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OZET: Yaygm vyetistirilen bitki tiirlerindeki 1slah programlar1 birgok o6zellik yoniinden
gelistirilmis ana babalarin kullanimmi sinirlamaktadir. Iyi x iyi melezlerinin kullanimindan
saglanan genetik ilerleme yiiksek olarak goriinmektedir ve her bir 1slah dongiisiiniin azalan
genetik cesitlilige yol acacagi beklentisine ragmen geligsmeler bu dar genetik taban i¢inde bile
1slah ¢aligmalarina devam edilmesi i¢in yeterince cesaret vericidir. Boyle iyi diizenlenmis 1slah
programlari, gen havuzuna dahil edilen yeni genetik ¢esitliligi kademeli olarak
sinirlandirmustir.

Bu 1slah yaklagimi bir genetik farklilagmaya (genetic gap) yol acmig gelistirilen ve
gelistirilmemis arzulanan gen frekansinda biiyiik bir farklilik olusmus ve elit gen havuzundaki
genetik ¢esitlilikte daralmalar s6z konusu olmustur. Ayni zamanda bir¢ok tiirdeki uzun siireli
seleksiyon uygulamalar1 ve bitki 1slah1 programlarindaki yeterli sayidaki bulgulara dayali
olarak (seleksiyon i¢in) genomun daha Once varsayilan daha esnek ve isletilebilir oldugu
goziikmektedir. Burada pedigri seleksiyon yontemi esas alinarak dar bir gen havuzuna ragmen
arpada (Hordeum vulgare L.) bir¢cok 6zellik yoniinden 6nemli genetik ilerlemelerin saglandigi
bir durum saptama calismast rapor edilmistir. Bu durumda, genel olarak kabul goéren bir
uygulamaya ihtiya¢ duyariz ki seleksiyonun elit gen havuzlarina dayali olmasi durumunda
varyasyon neredeyse yalnizca orijinal ana babalardan saglanir.

Molekiiler ve geleneksel genetik analizleri De Novo varyasyonu ortaya ¢ikaracak bir
¢ok mekanizma oldugunu gdstermistir. Ornegin gen gogaltimlari (amplifikasyonlar1) ve yer
degistirebilir (transposable) 6geler gibi. Buna bagl olarak, yeni olusturulan varyasyonun bir
onemli katki yaptig1 seklindeki kuramu ileri siirebiliriz. Ayrica genis kabul goérdiigiinden o6te
gen etkilesimleri (interaksiyon) ve Ortiici gen etkisinin (epistasi) daha 6nemli oldugunu ileri
stirmek isteriz ve bu orijinal ¢esitlilikten kaynaklandig1 kadar De Novo kaynakli ¢esitlilikten
de ortaya ¢ikmaktadir.

PLANT BREEDING PROGRESS AND GENETIC DIiVERSITY FROM DE NOVO
VARIATION AND ELEVATED EPISTASIS

SUMMARY: Breeding programs in major crops normally restrict the use of parents to those
improved for a variety of traits. Gain from utilising these good x good crosses appears to be
high, and improvements are sufficient to encourage continued breeding within narrow gene
pools even though each cycle is expected to lead to reduced genetic variability. These finely
tuned programs have gradually limited the amount of new diversity introduced into the
breeding gene pool. This breeding strategy has led to a genetic gap where there is a large
difference in the favourable gene freguency between the improved and unimproved lines and to
a narrowing of genetic diversity within elite gene pools. At the same time, evidence has
accumulated in plant breeding programs and long-term selection experiments in several
organisms that the genome is more plastic and amenable to selection than previously assumed.
in the barley (Hordeum vulgare L.) case study reported here, incremental genetic gains were
made for several traits in what appears, based on pedigree analysis, to be a narrow gene pool.
Given this situation, we call for an examination of the generally held belief that the variation
on which selection is based in elite gene pools is provided almost exclusively from the original
parents. Classical and molecular genetic analyses have shown that many mechanisms exist to
generate variation de novo, such as gene amplification and transposable elements.
Accordingly, we put forward the hypothesis that newly generated variation makes an important
contribution. We also hypothesize that gene interaction,
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epistasis, is more important than commonly viewed and that it arises from de novo generated
diversity as well as the original diversity.

GIRIS

Bu bildirinin amaci, genetik cesitlili§in énemini ortaya koymak, bitki 1slahinda bu
giinkii ve gelecekteki ilerlemelerin optimize edilmesi noktasinda genetik ¢esitliligin daha iyi
anlasilmasi icin ihtiya¢c duyulan dikkatin ¢ekilmesi ve elit gen havuzlarinin genetik
mekanizmalarinin yeni genetik varyasyonun devamli bir kaynak sagladigini onermektedir.
Orta Bati ABD ve Minnesota 6 sirali maltlik arpa gen havuzu dar bir genetik tabana sahip
olmasina ragmen malt kalite kriterleri ve alti agronomik unsurda kaydedilen genetik
ilerlemeyi, genetik taban darligin1 gostermek amaciyla bir durum saptama g¢aligmasi olarak
tanimlanacaktir.

Ihtiyagc duyulan genetik cesitliligi aciklamak gerekirse, ortiicii gen etkisinin genel
olarak inanilandan daha Onemli oldugunu ve yeni varyasyonun devamli olustugunu
Onerebiliriz. Seleksiyon kazancinin orijinal gen havuzundaki mevcut varyasyon kadar De
Novo varyasyondan da olustugu ve bu varyasyonun Ortiicii gen etkisi sayesinde gelistigi
bununda yeni olusturulan cesitlilik kadar orijinal cesitliligin etkilesimiyle saglandig:
seklindeki kuramimizin g6z 6niine alinmasini teklif etmekteyiz.

Tarimi yapilan bitkilerdeki gelisme birbirini takip eden 1slah dongiilerinden
olugsmaktadir ve bitki 1slahgilar1 gelecekteki gelismeler i¢in iyimserdirler. Bu iyimserlik
dogrulanmig goriiliirken, genetik ilerleme ile ilgili dnemli bir sonu¢ var ki bu gelecek icin
onemli bir etkiye sahiptir. Arzulanan alleller secilip sabitlendigi zaman genetik ¢esitlilik azalir,
bu durum muhtemelen gelecekteki ilerlemeleri azaltir. Bunun goriiniir ¢aresi devamli yeni
genetik cesitliligin dahil edildigi gelismis bitki populasyonlarini artirmaktir. Fakat goriinen o
ki, genetik ¢esitliligi ekleyen programlar oransal olarak diisiik dnceliktedir veya devamli hazir
gelistirilmis elit gen kaynaklarini kullanarak ¢esit gelistiren programlarla karsilagtirildiklarinda
daha sinirh basartya sahiptirler (Holley ve Goodman, 1988; Rasmusson, 1991). Dahasi, yaygin
olarak kullanilan 1slah yontemleri sistematik olarak genetik gesitliligi azaltir. Ornegin arpada
birka¢ melez veya bir ¢cok yakin melez serisi gelistirilen birgok cesidi tirettigi goriilmektedir.
Avrupa'da Triumph arpa ¢esidi ¢ok yaygin yetisen iki sirali arpalarin atasidir. Kanada ve
ABD'de ise iki sirali Klages ¢esidi benzer genis bir etkiye sahiptir (Gilmour ve ark., 1995) ve
ABD'nin Orta Bati'nin iist kisimlarinda Morex ¢esidi ¢ogu 6 sirali ¢esitlerin pedigrilerinde
bulunur (Horsley ve ark., 1995). Arpa'nin kishk ve yazlik arpa cesitlerinin atalar
Ozetlendiginde, yeni cesitler belli siklikla farkli gen havuzlarma dayali oldugu gibi ayni
zamanda Ozellikle bazi gesitlerin 1slahinin basarili yeni dongiilerine biiylik katki yaptigi
vurgulanmaktadir (Fischbeck, 1992).

Genetik ¢esitlilik konusunun islenmesini zorunlu kilan baska bir neden de bazi
bitkilerin uzun bir 1slah ge¢misine sahip olmalaridir ki her bir 1slah dongiisiinde elit gen
havuzlan ile gelistirilmemis havuzlar veya genetik materyal kolleksiyonlar1 arasindaki genetik
farklilagsma gitgide biiylimektedir (Holley ve Godman, 1988; Martin ve ark., 1991). Bu tiirlerin
cogunda, modern 1slah c¢abalar1 bir yarim yiizyilda neredeyse tam ylizyila kadardir
stirmektedir. Genetik farklilasma yakin ge¢miste (son 10-20 yilda) genislediginden,
gelistirilmemis kolleksiyonlardan genetik ¢esitliligin aktarilmasi zorlasmakta ve ¢ogunlukla
bdceklere dayaniklilikla sinirli kalmaktadir. Bunlar da g¢ogunlukla ana genler (major genes)
oldugundan genetik farklilagmanin azalmasina sinirli bir katki yapmaktadirlar.

Genetik cesitlilige olan ilginin biiylimesi sevindiricidir ve misir, bugday ve arpa gibi
birgok bitkide tanimlanmistir. Gelecekteki genetik kazanclar hakkindaki ilgi arastiricilarin
programlarina genetik ¢esitliligi aktarmalart konusunda sorumluluk almalar1 kadar bu
calismalardan elde edilecek yararlar1 da incelemelerine sebep olmustur. Ornegin ABD'de
musirda daralan genetik taban tartigmalar1 yakin gegmise kadar gider. Bununla birlikte, yabanci
materyal kullanimiyla elde edilen basar1 hakkinda ¢ok az bir kanit vardir (Wellhausen, 1978;
Holley ve Goodman, 1988). Soya arastiricilari, adapte olmus baz1 gesitlerle disaridan getirilen
materyallerin melezlerini degerlendirmislerdir (Schoener ve Fehr, 1979; Vello ve ark., 1984;
Svveeney ve St. Martin, 1989). Umut verici sonuglara ragmen, bu
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arastiricilar herhangi bir genetik materyal gelistirmeden sadece 1slah ¢aligmalarina hizmet
ettigini vurgulamaktadir.

47 Dename AGF 0052022 60 Dename AOF 0.05=022 20 Deneme ANF 0052022
[ 7 C T T
4o 84
ﬁ) g2
z 40 L -
: 2} €
2 3 78 a
2 = £
S 35 @ g >
o 7 ok ot
Larker Morex Robust Excel Larkar Morew Hobust Excsl Morex Habust Excel Stancer

Sekil 2. Bolge verim denemelerde yeni cesitler ve standart gesid'in (Larker) dane verimi, bitki boyu ve yatma
durumu

Minnesota arpa 1slah programu bir elit gen havuzundan genetik ilerlemeyi gosteren
bir ornektir. Bu elit gen havuzundaki genetik ¢esitliligin miktar1 esas alindiginda, dolayli
olarak sorulan soru atalarin pedigrilerindeki allelik varyasyonun bitki 1slaninca kazanilan
devamli gelismeyi agiklamaya yeterli olup olmadigidir. Geleneksel kuram su agiklamay1
getirir ki, 1slah populasyonlarindaki devamli ilerleme biiylik oranda eklemeli ve ortiicii
tarzdaki arzulanan allellerin birikimine baglidir. Kademeli olarak yakin baglantilarin (linkage)
kirilmast ve yeni Ortlici kombinasyonlarin olusturulmast muhtemelen bir ¢ok 1slah
dongiisiinde ilerlemeyi garanti altina alir. Bagka bir diisiince ki varyasyonun sinirlarimin
genisletilebilecegi ve genomun dinamik oldugunu daha dnce diisiiniilenden 6te varyasyonun
daha sik olusacagini ileri stirer (Mc Clintock, 1984; Pardue, 1991).

BiR DURUM BELIiRLEME CALISMASI OLARAK ARPA ISLAHI Genetik
Materyal Kaynaklan ve Cesit Gelistirme

Orta Bat1 ABD'nin {ist kisimlar1 ve Manitoba (Kanada) maltlik arpa 1slahiin kisa bir
gozden gecirilmesi, Minesota arpa programindaki genetik g¢esitlilik potansiyelinin
anlagilmasina yardimci olacaktir. Bu bdolgede 6 sirali arpa islaht yirminci yiizyilin ilk
zamanlarinda Manchuria tipi arpalarin getirilmesi ve degerlendirilmesi ile baslamistir
(Peterson ve Foster, 1973). ilk cesitler, yaygin olarak maltlik ve biralik yetistirdiklerinden
1slah programlarinda anag olarak malt kalitesini gelistirmek i¢in ana¢ olarak kullanildilar.
Manchuria (CI 2947) Mangurya'dan; Odessa, OAC21 ve Lion Rusya'dan; Oderbrucker
Almanya'dan; Trebi Tiirkiye'den ve Peatland ise Isvicre'den getirildi. Bu cografik orijine
dayali ¢esitlilik, ilk genetik materyalin genetik olarak farkli olduguna isaret ediyor bazi
atalarin siliphesiz ki ortak orijine sahip olmalarina ragmen atalar katsayisi, , Kuzey
Amerika'daki alt1 sirali gesitlerin genetik kaynak havuzuna 1971'den 6nce ve sonra birbirini
takip eden iki zaman diliminde bes atasal ¢esitler % 52 ve % 44 oraninda katkida bulundugunu
gostermistir (Martin ve ark., 1991).

Yakin gecmiste, endiistrinin malt ve bira Ozelliklerini karsilayacak cesitler
gelistirilmistir (Peterson ve Foster, 1973). Bu ¢esitlerin ikisi; Trail North Dakota ve Parkland
ise Manitoba/Canada (Brandon) tarafindan gelistirilerek 1956 yilinda tescil ettirilmistir. Kuzey
Dakota ve Brandon 1slah programlar1 siklikla genetik materyal aligverisinde bulundu ve
boylece Traill ve Parkland iligkilendirilmistir. 1960 yilinda, Kuzey Dakota arpa 1slahg¢ilari
Traill ve Kanada'dan gelistirilmis genetik materyalleri kullanarak gelistirdigi "Larker"
1964'ten 1979'a kadar Orta Bati'min iist kisimlarmin malthk ekilislerinin biiyiik kismini
kaplamistir ( Wych and Rasmusson, 1983). Alt1 sirali maltlik arpalara odaklanan ve Mangurya
tipi genetik materyal kullanan bu iki program, ortak gen havuzunu paylasiyor seklinde
nitelenebilir.
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Martin ve ark. (1991)'na gore endiistrinin yazili kalite talepleri, 22 kadar kalite
ozelligini igine alan bir kalite bileskesini neredeyse karsilayacak gesitlerin gelistirilmesini
cesaretlendirmektedir. Bu yazili bildiriler, belirli arpa iirlinlerinin kati1 bir sekilde tercih
edilmesi ve bu tercih edilen maltlik ¢esitleri iireten ciftgilere prim 6denmesi ile bunlarin bir
araya getirilmesi, yani cesitlerin eski ¢esitlere benzer oldugunu ifade etmektedir. ABD'nin asil
maltlik arpa iiretim alanlar1 olan Minesota, Kuzey ve Giiney Dakota eyaletlerinde birbirine
oldukea yakin ¢esitler bu ii¢ eyaletin ekim alanlarin1 son 50 yildir biiylik oranda kaplamislardir
(Horsley ve ark., 1995; Martin ve ark., 1991; Wych ve Rasmusson, 1983).

9/16 Brandont
7116 North Dakota
_Morex (1978)
Morex Sisler (M28) NNT2-146
MN77-825
Robust (1983) Excel (1990)
Manker (1974) _Robust |
(ora) | Stander (1993)
10/16 North Dakota! _Robust
5/16 Brandon MNBD-224
116 Norway Bunperi

Sekil 1. Minnesota maltlik arpa gesitlerinin pedigrileri (1974-93). *Manker ve Morex'in gelistirilmesine
katki yapan genetik kaynaklarm teorik paylan (Kuzey Dakota, Brandont, Manitoba ve Norveg Islah
Programlarindan). **Bir Busch Tarimsal Arastirma Enstitiisii ¢esidi

Su anda Minesota Universitesinin arpa gesitlerine katkida bulunan genetik materyalin
izleri neredeyse 1960 sonrasi Kuzey Dakota ve Brandon (Manitoba) 1slah merkezlerinden
saglanan materyallere gitmektedir. Bu materyal sirastyla 1974'te Manker ve 1978'de Morex'in
gelistirilmesi ve tesciline yol agmustir (Sekil 1). Morex ve Mankerda oldugu £ibi (Sekil 1)
kuramsal olarak genetik materyalin 6zellikleri Kuzey Dakota, Brandon ve Norveg materyalinin
izlerini tasimaktadir. Sekil 1'de gorildigi gibi Morex x Manker'de melezi Robust'un
gelistirilmesine yol agmistir. Ayn1 melez kombinasyonunda Morex'in tam kardeslerinden (full
sister) birisi olan M28'in (Morex'in farkli bir F, bitkisinden ortaya c¢ikmistir) Manker
melezlemesiyle de M72-146 elde edilmistir. Robust'un M72-146 ile melezlenmesi ve bu
melezden saglanan bir dolin tekrar Robust'la melezlenmesiyle de Excel gelistirilmistir.
Stander (Excel'in bir dolidiir ve 1993'te tescil edilmistir) Robust'a olduk¢a benzerlik gosterir
¢linkii bunun atalarinin biiyiik bir kism1 Morex x Manker melezinden gelmektedir.

Cesit Performansi ve Genetik ilerlemenin Kanitlari

Bu arpa programlarinda iki tiirlii genetik ilerleme belgelenmistir. Bunlardan birincisi
Minnesota cesitlerine iireticiler ve malt bira endiistrisinin kayda deger olumlu tepkileridir.
Morex, Robust ve Stander sirasiyla 1981'den 1996'ya kadar ABD'de arpa ekilisinde ilk siray1
almislardir (Amerika Maltlik Arpa Inc.Gleanings, Milkvvaukee, WI). Morex ise 1980'den beri
endiistride alti-sirali maltlik ¢esit kalite standardi olarak kullanilmaktadir.

Minnesota ¢esitlerine (Morex, Robust, Excel, Stander) iligkin daha belirleyici ikinci
kanit ise Larker ve birbirilerin 6 0Ozellik yoniinden karsilagtirildigt bir c¢oklu-bdlgesel
denemeden saglanmistir. Dane verimi, yatmaya dayaniklilik, malt 6ziitii ve alfa amilaz orani
1slah programlarinin birincil hedefleridir buna karsin protein ve bitki boyu daha diisiik
oncelige sahiptir. Islah yontemi ve bir Minesota maltlik ¢esidinde istenen bir ¢cok &zellikler
arasinda seleksiyon dncelikleri de zamanla degismistir.
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Bununla birlikte maltlik kalite 6zelliklerine genellikle yiiksek oncelik verildi ki bu da
Tek tohum indirgeme yonteminin kullanimi (Single-seed descent) degistirilmis pedigri
grograminda gergeklestirilmistir. Bir Kuzey Dakota ¢esidi olan Larker 1964'ten 1979'a ii¢
eyalette (Minnesota, Kuzey ve Giiney Dakota) en yaygin g¢esittir. 1978'den 1993'e 16 yillik
zaman diliminde dort Minnesota ¢esidi tescil ettirilmistir (Sekil 1). Stander ¢esidi 1993'te
tescil ettirilmis, 1989'da kadarki bolgesel denemelere giremediginden ¢ogu karsilastirilmalara
dahil edilememistir. Agronomik ve kalite verileri 1986-1992 yillar1 arasinda toplandi ve yerel
adaptasyondan ¢ok bdlgesel adaptasyonun bir ol¢iisiidiir, ¢linkii denemeler lowa, Manitoba,
Michigen, Minnesota, Kuzey ve Gliney Dakota ve Wisconsin'de kurulmustu. Malt kalitesi
cogunlukla tiim tekerriirlerin birlestirilmesinden (bulk) olusan bir dane 6rneginde (bir deneme
yeri i¢in) ve 31 se¢ilmis yerden gelen orneklerde yapilmistir. Kalite degerlendirmeleri Tahil
Arastirma Birimi (Madison, WI)'nde ASBC (Kaeen, 1976)'nin 6ngdrdiigii sekilde yapilmistir.
Yatmaya dayamiklilik verileri 1989'dan 1992 yilina ve sadece Onemli yatma go6zlenen
denemelerden alinmistir. Bu dort ¢esit, (Morex, Robust, Excel ve Stander) bu alti 6zellik
yoniinden kendi aralarinda ve eski cesit Larker'le karsilastirildiginda Onemli gelisme
gosterdiler (Sekil 2 ve 3). 1978'de, daha sonra yerini aldig: eski ¢esit Larkerle karsilastiginda
% 2,2'lik malt 6ziitii ve % 25'lik alfa amilaz artistyla Morex ¢esidi endiistri dlgeginde bir atilim
gosterdi (Sekil 3). Robust % 10 daha fazla dane verimi ve % 37 daha az yatma &zelligiyle
Morex'i gegmistir (Sekil 2). 1990'da tescil ettirilen Excel ise ¢ok iyi bir katki yaptmis ¢iinkii
onun dane verimi Morex ve Robust" sirasiyla % 17 ve % 6 oraninda fazlaydi. Ayrica malt
Oziitli ve alfa amilaz oran1 yoniinden Robust't ge¢cmis ve protein orani da daha diisiik oldugu
goriilmiistiir (Sekil 2 ve 3). Pedigri yakinlig1 esas alindiginda ise bir kritik durum ortaya ¢ikt1
ki Excel'in genetik kaynaklar1 Robust'n ki ile ¢ok benzerlik gosteriyordu (Sekil 1). En yeni
cesit olan Stander'in yatma dayanikligi eski cesitlerle karsilastirildiginda olduk¢a 6nemli bir
atitlim yapmustir (Sekil 2). Stander; dane verimi, bitki boyu, malt ekstrakti, alfa amilaz ve dane
proteini yoniiyle Excel'e ¢ok benzemektedir. Stander ve Excel malt ekstraktt ve dane verimi
yoniinden diger alt1 sirali gesitleri 1989-1995 yillar1 arasindaki bdlgesel verim denemelerinde
gecmislerdir (USDA, Mississippi Vadisi Bolgesel Arpa Denemeleri Raporlari).
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Sekil 3. Bolge verim denemelerde yeni gesitler ve standart gesit'in (Larker) malt dziitii, alfa amilaz ve danede
protein orani

Morex ve Robust'taki genetik ilerlemeyi ve onlarin atalarindaki genetik gesitliligin
derecesi gozden gegirildiginde, bir sonucu variriz ki bu durum genel olarak 1slah
programlannda olusanlarin benzeridir yani pedigri bilgisine dayal1 belirli orandaki bir genetik
cesitlilik kaydedeger bir genetik ilerlemeye izin verir. Bununla birlikte Excel ve Stander'deki
dane verimi, malt Oziitli, alfa amilaz ve danedeki protein yoniinden saglanan genetik ilerleme
kolayca agiklanacak gibi degildir. Excel, Robust X M77-825 nolu hattin bir dolidiir ki bu hat
(M77-825) hem Robust'un dolii ve hem de Excel'in olusumunda Robust'la birlikte atalardan
birisidir (Sekil 1). Yapilan bir ¢cok varsayimlarda, Robust'la MN77-825 nolu hattin (Excel'in
atalar1) atalar katsayis1 0,87 olarak hesaplanmistir. Bundan dolay1 Excel'de saglanan genetik
ilerlemeye yol acan genetik gesitliligi agiklamak ¢ok zordur. Stander'de bdylesi 6zel bir
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duruma sahiptir ¢iinkii onun yatmaya dayanimi biitlin atalardan ve hatta Bumper'dan bile daha
yiiksektir (Sekil 1).

TARTISMA
Aktarilan Genetik Cesitliligin Ac¢iklanmasi

Farkl1 sayidaki melezleme ve seleksiyon dongiisii bir ¢ok bitki tiiriinde gelistirilmis ve
gelistirilmemis gen havuzlar arasinda 6nemli genetik farklilagmalar meydana getirmistir. Bu
farklilagma arzulanan gen frekanslarinda olusan bir farklilik ki onemli derecede yabani
melezlemelerden ¢esit gelistirmeyi engellemektedir. Yabani melezlemelerde, tipik bir 1slah
caligmasinda etkili bir bi¢imde secilecek ¢ok fazla 6zellik ve bunlara karsilik gelen agilan
(segregating) genler vardir. Dahasi, 1slah¢ilarin denemelerde Ogrendikleri sey yabani
melezlemelerin 1slah populasyonlarmin performansint diisiirdligiinii, bu yabani ¢esitliligin
sadece ve c¢ok az oranda kantitatif ozelliklerde gelistirilmis cesitlere hedeflenen katkiyi
yaptigin1 saptamaktadir. Emin olmak icin, tek-genli o6zelliklerin elit genetik materyalde
aktarilmas1 hayli rutin bir sekilde yapilmaktadir. Basarilamayan sey ©nemli kantitatif
karakterler i¢in yararli genetik cesitliliktir.

Elit gen havuzlarinda genetik ¢esitlilikle ilgili bu sorunun acilligi bir ¢ok unsura
baglidir. Bunlar arasinda (i) elit gen havuzlarindaki mevcut genetik ¢esitliligin durumu, (ii)
gelistirilmemis gen havuzlarindan aktarilacak cesitlilik c¢abalarindaki basart derecesi, (iii)
iizerinde calisilan gen havuzunda yararli genetik varyasyonun yaratilip yaratilamayacagi
olduk¢a Onemlidir. Bu ongoriiler olduk¢a 6nemlidir ki ¢ok az bir se¢gme sansi vardir fakat
genetik varyasyonun aragtirtlmasi ve igletilmesi i¢in daha fazla bu ise dahil olunmalidir.

Genetik Cesitlilik

Gen haritalanmasi ve elit gen havuzlarindaki daralan gesitlilige duyulan ilgi ve bu
konudaki beklentiler hayli genis bir kavram olan genetik ¢esitlilik konusunda bir incelemeye
yol agmal1 ki seleksiyonda kullanilan yararli genetik varyasyonun orijinal ana babalarda ve
kusaklar boyunca onlarin déllerinde siirdiigiinii ortaya koymalidir. Bunun karsiti kuram ise,
genomun hareketli (dynamic) oldugu ve yeni fenotipik ve genotipik varyasyonun her bir
kusakta ortaya g¢ikacagi seklindedir. Yeni varyasyonun iki asil kaynagi dikkat ¢ekmeyi hak
etmektedir. Varyasyonun bir kaynagi genetik degisikliktir ki bu allellerin degistirilmis
etkilerinin olugsmasina yol agar yani De Novo kaynakli varyasyondur. Varyasyonun ikinci ve
tamamlayict kaynagi etkilesimlerden veya ortiicii gen etkilerden ileri gelebilir ki bu etki
kantitatif kuramin onerdiginden daha biiytiktiir (Moremo, 1994) ve orijinal genetik ¢esitlilik
kadar De Novo ¢esitliligi de igerir. Diigiince sudur ki bireysel alleller gen etkilesimleri yoluyla
yeni bir genetik ¢evreye yerlestiklerinde bunlar fenotip iizerine bir azaltict veya yiikseltici etki
yapabilirler (Doubley ve ark., 1995; Lark ve ark., 1995).

Uzun siireli aragtirmalardan elde edilen ve bir populasyonda var olan mevcut
varyasyonun orijinal anaglar arasinda genetik farkliliklar olusmasinda sinirlayici bir etkiye
sahip olmadigi seklindeki Onemli bir neden diisiinmeye degerdir. Genetik varyasyon
konusundaki seleksiyon arastirmalari oldukca degisik organizmalarda gerceklestirildi. Ornegin
tribolum (Enfield, 1980; Enfield ve Braskerud, 1989) ve misir (Dudley ve Lambert, 1992).
Devamli ve belli bir yondeki seleksiyonda hedeflenen o6zelliklerden sorumlu lokuslarda
sonunda bir duraganliga varilacagi seklinde beklentiler vardir. Bu ¢alismalarin hic birisi boyle
bir durumu gostermemistir. Tribolium'un pupa agirligr 130 kusaktan fazla seleksiyona olumlu
tepki vermistir. Yirmisekizinci kusakta rasgele secilen bir sahitie karsilastirildiginda, segilen
populasyonlar arastirmanin kalan 102 kusagi boyunca se¢ime olumlu tepki verdi (Trifield,
1980). Pupa agirliginin arttigini belirten se¢im arastirmasinin 6zel 18 kusagi sonuglan gosterdi
ki segimde gozlenen olumlu tepki muhtemelen mutasyondan saglanan genetik gesitlilikten
kaynaklanmaktadir (Trifield ve Braskerud, 1989). Ozellikle Illinois iiniversitesinin misirda
degistirilmis yag ve protein igerigi iizerine yiiriittiigli uzun siireli seleksiyon ¢aligmasi ilgingtir
(Dudley ve Lambert, 1992). Bu hatlar 90'dan fazla kusakta segildiler ve cesitlilik hala
mevcuttu dahasi seleksiyonda basariyla ileriye gitmek miimkiindii. Uygulamali misir 1slah1
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aragtirmalarinda, bir ¢ok tekrarlamali (recurrent) se¢cim dongiisiinden sonra genetik varyansin
yiiksek seviyelerde siirmekte olusu (Hallauer, 1981) bir ¢cok soruyu giindeme getirdi ki mevcut
teori gozlenen bu gelismeyi iyi bir sekilde nasil agiklayacaktir.

Misirdaki molekiiler genetik ¢alismalar, uzun siireli seleksiyon arastirmalari sonucu
seleksiyonla ortaya konulan en azindan bazi varyasyonun baslangictaki Burr White asil
populasyonun da olmadigini gostermektedir. Illinois'in yiiksek protein, ters yiiksek protein,
ters diisiik protein ve diisiik proteinli hatlar1 olduk¢a farkli sayida ribozomal RNA genlerine
sahiptir (Phillips, 1978). Ters yiiksek protein (TYP) hatlarindaki gen sayilar1 seleksiyon yillar
stiresince iki katindan daha fazla degismistir. Birka¢ kusak boyunca TYP' li hatlarda protein
seviyesinde ani bir diisiis olustu ki bu seleksiyon potansiyelinde bir degisiklige yol agan tek bir
genetik olayin olasiligini glindeme getirmektedir.

Genetik Cesitlilik Kaynaklar1 Olarak Rekombinasyon ve Ortiicii Gen Etkisi

Yararli genetik  ¢esitliligin  potansiyel kaynaklar1  gdzoniine alindiginda,
rekombinasyonla birlikte epistasinin potansiyelini ihmal etmek gercekei olmayacaktir. Mather,
bagli genlerin rekombinasyonun ortaya ¢ikarmakta oldugu potansiyel g¢esitlilik diisiincesini
tartismustir (Allard, 1960; s: 191-195). Rekombinasyonlarin ortaya c¢ikardigt ve De Novo
varyasyonunun da gelistirdigini de dahil ettigimizde orijinal varyasyonun, epistatik iliskilere
yol acacagini bununda daha 6nce kabul edilenden daha 6nemli oldugu varsayimin ileri
stirliyoruz. Mevcut arastirmalar bu diislinceyi desteklemektedir ki diger allellere
karsilagtiginda bir alildin etkileri kendi genetik kapasitesine bagl olarak degismektedir ve bu
da tamamuyla yeni veya gelismis bir fenotiple sonuglanabilmektedir. Ornegin Doebley ve ark.
(1995) musir ve bir yabani akrabasi *[Zea mays subsp. mexicarva (Schnader) iltis] arasinda
bitki ve kogan yapisindaki farkliliklar1 kontrol eden iki kantitatif 6zellik lokusunu (QTL)
incelenmistir. Bu iki QTL birlikte bir ¢eside yerlestirildiginde, devamli olarak bitki ve kogan
tipini degistirmislerdir. QTL'in bir pargasi soya fasulyesinde ¢alisildiginda, Lark ve ark. (1995)
QTL'"er arasindaki etkilesimin ¢ok sik ve genis bir etkiyi kontrol ettigi sonucuna varmiglardir.
Onlarn arastirmalarinda, bir lokusdaki allellin ¢ok az veya hi¢ boy varyasyonu lizerine etkili
olmadig1 halde diger lokuslarla etkilesim sonucu bitki boyuna oldukca genis bir etkide
bulunmustur.

Gieger (1998) uzun siireli seleksiyonun es-uyumlu gen diizenlenmelerinin birikimini
sagladigim1 ve bunlarin birbirini takip eden birkag kusakta saptirilabilecegi sonucuna
ulagmustir. Bu 6rneklerden su teze ulagilabilir ki, kaydadeger fenotipik farkliliklar: agiklamaya
yeterli varyasyon birkag 1slah dongiisiinde olusabilir.

De Novo Kaynakh Varyasyon

Allellik varyasyonun oldukg¢a sik bir bicimde bir De Novo olay1 olarak.olustugu
seklindeki diisiince bir cok gdzleme dayali olarak siiregelmistir. 30 yildan daha fazla bir siire
once, Spraque ve ark. (1960) ve Russell ve ark. (1963) misir doubled haploid hatlarinin belli
bir zaman sonra agronomik 6zelliklerinde 6nemli varyasyonu biriktirdiklerini not etmislerdir.
Bu hatlar her lokus icin homozigot olmalilardi ve c¢ok ender mutasyon bekleniyordu
varyasyonu olusturmak i¢in gdzlenen varyasyonu, genel olarak acgiklanan mutasyon oranlartyla
karsilastirildiklarinda bu oranin mutasyonla olusamayacagini tartismiglardir. Anter yoluyla elde
edilen doubled haploidleri sahit gesitle karsilastirildiginda DNA igerigindeki (% 4-28) artis
bagka bir beklenmeyen degisikligi temsil eder ki bu durum anaglar esas alindifinda hig
beklenmezdi (Reed ve Vernsman, 1989).

Mendel genetiginin ilk giinlerinden beri, bir homozigot genotipten yeni alleller
gelistirmek i¢in bir ¢ok yontemin var oldugu biliniyordu. Molekiiler genetigin kesfedilmesiyle
birlikte, genetik¢iler sayis1 giin gectikce artan genlerin 6zelliklerini ortaya c¢ikarma yollarini
degistiren yontemleri agiklamaya basladilar. Bu mutasyon ve mutasyon benzeri olaylar sunlari
icermektedir; tek allel degisiklikleri, tiir i¢i rekombinasyon, dengesiz parca degisimi, element
yer degistirmeleri, tiir i¢i rekombinasyon, dengesiz parga degisimi, DNA methilenmesi,
paramutasyon ve gen ¢ogaltimlaridir.
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Transkripsiyon faktoriindeki varyasyon, transkripsiyon baglama ve bitis yerleri,
intronlarin birlesmesi, gec¢is kontrolleri, gecis sonrasi degisikler ve bir ¢ok degisiklikler
genlerin aktivitelerini ortaya ¢ikarmasini engelleyebilir ve degistirebilir. Bu olaylar; tek-parca
eklenmesi, yeni parca yerlesmesi, dldiiriicii, katlanmal etkiler ve diger genetik ve epigenetik
degisimlerin sonucu ortaya ¢ikar. Pardue (1991) normal olarak genin dzellikleri ortaya ¢ikarisi
bir hata durumunu degil fakat oldukga iyi dengelenmis bir dizi kontroliin sonucu oldugunu not
etmistir. Boylece bir ¢ok genetik ve ¢evre faktdrii bu dengeyi bozabilir bu da dogrudan veya
dolay1 olarak daha sonra acgiklanacag gibi genin kendisi ve islevinde degisiklere yol agar.

Tiir i¢i Rekombinasyon

Heteroallellik bir kombinasyonun tiir i¢i rekombinasyonda olusmasi onemli derecede
farkli fenotipik etkiye sahip yeni bir allele neden olabilir. Nelson (1962) polen analiziyle
misirda mumsuluk (wx) lokusundaki tiir i¢i rekombinasyonu acgikca belgelemistir. Polen
analizi ayrica misirda amiloz uzaticist (ae) ve alkol dehidrogenez (adhl) lokuslarindaki tiir i¢i
rekombinasyonlarin analizinde de kullanilmigtir (Moore ve Creech, 1972; Freeling, 1976). Bir
gen simrlamalari icinde rekombinasyon sikligi, genler arasindan yiiksek olabilir. Ornegin
Dooner (1986) misirda bronz (bzl) lokusunun 1 cM'inin 14 ile 43 kb DNA'ya karsilik geldigini
gosterdi yine Brown ve Sundareson (1991) bunun renksiz aleuron (al) lokusunda 12 ile 25 kb
karsilik geldigini bildirmis, halbuki 1 cM yaklasik 1460 kb'a karsilik geliyor tiim genom
boyunca (Civardi ve ark., 1994). O halde, daha 6nce tiir i¢ci kombinasyon siklik tahminleri esas
almdiginda tiir ici rekombinasyonla olusan yeni allellik yap: tahmin edilenlerden daha sik
olmast gereklidir. Arpa i¢cin 1 ¢cM tiim genom boyunca yaklasik 4000 kb'tir (Kilian ve ark.,
1995).

Dengesiz Parca Degisimi

Birgok fenotip sirali veya yakin sirali diziler halindeki ¢ok fazla homolog genlerin
olusturdugu lokuslar tarafindan agik¢a ¢ergevelendirilmistir. Bdyle bir gen toplulugun bireyleri
arasindaki dengesiz yerlesme bir de parca degisimiyle takip edilirse fenotipi etkileyebilecek
artan veya azalan genomik karmasiklig1 olusturabilir. Muhtemelen misirdaki R lokusu boylesi
bir kombinasyondan dolayr kararsizlik gosterir (Robbins ve ark., 1991). Misirda Rpl
kompleksindeki rekombinasyonlart dort yeni 6zelligi ortaya ¢ikard: ki anaclar hassas olmasina
karsin bunlar pas irklarina dayaniklilig: sagladilar (Richter ve ark., 1995).

Birlesik lokuslar ve g¢oklugen ailelerine ek olarak, bitki tiirlerinin genomlar1 hayli
yiiksek oranda tekrarlanan DNA'ya sahiptirler. Rimpau ve ark. (1980), arpa DNA'sinin %
70'inin tekrarlandig1 gostermistir. Diisiik yogunluklu ve ender diziler bu tekrarlanan dizinlerin
arasmna dagilmistir. Misir'da ender kopya genlerinden biri olan adhl'in bir ¢ok farklh
tekrarlanan dizin ailesi tarafindan g¢ercevelendigi gosterilmistir (Springer ve ark., 1994).
Boylece, dengesiz yerlesme ve parca degisimi firsatlarinin oldukca yiiksek oldugu
goriinmektedir. Gergekte, tek dizin tekrarlanndaki gesitlilik dylesine fazla ki, soya fasulyesi
gibi diger polimorfik isaretleycilerin ¢ok nadir oldugu tiirlerde molekiiler genetik isaretleyici
olarak kullanilabilirler (Akkaya ve ark., 1992). Bu polimorfizm muhtemelen DNA
polimerizasyonu sirasindaki dagilmalar veya dengesiz par¢a degisiminin sonucu oldugu
distiniilmektedir (Burr, 1994).

Cogu yiiksek bitkilerin genomlarinin yalnizca kii¢iik bir oran1 muhtemelen % 1-10'un
DNA'larmin ender veya diisiik yogunluklu kopya dizinlerini temsil etmektedirler. Daginik
oldugu kadar sirali diziler istisna olmaktan ¢ok hayli yiiksek homolog dizinlerin kuraldir.
Boylece, dengesiz parga degisimi beklenen bir olay olarak goriinecektir. Bu nokta da,
tekrarlanan DNA'larin cogunun islevi bilinmemektedir ve genellikle tiire 6zgiidiir.

Bu tekrarlanan dizinler fenotipin belirlenmesinde rol oynayabilir, ¢linkii bunlar evrim
stiresinde siiregeldiler ve muhtemelen 6nemli islere sahiptir.
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Yerdegistirebilen Elementler

Yerdegistirebilen  element islevi sonucu yeni ailelerin olugumu iyice
belgelendirilmistir. Mendel tarafindan ¢aligilan burusuk bezelye mutandan bile o lokustaki bir
yerdegistirebilen elementin sonucudur (Bhattacharya ve ark., 1993). Yeni bir allel, bir
elementin oraya yerlesmesi sonucu olusabilir. Buna ek olarak, bu yerlesmenin her iki tarafinda
birka¢ baz uzunlugunda bir kisa tekrar olugur. Ayak izi (foot print) olarak adlandirilan bu
tekrar elementlerin oradan ayriligina baglh olarak kalici olabilir. Bu noktada, yer degistirebilen
elementlerin varyasyonun sabit bir kaynagi oldugunu tartismak zordur. Bu elementlerin
genomdaki sayisi garpici bir sekilde fazladir (Walbot, 1992), Peterson (1993) dnemli misir
1slah1 programlarinda aktif elementlerin olustugunu géstermistir.

Yenilenen yerdegistirebilen elementler bitki genomlarinda da hayli yiiksek oranlarda
kopya sayilarina sahiptirler. Onlar RNA gecislerinde gogalirlar ve dnemli genlerin igerisine
dahil olurlar. BARE-1 (Arpa yenilenebilir element-1) arpada tanimlanan (Mannien ve
Schulman, 1993) ilk yenilenebilir elementti ve arpa ¢esitlerinde yaklasik 5000'lik kopyayla
bulunmaktadir.

DNA Methillenmesi

DNA methillenmesi (methil kdkleriyle birlesmesi) genlerin 6zelliklerini ¢ikarmasiyla
olumlu sekilde iligkilendirilmektedir (gbzden ge¢irme: Holliday, 1987; Ceder, 1988).
Bitkilerde, sitozinlerin % 20-30'u metillenlenebilir (Gruenbavvun ve ark., 1981) fakat daha
yiiksek oranda (% 80) sitozin metiUenmesi bazi niikleotid kombinasyonlarinda olugur
(Ornegin CpG diniikleotidleri). Sitozin methillenmesinin dogrudan genin &zelliklerini
gostermesini etkileyip etkilemedigini veya genin olup olmadigini yansittigini bilemiyoruz.
Bununla birlikte, methillenme ile gen 6zelliklerinin belirmesi arasindaki durum gitgide destek
bulmaktadir (Olhoft ve Phillips, 1995). Methillenme deseni kendine déllenme ve melezleme
durumunda degisiklige ugrayabilir (Chandler ve Walbot, 1986). Doku kiiltiiri de yaygin
bi¢cimde rejenere edilen bitkilerden elde edilen hatlar arasinda methillenme varyasyonuyla
sonuglanabilir (Phillips ve ark., 1994). Sitozin methillenmesindeki degisiklikler genlerin
aktiflenmesi veya sessizlesmesi ile sik sik iliskelendirilir (Klaas ve Amasino, 1989). Son
yapilan c¢aligmalara gore; transgenik bitkilere aktarilan genlerin islevleri de methilenmeyle
dogrusal iligki halindedir (Matzke ve ark., 1993; Prais ve Meyer, 1992).

Epigenetik degisikliklere ek olarak sitozin methillenmesi baz degisikliklerine de yol
acabilir. Selker (1990) filemant mantarlarinda tekrarlanmis bir DNA parcacigin hayli sitozin
methillenmesi olabildigini gosterdi. Bazi methiller sitozinlerin ardindan deaminlesip ve
boylece bir timin olugturmaktadirlar. Bir timin-guanin yanlis eslemesi yaratilmaktadir. Eger
diizelme olmazsa, replikasyon bir mutasyon olusturacaktir (yeni allel). Eger diizelme olursa, ya
sitozin methillenmesi olmaksizin timin bir sitozin diizeltmesi olan C-G baziyla eslesir veya T-G
eslesmesinin guanin'i yeniden eslesir ki bir T-A baz c¢ifti olusur (mutasyon). DNA
methillenmesi yeni allellerin zengin bir kaynagi olabilir (Jarai ve Marzluf, 1991). Mutasyon
olusturan alanlar bazen sitozin metillemesinin yeri olarak gosterilmektedir (Coulondre ve ark.,
1978).

Paramutasyon

Bir heterozigottaki allellerin etkilesimleri yoluyla yeni bir varyasyon olusturma
yontemine denir. Brink (1973) 40 yil 6nce musir bitkisinde hem dane hem de bitki rengini
kontrol eden R lokusunda bu olay1 kesfetmistir. Coe (1966) paramutasyonu yine hem dane ve
hem de bitki rengini kontrol eden B lokusunda sonradan tanimlamistir. Kesin alleller
(paramutagenik alleller) diger allellerin (paramutasyona ugrayan alleller) bir heterozigot
lokusta belirmelerini  degistirme kapasitesine sahiptirler. Mutasyona ugrayan allelin
(paramutasyona uygun allel) degisen durumu kalitsaldir ve trankripsiyonda bir kalitsal
degisimi temsil eder (Chandler, 1995).

28



Taner AKAR

Gen Cogaltilmasi

Bazi 6zel DNA dizinlerinin gelisimleri takip edildiginde, genomun ne kadar esnek
oldugu acgikca goriilmektedir. Bu esneklik hayvanlardaki gelisim siirecinde ribozomal RNA
cogaltimlarinda goriilebildigi gibi (Miller Ve Beatty, 1969), bazi aneploid durumlarda
beklenmeyen diizeyde ribozomal RNA genlerinde de goriilebilir (Tartof, 1975).

Seleksiyon baskisi altinda bazi genlerin tekrarlanma frekanslarinda da degismeler
olabilir. Hayvan hiicrelerinde methotrakstat dayanikliligt i¢in yapilan seleksiyon
calismalarinda dihidrofolal reduktaz genlerinde bir 40 katlik artis buna en iyi Ornektir
(Jhonston ve ark., 1983). Boceklerde methotrakstat dayanikliligi i¢in yapilan seleksiyon
(Shotkoski ve Fallon, 1993) tetraphoid hiicreler ve bir fazla kromozomla sonug¢land: ki bunun
% 50'si dehidrofolal reduktaz genleriydi. Misir doku kiiltiirlerinde methotrakstat dayaniklilig:
icin seleksiyon yine tetraploid kiiltiirlerle sonuglandi (Tuberosa ve Philips, 1986). Yonca
kiiltiirlerinde fosfinotrisin dayanikliligi glutamin sentaz genlerinde sekiz kat artigla sonugland1
(Donn ve ark., 1984).

Boylece genomun belli gelisme ve ¢evre kosullar: altinda degisikliklere ugrayabilirle
kapasitesine sahip oldugu goriinmektedir. McClintock (1984) bir ¢ok stress kosullar1 altinda
bitki genomun kendisini degistirebildigini Nobel ddiilii konugmasinda tartigmistir.

SONUCLAR

Bir dar genetik tabana ragmen arpa 6rnegindeki arzulanan genetik varyasyon seviyesi
su sorularin sorulmasina yol agmaktadir. Uzun siireli seleksiyon ¢alismalarinda mevcut olan
stirekli ¢esitliligin kaynagi ve dar bir genetik havuza sahip oldugu goriilen arpa 1slahinda
olumlu seleksiyonla sonuglanan genetik cesitlilik gergekte orijinal anaglara mu atfedilmeli ?
veya kusaklar boyunca iiretilen varyasyonun 6nemli bir oran1 De Novo kaynakli siirece mi ?
Son yillarda oldukca genis bir organizmalarda yiiriitiilen arastirmalar gdstermektedir ki genom
daha Once kabul edildiginden daha esnek ve seleksiyona daha fazla cevap verecek
kapasitededir. Bu esneklik kismen burada kisaca anlatilan mekanizmalardan sonuglanir ki
bunlar ya baz degisiklikleri ve epigenetik degisikliklerin veya ortiicii gen etkisiyle birlikte
yapisal degisikliklerin yani fenotip iizerine biiyiik oranda etkili karsilikli etkilesimler yoluyla
yeni alleller yaratabilirler. Biz ilgilenilen herhangi bir 6zelligin fenotipik sinirlarini
genigletmekte Ortiicii gen etkisiyle yaygin olarak kabul edildiginden daha fazla Onemli
oldugunu 6ngoriiyoruz.

Eger De Novo kaynakli alleller varyasyonun énemli bir kaynag: iseler ve artan ortiicii
gen etkisiyle mevcut teorinin beklentisinden 6te 6zelliklerin fenotipik sinirlarini genisletirse;
dar genetik havuzlardan devamli genetik kazancin, uzun siireli seleksiyonlardan biiyiiyen
gelisme ve doubled haploidler icerisinde de varyasyonun olacagi tahmin edilebilir. Bu
durumda, genetik ilerleme orijinal varyasyondan oldugu kadar belli oranda De Novo kdkenli
yeni gen kombinasyonlart arasinda yiikselen oOrtiicii gen etkisinden de gelmektedir. Anag
genotipler, gozlenen degisikliklerin genislemesinde ve cesitlenmesinde 6nemli bir etkiye sahip
olabilirler. Bitki 1slahiyla ve teorik modellerle ilgili daha ¢ok varyasyon calismasi yani
mutasyon ve Ortiicli gen etkisi gerekli goriinmektedir.

Bu yayin, Rasmusson ve Phillips (1997) tarafindan Cropcience dergisinde (Vol: 37,
No: 2) yaymlanan makalesinden ¢evrilmistir.
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