biçimde, morfogenetik hormonlar da küçük zamanlama 
değişiklikleriyle büyük evrimsel etkiler yaratabilir.

• Bu hormonlar; böceklerde mevsimsel morflar, boynuz gelişimi veya sosyal 
kast farklılıkları gibi özellikleri yönlendirir.
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Evrimsel Zamanlamanın Rolü
• Tiroid hormonu, juvenil hormon ve ekdisteroid gibi düzenleyici moleküller, 

yaşam döngüsünün zamanlamasını etkiler.

• Bu hormonlardaki ufak değişiklikler, heterokroni olarak bilinen gelişimsel 
zaman kaymalarına neden olabilir.

• Böyle kaymalar, yeni morfolojik ve davranışsal biçimlerin ortaya çıkışında 
güçlü bir rol oynar.

• Küçük biyokimyasal farklılıklar, uzun vadede tür düzeyinde büyük 
sıçramalara dönüşebilir.
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Sonuç: Doğa Bazen Gerçekten Sıçrar
• Her ne kadar Darwin evrimi küçük adımlarla açıklamış olsa da, doğada 

büyük ve ani değişimlerin de mümkün olduğu açıktır.

• Bu sıçramalar, melezleşme, gen transferi, transpozon hareketleri veya tek 
gen mutasyonlarıyla gerçekleşebilir.

• Bu olayların sıklığını kesin olarak bilemesek de, doğada hiç de nadir 
olmadıkları açıktır.

• Evrim yalnızca yavaş değişimlerin değil, zaman zaman büyük adımların da 
hikâyesidir.
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“Yüzde 5 Kanat” Sorunu Nedir?
• Evo-devo bulguları, modern sentezin bazı yönlerini revize etse de, soyla 

değişim ve temel evrim mekanizmalarını büyük ölçüde doğrulamıştır.

• Stephen J. Gould, “kanadın yüzde 5’i uçamıyorsa bu ara aşamalar nasıl 
seçilir” sorusunu önemli bir problem olarak tanımlamıştır.

• Darwin ise çok önce, bir yapının işlevinin zaman içinde başka bir işleve 
“dönüştürülebileceğini” vurgulamıştır.

• Gould ve Vrba bu tür işlev değişimlerini tanımlamak için exaptation
terimini önermiştir.
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Proto-Kanatlar ve Exaptation Fikri
• Çözüm önerisine göre küçük “proto-kanatlar” başlangıçta uçuş için değil, 

başka bir işlev için seçilmiş olabilir.

• Bu yapılar ilk başta uyarlanabilir ya da nötr olup sonradan uçuş için 
kullanılır hale gelmiş olabilir.

• Joel Kingsolver ve Mimi Koehl, model böcekler üzerinde yaptıkları 
deneylerle küçük kanat çıkıntılarının ısı düzenlemesine katkı 
sağlayabildiğini göstermiştir.

• Modeller, kanatlar büyüdükçe aerodinamik katkının da ortaya 
çıkabileceğini düşündürmektedir.
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Exaptation’ın Test Edilebilirliği 
ve Protein Örneği

• Geçmişteki evrimsel süreçleri doğrudan yeniden 
canlandıramasak da bazı exaptation örnekleri moleküler 
düzeyde test edilebilir.

• Örneğin iki proteinin 125 amino asidin 120’sini paylaşması, 
onları büyük olasılıkla ortak kökenli kılar.

• Filogenetik analizlerle bu proteinlerin işlevlerinin zaman içinde 
nasıl değiştiği incelenebilir.

• Yandaki figür, lens proteinlerinin bu tür bir exaptation
sürecine güzel bir örnek sunar.
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Kristalinler: Enzimden 
Saydam Lense
• Kompleks gözlerin lenslerinde yer alan kristalin proteinlerinin 

çoğu, aslında temel metabolizma enzimleridir.

• Bazı kuşlarda lensin başlıca kristalini oluşturan protein, 
karaciğerde üre döngüsünde görev alır; bazı memelilerdeki 
kristalinler ise aldehit dehidrogenaz gibi detoksifiye edici 
enzimlerdir.

• Bu enzimler lens dokusunda çok yüksek derişimlerde bile 
çözünür, saydam ve uzun ömürlü oldukları için exapte olmuş 
görünür.

• Bazı soy hatlarında bu genler kopyalanmış, bir kopya lens 
işlevine uzmanlaşırken diğeri özgün enzim görevini 
sürdürmüştür.
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Tekrarlayan Çözümler ve Homoplazi
Sorusu
• Omurgalı ve yumuşakçaların lensleri bağımsız evrimleşmiş olmasına 

rağmen, bazı durumlarda ikisinde de aldehit dehidrogenaz kristalin olarak 
kullanılır.

• Bu, uygun özelliklere sahip proteinlerin tüm olası proteinler içindeki 
sayısının sınırlı olmasından kaynaklanan “tekrarlayan çözümler” fikrini 
destekler.

• Buradan, benzer gelişimsel çözümlerin bağımsız soy hatlarında tekrar 
tekrar ortaya çıkabileceği sonucu çıkar.

• Bu tür örnekler, homoloji ile homoplaziyi ayırt etme sorusunu evo-devo için 
yeniden gündeme getirir.
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Benzer Genler, Farklı Organlar: 
Büyük Evo-Devo Sürprizi
• Omurgalılar ve eklembacaklılar arasında; kalp, uzuv, eksen ve göz 

gelişiminde benzer düzenleyici genlerin kullanıldığı gösterilmiştir.

• Buna karşın bu organların anatomileri ve gelişimsel ayrıntıları belirgin 
şekilde farklıdır.

• Yani klasik olarak homoplazi sayılan yapılarda bile ortak gen düzenleyiciler 
karşımıza çıkar.

• Bu durum, aynı genlerin farklı soy hatlarında yeniden işe koşulması fikrini 
güçlendirir.
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Davidson’un Çözümü:
Düzenleyici Genlerin Exaptation’ı
• Eric Davidson, benzer düzenleyici genlerin farklı soy hatlarında benzer 

görünen işlevler için yeniden kullanılmasının exaptation ile 
açıklanabileceğini öne sürer.

• Örneğin kalpler nerede oluşursa oluşsun, kasılabilen hücrelere ve belirli gen 
ifadelerine ihtiyaç duyar.

• Eğer bazı düzenleyici genler zaten ritmik kasılma veya temel hücre tiplerini 
yönetiyorsa, yeni organlar evrimleşirken bu genler kolayca devreye 
alınabilir.

• Böylece benzer gen ağları, bağımsız evrimleşmiş yapılarda tekrar tekrar 
kullanılmış olabilir.
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“Antik Kalp” mi, Paralel Evrim mi?
• Bir olasılık, böceklerin ve omurgalıların son ortak atasının ilkel bir kalbe 

sahip olduğu ve ilgili düzenleyici genlerin bu kalbi yönettiğidir.

• Bu senaryoda, günümüz kalpleri bariz farklara rağmen derin bir ortak 
kökene sahip sayılabilir.

• Alternatif senaryoda ise atada kalp yoktur, yalnızca ritmik kasılma yapan 
yapılar vardır.

• Kalpler daha sonra böceklerde ve omurgalılarda bağımsız evrimleşmiş, ama 
aynı eski “kasılma düzenleyicisi” gen ağına bağlanmıştır.
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NK4/Nkx-2.5 ve tinman: Kalp 
Gelişiminde Ortak Oyuncular
• Omurgalılarda Nkx-2.5 adlı NK4 sınıfı bir gen, kalp hücrelerinin 

belirlenmesinde görev yapar.

• Drosophila’da aynı aileden tinman geni, kalbin hiç oluşmamasına yol açan 
mutasyonlarla zorunlu rolünü gösterir.
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NK4/Nkx-2.5 ve tinman: Kalp 
Gelişiminde Ortak Oyuncular
• Nkx-2.5 ve tinman, MEF2, GATA ve BMP gibi diğer düzenleyicilerle birlikte 

kalp gelişim ağlarının merkezinde yer alır.

• Aşağıda, bu genlerin farklı hayvan gruplarındaki kalp ve damar 
sistemleriyle ilişkili ifadeleri özetlenmiştir.
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VEGFR ve Dallanmış Yapılar
• Kalpler çoğunlukla dallanmış damar sistemleriyle birlikte bulunduğundan, 

VEGFR ailesi de hem omurgalılarda hem böceklerde damar gelişiminde rol 
oynar.

• Aynı ya da benzer sinyal yolları; kafadan bacaklılar, lanceletler ve 
annelidler gibi diğer gruplarda da kalp-benzeri yapılar ve damar ağlarıyla 
ilişkilidir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

131



VEGFR ve Dallanmış Yapılar
• Bu ortaklık, eski bir gen ağının farklı soy hatlarında dallanmış yapılar için 

tekrar tekrar kullanıldığını düşündürür.

• Aşağıda, bu gen ağlarının çeşitli hayvanlarda nasıl konumlandığını görsel 
olarak sunar.
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Kalpsiz Türler ve Antik İşlev İpuçları
• Aynı ata soydan gelen fakat kalbi olmayan organizmalar da NK4 ve VEGFR 

hakkında ipuçları sağlar.

• C. elegans gibi yuvarlak solucanlarda NK4 sınıfı genler, ritmik kasılma 
yapan yutak (pharynx) gelişiminde işlev görür.

• Hydra gibi cnidaryalarda NK4, yine kasılabilir, pharynx-benzeri bölgelerde 
ifade edilir.

• Bu örnekler, NK4’ün ilk işlevinin kalp değil, genel ritmik kasılma kontrolü 
olabileceğini destekler.
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VEGFR’nin Ortak Paydası
• VEGFR benzerleri, denizanasında sindirim sisteminin dallanmış kollarında, 

yuvarlak solucanlarda duyusal nöron dallanmalarında görev yapar.

• Diğer hayvanlarda da VEGFR, damar, sinir veya kolonial yapılardaki 
dallanmış tübüler sistemlerle ilişkilendirilmiştir.

• Ortak tema, VEGFR sisteminin “yüksek derecede dallanmış yapılar” 
oluşturmak için uzmanlaşmış olmasıdır.

• Bu da, belirli sinyal yollarının farklı soy hatlarında benzer morfolojik 
sorunları çözmek için yeniden kullanıldığını gösterir.
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NK4 ve VEGFR: Paralel Evrim 
Senaryosunu Destekleyen Tablo
• Eldeki veriler, NK4 genlerinin başlangıçta ritmik kasılma yapan yapılarda 

işlev gördüğü fikriyle uyumludur.

• Kalpler ve kalp-benzeri organlar bu mevcut ağların exaptation’ı ile farklı soy 
hatlarında bağımsızca şekillenmiş olabilir.

• Hem NK4 hem VEGFR için görülen örüntüler, aynı düzenleyici araç 
kutusunun farklı organlarda tekrar tekrar kullanılabildiğini düşündürür.

• Bu tablo, benzer gen düzeninin her zaman doğrudan organ homolojisi
anlamına gelmediğini hatırlatır.
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Exaptation ve “Yüzde 5 Kanat” 
Sorununa Dönüş
• Bir transkripsiyon faktörü, bir “şantiye şefi” gibi, birçok yapısal geni aynı 

anda devreye sokabilir.

• Yeni bir pompalama organı ya da dallanmış yapı gerektiğinde, tamamen 
yeni ağlar icat etmek yerine mevcut ağlar farklı bağlamlarda işe koşulabilir.

• NK ve VEGFR ağlarının bu şekilde exapte edilmesi, karmaşık yapıların 
evrimini hızlandıran verimli bir yol sunar.

• Böylece küçük genetik değişiklikler bile, hazır düzenleyici ağlar sayesinde 
“yüzde 5’lik” yapıların anlamlı işlevler kazanmasını sağlayabilir.
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Homoloji, Homoplazi ve Hiyerarşik 
Düşünmek
• NK4 verileri, yuvarlak solucan yutağı ile omurgalı kalbinin homolog 

olduğunu göstermez.

• Bunun yerine, homolog düzenleyici genlerin farklı yapılarda, farklı 
bağlamlarda kullanılabildiğini gösterir.

• Bu nedenle benzerlikleri tartışırken “hangi düzeyde” homoloji veya 
homoplaziden söz ettiğimizi netleştirmemiz gerekir.

• Evo-devo, exaptation ve ortak gen ağları üzerinden, doğanın hem küçük 
adımlar hem de akıllıca yeniden kullanımlarla ilerlediğini ortaya koyar.
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Hox Genlerinin Evrimsel Önemi
• Hox genleri, bilateral simetriye sahip canlılarda vücut ekseni boyunca 

benzer bir mekânsal dizilim (spatial colinearity) sergiler.

• Bu genler çoğunlukla sinir sistemiyle ilişkilidir ve embriyonik gelişim 
boyunca segmental kimliği düzenler.

• Denizanası, mızrak balığı, omurgalılar ve eklembacaklılarda Hox gen 
kümelerinin genişlemesiyle yeni genler ortaya çıkmıştır.

• Fare embriyosunda Hox kümelerinin kristal yapıları üzerine yapılan 
çalışmalar, bu mekânsal dizilimin evrensel bir özellik olduğunu 
göstermiştir.
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Hox Gen Kümesinin Yapısal 
Esnekliği
• Bazı hayvanlarda Hox kümeleri ters çevrilmiş, bölünmüş ya da dağılmış 

(atomize) hâlde olmasına rağmen klasik mekânsal ifade düzenini korur.

• Bu durum, gen kümesinden bağımsız şekilde işleyen tamponlayıcı
mekanizmaların evrimleştiğini gösterir.

• Denizatlarının Hox genlerinin işlevsiz oluşu da bu tamponlama
sistemlerinin eksensel işlevlerden daha temel olabileceğini düşündürür.

• Hox gen ifadesinin, küme yapısından bağımsız biçimde korunması evrimsel 
sürekliliği destekler.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

139



Hox Genlerinin Alternatif 
Kullanımları
• Hox genlerinin klasik ön–arka eksen düzenlemesinin dışında da ifade 

örüntüleri vardır.

• Bu genler; denizyıldızı ve deniz zambaklarında coelomik bölmelerde, 
denizanalarında dorsal–ventral eksende, omurgalılarda ise uzuv, ürogenital
sistem ve bağırsakta görev yapar.

• Bu örnekler, Hox genlerinin yeni eksen veya iç yapıların bölgeselleşmesinde 
exaptation yoluyla yeniden kullanıldığını gösterir.

• Böylece Hox genleri, gelişimsel olarak kolay “yeniden işlev kazandırılabilen” 
genlerdir.
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Segmentasyonun Kökeni Üzerine 
Sorular
• Peki Hox genlerinin benzer işlevleri, eklembacaklılar ve kordalılarda 

segmentasyonun homolog olduğu anlamına gelir mi?

• Bu soru, “Bilateria” (çift taraflı simetrili hayvanlar) atasının segmentli olup 
olmadığı sorusuyla bağlantılıdır.

• Kadife solucanlar (velvet worms) eklembacaklılara en yakın akraba olarak 
görülür, ancak tanıma göre segmentli değildir.

• Bu durum iki olasılık yaratır: Segmentasyon ya eklembacaklı soyunda 
ortaya çıkmıştır ya da kadife solucanlarda sonradan kaybolmuştur.
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Segmentasyonun Kaybı: 
Kanıtlar
• Bazı canlılarda kaybolan özelliklerin kalıntıları embriyolojik 

olarak izlenebilir; örneğin balinalardaki arka bacak 
kemikleri gibi.

• İki segmentlenmemiş solucan grubu—kaşık solucanları 
(echiurans) ve yerfıstığı solucanları (sipunculans)—aslında 
segmentli annelid atalarından türemiştir.

• Bu grupların embriyonik sinir sistemleri hâlâ segmentli bir 
yapı göstermektedir (a, b).

• Bu bulgular, bazı soy hatlarında segmentasyonun sonradan 
kaybolduğunu açıkça göstermektedir.
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Kadife Solucanlarda 
Segmentasyonun Yokluğu
• Kadife solucanlarda ne sinir sistemi, ne kas yapısı, ne de 

diğer iç organlarda segmentasyona dair bir iz 
bulunmuştur.

• Bu durum, eklembacaklı–kadife solucan atasının 
muhtemelen segmentli olmadığını düşündürür.

• Dolayısıyla, segmentasyonun eklembacaklılarda, 
omurgalılarda ve annelidlerde bağımsız olarak ortaya 
çıkmış olması olasıdır.

• Bu bulgu, segmentasyonun evriminde homoplazi (bağımsız 
benzerlik) fikrini güçlendirir.
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Hox Genleri ve Paralel Evrim 
Görüşü
• Eğer segmentasyon farklı soy hatlarında bağımsız olarak ortaya çıktıysa, 

Hox genlerinin benzer işlevleri paralel evrimin bir sonucu olabilir.

• Bu durumda Hox genleri, ilkel bir sinir sistemi bölgeselleşmesi düzeninden 
evrilmiş olabilir.

• Böyle bir sistem, ilkel bir bilaterian atada zaten mevcut olup sonradan farklı 
hayvan kollarında yeniden işlev kazanmış olabilir.

• Hox genlerinin sinir sistemindeki eski bölgesel ifade desenleri, bugün 
görülen segmental kimlik düzenlemelerinin kökenini açıklayabilir.
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Evo-Devo: Yeni Bir Biyolojik Devrim
• Son birkaç on yılda, evrimsel gelişim biyolojisi (evo-devo) olağanüstü bir 

ivme kazanmıştır.

• Gelişim biyolojisi yöntemlerinin evrim araştırmalarına uygulanması, 
evrimsel süreçleri anlamamızı derinleştirmiştir.

• Özellikle farklı türlerin gelişim süreçlerinin karşılaştırmalı incelenmesi, 
evrimin temel mekanizmalarına ışık tutmuştur.

• Bu alan, evrimsel çeşitliliğin altında yatan gelişimsel süreçleri çözümleyerek 
biyolojide yeni bir bakış açısı yaratmıştır.
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Karşılaştırmalı Yaklaşımların Önemi
• Şimdiye dek yapılan çalışmaların çoğu, gelişimsel süreçleri tekil örnekler 

üzerinden açıklamaya odaklanmıştır.

• Oysa evrimsel soruları yanıtlamak için dikkatle seçilmiş taksonlar arasında 
yapılan karşılaştırmalı analizler büyük önem taşır.

• Bu tür analizler, elde edilen sonuçların genellenebilirliğini test etme olanağı 
sağlar.

• Gelişimsel mekanizmaları anlamak, ancak farklı canlı grupları arasında 
yapılan sistematik karşılaştırmalarla mümkündür.
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Evrimsel Çalışmalarda Dar Bakış 
Riski
• Şimdiye kadar yalnızca iki büyük çok hücreli canlı grubu—hayvanlar ve 

bitkiler—derinlemesine incelenmiştir.

• Oysa çok hücrelilik, her bir soy hattında bağımsız olarak ortaya çıkmıştır.

• Sadece bu iki grubun incelenmesi, evrimsel süreçleri dar bir çerçevede 
yorumlama riski taşır.

• Gelişimsel çeşitliliği tam olarak kavrayabilmek için farklı çok hücreli soy 
hatlarına da yönelmek gerekir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

147



Yeni Ufuklar:
Diğer Çok Hücreli Alemler
• Gelişimsel biyolojiyi geniş bir perspektiften ele almak için kahverengi algler 

(kelp), mantarlar, kırmızı algler ve yeşil algler de incelenmelidir.

• Bu grupların bazıları, çok hücreliliği birden fazla kez kazanmış ve karmaşık 
gelişim mekanizmaları evrimleştirmiştir.

• Ayrıca bu canlılar, küresel ekosistemlerde kilit roller oynadıkları için 
biyolojik öneme sahiptirler.

• Dolayısıyla, evrimsel gelişim anlayışımızı genişletmek hem bilimsel hem 
ekolojik açıdan zorunludur.
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Disiplinler Arası Bütünleşme 
İhtiyacı
• Evo-devo araştırmalarının çoğu gen işlevlerine odaklansa da, 

araştırmacıların büyük kısmı biyokimya konusunda sınırlı bilgiye sahiptir.

• Oysa evrimdeki gelişimsel yönelimleri tam anlamıyla kavrayabilmek için 
biyokimyanın sürece dâhil edilmesi gereklidir.

• Gelişimsel ağlar ve biyokimyasal süreçler birlikte incelendiğinde evrimin 
moleküler temelleri daha net ortaya çıkar.

• Bu nedenle evo-devo, gen düzeninden çok daha kapsamlı bir biyolojik 
bütünlüğe doğru evrilmektedir.
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Genom Verisi, Sistem Biyolojisi ve 
Yeni Yaklaşımlar
• Dizileme teknolojilerindeki hızlı gelişim, sistem biyolojisi ve ağ modellemesi 

gibi yeni alanların doğmasına yol açmıştır.

• Bu yaklaşımlar, karmaşık biyolojik sistemlerin davranışlarını bütüncül 
olarak anlamamıza yardımcı olur.

• Evrimsel süreçlerin anlaşılması da artık yalnızca genetik değil, sistem 
düzeyinde analizlerle mümkün hâle gelmektedir.

• Sonuçta evo-devo, biyolojinin diğer disiplinleriyle birleşerek tek bir kapsamlı 
bilim anlayışına doğru ilerlemektedir.
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Geleceğe Bakış:
Evo-Devo’dan Evrime
• Evo-devo, aslında evrimsel biyolojinin nihai amacına giden yolda bir ara 

durak gibidir.

• Disiplinler arası birleşme tamamlandığında, gelişim ve evrim artık ayrı 
alanlar olarak görülmeyecektir.

• Darwin’in vizyonuna uygun biçimde, tüm bu bütünleşme sürecinin sonunda 
bilim insanları yalnızca “evrim”den söz edecektir.

• Böylece evo-devo, biyolojinin tam anlamıyla bütünleşmiş bir bilim hâline 
gelmesine öncülük edecektir.
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