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MAKALE BIiLGIiSi 0z

Derleme Insanlar ve yabani hayvan popiilasyonlar1 arasindaki etkilesimler cesitli
evcillestirme siireclerine yol agmustir. Bu etkilesimler, insanlarla ayni

Calisma yiiksek lisans semineri ¢evreye uyum saglama yetenegi yiiksek olan yabani hayvan tiirlerinde

olarak sunulmustur. . . R DA . .
evrim mekanizmalarinin isleyisini degistirmistir. Bu evcillestirme
Gelis: 13.11.2023 stiregleri, yabani hayvan tiirlerinde morfolojik, davramssal ve iiretim
Kabul: 28.12.2023 ozellikleri odakli baz1 genotipik ve fenotipik degisikliklere neden olarak
giiniimiizde ¢iftlik hayvani wklarinin olusumunu saglamistir. Bu
Anahtar Kelimeler stirecler boyunca genom tizerinde seleksiyona maruz kalmig bolgelerin
) . tespit edilmesi, ilgili ozelliklerle iligkili genlerin tanimlanmasinda
Evcillestirme

faydali olabilmektedir. Son yillarda molekiiler genetik teknikler ve
biyoinformatik alanindaki geligsmeler, bu siireglerin ¢iftlik hayvanlari
genomunda neden oldugu kalitsal genetik degisikliklerin biraktigi
seleksiyon izlerini tespit edebilme imkani saglamistir. Sunulan bu
derlemede, c¢iftlik hayvanlarinda seleksiyon izleri ve seleksiyon
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Giris

Insan ile yabani hayvan populasyonlar: arasinda ortak cevrenin olusmas: tiirler
arasindaki etkilesimin artmasiyla sonuglanmigtir (Larson ve Fuller, 2014). Bu etkilesimler
sonucunda insanlar, yabani hayvan tiirleri iizerindeki evrim mekanizmalarinin isleyisini
degistirmis ve farkli evcillestirme siireglerinin ortaya ¢ikmasina katki saglamistir (Yamamoto
ve ark., 2013). Bu siiregler, kismen kontrol edilebilir dogal seleksiyon, kontrol edilebilir yapay
seleksiyon, bilingli veya bilingsiz akrabali yetistirme, insan yonetimindeki siiriilerin dogal
ortamlar1 disina ¢ikarilmasiyla olusan sansa bagli genetik siiriiklenme ve adaptasyon olarak
siiflandirilabilmektedir (Mignon-Grasteau ve ark., 2005; Zeder, 2012; Saravanan ve ark.,
2020). Bu siiregler ozellikle insanlar ile bir arada yasayabilen yabani hayvan tiirlerinde
fenotipik, genotipik ve davranis 6zelliklerinin degisimine katki saglayarak giiniimiiz c¢iftlik
hayvani irklariin olusumuna yol agmigtir (Diamond, 2002; Lye ve Purugganan, 2019; Frantz
ve ark., 2020).

Bu evrimsel siirecler yalnizca canlilarda sansa bagli meydana gelen mutasyonlarin
olusturdugu kalitsal genetik farkliliklarin varhiginda etkili olabilmektedir (Whitehead ve
Crawford, 2006). Bu mutasyonlardan faydali mutasyonlar canlilarin adaptasyon yetenegini
artirirken zararli mutasyonlar olumsuz etkilere sahip olabilmektedir (Denamur ve Matic, 2006;
Kosiol ve Anisimova, 2019). Ortaya ¢iktiklar1 canlilarin adaptasyon yetenegi tizerinde herhangi
bir etkisi olmadig1 varsayilan mutasyonlar ise tarafsiz mutasyonlar olarak adlandiriimaktadir.
Ancak son yillarda bazi ¢aligsmalar, tarafsiz olarak kabul edilen es anlamli mutasyonlarin da
adaptasyon tizerine etkili olabilecegini bildirmektedir (Parmley ve Hurst, 2007; Kristofich ve
ark., 2018; Lebeuf-Taylor ve ark., 2019).

Faydali mutasyonlar populasyonlarda bir sonraki generasyona aktarilma sansini
yakaladiklar1 igin populasyon igerisinde hizla sabitlenme egilimindedir (Cui ve Yuan, 2018).
Bu mutasyonlar populasyonda sabitlenme siireci boyunca genom iizerindeki baglantili tarafsiz
mutasyonlar1 da beraberinde siiriiklemektedir. Otostop etkisi olarak adlandirilan bu durum,
faydali mutasyonun segcici stiriikleme ile populasyonlarda sabitlenmesine ve etrafindaki genetik
varyasyonunun azalmasina neden olmaktadir. Azalan bu genetik varyasyon ve secici
stiriklemenin etkisi ile genom tizerinde seleksiyon izi olarak tanimlanan genomik ayak izleri
meydana gelmektedir (Kaplan ve ark., 1989; Stephan, 2019). Populasyondan ayiklanma
egiliminde olan olumsuz etkilere sahip zararli mutasyonlar ile herhangi bir etkiye sahip
olmayan tarafsiz mutasyonlar faydali mutasyonlardaki sabitlenmenin tersine populasyondan
ayiklandiklarinda bile seleksiyon izlerinin ortaya ¢ikmasina neden olmaktadir (Comeron, 2014;
Marsden ve ark., 2016). Gerek sabitlenme gerekse ayiklanma siireglerinde ortaya ¢ikan bu
genomik izler, molekiiler genetik teknikler ve biyoinformatik alanindaki gelismeler sayesinde
gerek ¢iftlik hayvanlarinin gerekse yabani hayvanlarin evrimsel siireclerinde meydana gelen
dogal ve yapay seleksiyon siireclerinin yonii ve isleyisi hakkinda onemli bilgiler ortaya
konmaktadir (Charlesworth ve Charlesworth, 2018; Gurgul ve ark, 2018; Almeida ve ark.,
2019; Moradian ve ark., 2020).

Bu baglamda giiniimiizde, yapay seleksiyonun gerceklestigi ciftlik hayvanlarinda
tiretim Ozelliklerine, dogal seleksiyonun siireglerinin isledigi yaban hayvanlarinda ise hastalik
direnci ve adaptasyon yeteneklerine iliskin genomik izlerin tanimlanmasi miimkiin hale
gelmistir(Kim ve ark., 2013; Cheruiyot ve ark., 2018). Ancak yogun melezleme gergeklestirilen
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veya go¢ almis populasyonlarda yeni gen havuzunun olusmasi nedeniyle ortaya ¢ikan bolgeler
secici stirlikleme gibi degerlendirilerek seleksiyon izi olarak tanimlanabilmekte ve yaniltici
seleksiyon izlerinin tanimlanmasina neden olabilmektedir (Oleksyk ve ark., 2010). Bu nedenle
dogru ve isabetli seleksiyon izlerinin belirlenebilmesi icin {lizerinde calisilan populasyonun
evrim tarihinin bilinmesine gerek duyulmaktadir.

Sunulan bu derlemede, ¢iftlik hayvanlarinda seleksiyon izleri ve bu izlerin tespit
edilmesinde kullanilan yontemler ve karsilasilan sorunlar detayli olarak ele alinmastir.

Seleksiyon

Seleksiyon, evrimsel biyolojide, belirli genetik varyantlarin bir populasyon i¢inde daha
fazla iireme veya hayatta kalma avantajina sahip oldugu bir siirectir. Bu siire¢, organizmalarin
genetik  Ozelliklerin nesilden nesile aktarilmasina ve populasyon iginde genetik
kompozisyonunun zaman i¢inde degigsmesine neden olmaktadir. Seleksiyon dogal ve yapay
olmak iizere iki farkl sekilde gerceklesebilmektedir.

Dogal seleksiyon
Dogal seleksiyon, bir populasyonda yalnizca bireyler aras1 kalitsal genetik farkliliklarin

varhiginda etkili olabilmektedir (Griffith ve ark., 1999). Bu farkliliklar, gametogenez siirecinde
iireme hiicrelerinde rasgele olusan mutasyonlarin bir sonraki nesile aktarilmasiyla olugsmaktadir
(Mendivil ve Ferrier, 2012; Foulkes ve Real, 2013; Jung ve ark., 2019; Uspenskaya ve ark.,
2019). Yavrulara kalitlanan mutasyonlar bazi durumlarda sadece iki veya ii¢ nesil gibi kisith
bir siire¢ i¢in aktarilabilirken bazi mutasyonlar nesiller boyunca aktarilarak dogal seleksiyona
maruz kalan populasyonlarda sabitlenmektedir. Boylelikle bu mutasyonlar bireyler ile
populasyonlar arasindaki farkliliklarin belirlenmesinde kullanilan belirleyici mutasyonlar
olarak nitelendirilmektedirler (Scally, 2016). Bu tiir mutasyonlar, faydali, tarafsiz ve zararl
mutasyonlar olarak siniflandirilmistir. Bu mutasyonlarin ortaya ¢ikardiklar1 kalitsal
farkliliklarin, dogal seleksiyonun isleyisi ve yonii iizerinde degisikliklere neden oldugu
belirtilmis ve bu degisikliklere gore dogal seleksiyon siireci pozitif, dengeleyici ve arka plan
(negatif) seleksiyonu olarak ii¢ ana baslikta incelenmistir (Bamshad ve Wooding, 2003). Pozitif
seleksiyon siirecinde faydali mutasyonlar bireylerin adaptasyon kabiliyetini artirdigr gibi
populasyonda bu mutasyonlarin frekansi da hizli bir sekilde artmaktadir (Desai ve Fisher,
2007). Dengeleyici seleksiyon populasyondaki gesitliligin korunmasinda 6nemlidir ve genel
olarak heterozigotlarin homozigotlara kiyasla daha yiiksek uyum kabiliyetine sahip oldugu
iistiin baskinlik ve nadir olusan mutasyonlarin korunmasini saglayan negatif frekansa bagh
seleksiyon olmak iizere iki ana baslhk altinda incelenmektedir (Mérot ve ark., 2020). Ustiin
baskinlik durumunda heterozigot bireylerin homozigot bireylerden daha avantajli oldugu
varsayllmakta ve heterozigot avantaji olarak da adlandirilmaktadir (Pruvost ve ark., 2011;
Hedrick, 2015). Dengeleyici seleksiyon modellerinde bir mutasyonun faydali veya zararli
olmas1 cevresel sartlara gore degismektedir. Arka plan seleksiyonu siirecinde zararl
mutasyonlar meydana geldikleri canlilarin yasama giicii ve adaptasyon kabiliyeti iizerinde
olumsuz etkilere neden olduklari i¢in populasyondan ayiklanma egilimindedir. Genom
lizerinde zararli mutasyonlarin devre dig1 birakildig1 bolgede genetik varyasyon azalmakta ve
bu durum genomik ayak izlerinin olusmasina katki saglamaktadir (Cutter ve Payseur, 2013).
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Yapay seleksiyon

Evcillestirme stirecleriyle hayvanlarin yasadigi ¢evresel kosullarin insanlar tarafindan
kontrol edilmesi, dogal seleksiyonun baskisini azaltmis ve yapay seleksiyon siirecinin
hizlanmasini saglamistir. Avcer toplayici hayattan yerlesik hayata gegilmesi ve hayvanlarin artik
barinaklarda yetistiricilige alinmasi ile dogal seleksiyonun baskisi kismen ortadan kalkmistir
(Mignon-Grasteau ve ark., 2005). Erken evcillestirme doneminde meydana gelen bu yapay
seleksiyon siireci “bilingsiz seleksiyon” olarak da adlandirilmaktadir. Bilingsiz seleksiyon
stireci, hayvanlarin ger¢ek yabani ortamlarindan izole edilerek insanlarin olusturdugu yapay
ortamda yetistirilmeleri nedeniyle daha 6nce yasama giicli ve adaptasyon gibi 6zelliklerden
sorumlu, uyum kabiliyetini artiran sayisiz gen bdlgesinin 6nemini yitirmesine neden olmustur.
Ancak bu siire¢ insanoglu tarafindan istenerek bilingli olarak ger¢ceklesmemis ve tamamen
kendiliginden meydana gelmistir (Zohary ve ark., 1998). Ilk olarak siiriiye uyum ve
evciltilebilme gibi 6zellikler iizerinde durulurken sonralari gida, ticari hammadde iiretimi
ulagim ve ¢eki giicii gibi 6zellikleri hedef alan sistematik 1slah programlar1 devreye girmistir.
Gergeklestirilen bu 1slah ¢aligmalarinda iiretim 6zellikleri tizerine yogunlasilmasi sonucunda
bu 6zelliklere iliskin gen frekanslarinda 6nemli diizeyde artis meydana gelmistir (McDougall
ve ark., 2006; Alter, 2007; Van Eenennaam ve Young, 2018). Bilingsiz ve sistematik yapay
seleksiyon siireclerine maruz kalan populasyonlar ile dogal seleksiyon altindaki yabani
populasyonlar arasindaki genetik farklilagsma zamanla artmis ve yeni ¢iftlik hayvani irklarinin
olusmasina neden olmustur (Teletchea, 2019).

Seleksiyon izleri

Seleksiyon, secilen lokuslar ve etrafindaki baglantili bolgelerde bazi spesifik
degisikliklere neden olarak tarafsiz molekiiler evrim teorisi beklentilerinden sapmalar
yaratmaktadir. Bu sapmalar, yeni mutasyonlarin etrafindaki tarafsiz baglantili bdlgelerin
varyasyonun azalmasina neden olmakta ve bu bolgeler seleksiyon izleri olarak kabul
edilmektedir (Kreitman, 2000; Bamshad ve Wooding, 2003). Tiim genomu etkileyen
demografik olaylarin aksine seleksiyon siirecleri genom iizerindeki 6nemli islevsel bolgeleri
etkilemektedir. Baglantili bolgelerde genetik varyasyonda meydana gelen azalma seleksiyon
stireclerine gore farkli mekanizmalar ile gergeklesmektedir. Arka plan (negatif) seleksiyon
stirecinde, zararli bir mutasyon yakiindaki tarafsiz baglantili bolgelerle beraber ortadan
kaldirilmakta ve bu durum hedef kromozomal bdlgedeki varyasyonda azalmaya neden
olmaktadir. Pozitif seleksiyonda ise yeni olusmus ve segici avantaja sahip faydali mutasyonlar
genetik otostop etkisiyle bir sonraki nesle etrafindaki baglantili bolgelerle beraber
aktarilmaktadir.

Secici siiriikleme, yeni olusan mutasyonun kaynagina, tipine ve frekansina bagli olarak
klasik secici siiriikleme ve yumusak secici siiriikleme olarak iki sekilde gerceklesmektedir
(Sekil 1).
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Sekil 1. Segici siiriikleme tipleri ve olusum siiregleri (A: klasik secici siiriikleme: B: tek
mutasyon kaynakli yumusak secici siirlikleme, C: ¢ok sayida mutasyon kaynakli yumusak
secici siiriikleme)

Figure 1. Selective sweep types and formation processes (A: classic selective sweep, B: soft
selective sweep due to single mutation, C: soft selective sweep due to large numbers of
mutations)

Klasik segici stiriikleme durumunda nadir olusan faydali bir mutasyonun frekansi hizla
artmakta ve populasyondaki tiim bireylerde ortaya c¢ikmasi ile sabitlenmektedir. Faydali
mutasyonlarin tarafsiz baglantili bolgelerle birlikte frekansinin artmasi uzun homozigot
bolgelerin olusumuna ve bununla birlikte yiiksek baglanti dengesizligine neden olarak
populasyondaki genetik c¢esitliligi azaltmaktadir. Klasik secici siiriiklemenin gerceklestigi bir
populasyonda tiim faydali mutasyonlarin kokeni ortak bir mutasyona kadar uzanabilmektedir
(Pritchard ve ark., 2010).

Yumusak segici siiriikleme siireci tek veya ¢ok sayida mutasyondan
kaynaklanabilmektedir. Tek mutasyon kaynakli yumusak segici siiriiklemede populasyonda
daha Once tarafsiz veya zararli olan bir mutasyonun gog, darbogaz gibi cevresel veya genetik
degisikliklerden dolay1 adaptasyona katki saglayan faydali bir mutasyon haline doniismesi
seklinde gergeklesmektedir. Bu faydali hale gelen mutasyonun frekansi populasyonda hizla
artmakta ancak tamamen sabitlenmeyerek genetik cesitliligin bir miktarinin korunmasina izin
vermektedir. Mutasyonlarin siklikla meydana geldigi populasyonlarda goriilen mutasyon
kaynakli yumusak segici siiriikleme yeni 6zelliklere sahip bireylerin ortaya ¢ikmasina katki
saglamaktadir. Ortaya ¢ikan bu ¢ok sayidaki mutasyonun frekansi artmasina ragmen hig biri
tam olarak populasyonda sabitlenmemekte ve genellikle orta diizeyde bir frekansta
gozlemlenmektedir. Bu durum yumusak seg¢ici siiriikleme ile olusan seleksiyon izlerinin daha
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diisiik sinyaller vermesine ve klasik segici stiriiklemeye gore daha zor tespit edilmesine neden
olmaktadir (Hermisson ve Pennings, 2017).

Ayrica seleksiyon izleri bolgedeki rekombinasyon orani, seleksiyon tipi, seleksiyonun
glicii ve mutasyon orani gibi faktorlerden de etkilenmektedir (Kim ve Stephan, 2002).
Seleksiyon izleri yiiksek akrabali yetistirmenin gergeklestigi populasyonlarda veya
rekombinasyon oraninin diisiik oldugu genomik bolgelerde daha giiclii sinyaller verirken,
normal rekombinasyon orani veya diisiik akrabali yetistirme uygulamalarinda daha diisiik bir
genetik varyasyon ortaya ¢ikacagindan diisiik sinyal giiciine sahip olmaktadir. Diisiik sinyal
gliciiniin ortaya ¢ikt1ig1 durumlarda bu izlerin tespiti zorlasmaktadir (Stephan, 2010). Molekiiler
populasyon genetiginde dengeleyici ve arka plan seleksiyonu genom iizerinde fonksiyonel
oneme sahip bdlgelerin tespit edilmesinde yardimci olsa da, literatiirde seleksiyon izi
caligmalar pozitif seleksiyon odakli yiiriitiilmiistiir. Pozitif seleksiyon siirecinde frekansi artan
yeni mutasyonlarin canlilarin adaptasyon kabiliyeti ve yasama giicli gibi dnemli 6zelliklerin
evrimiyle yakindan iligkili olmasi ve giiclii seleksiyon sinyalleri vermesi bilimsel ¢aligmalarin
pozitif seleksiyon odakli gerceklestirilmesine neden olmustur (Nielsen, 2005).

Seleksiyon Izlerinin Belirlenmesinde Kullanilan Yontemler

Ciftlik hayvanlarinda SNP genotipleme teknolojileri kullanilarak elde edilen verilerden
seleksiyon izlerinin tanimlanmasi i¢in ¢ok sayida farkli istatistiksel yaklagim ortaya konmustur
(Fernandez ve ark., 2013). Bu yontemler genel olarak populasyon i¢i ve populasyonlar arasi
istatistikler olmak tizere iki gruba ayrilmaktadir (Sekil 2).

| Seleksiyon Izlerinin Tanimlanmasi |

Populasyon Ici Populasyonlar Arast
Istatistikler Istatistikler
[ I | |
Allel Frekans Baglanti Dengesizligi Azaltilmus Bolgesel Tek Bolge Haplotip
Spektrumu (AFS) (LD) Degiskenlik Farklilagmas1 Farklilagmast
Tajima’nin D Goreceli Uz_at11m1$ Haplotip o Testi Populasyonlar Arast )
Testi Haplotip Homozigotlagmasi ST Genisletilmis Haplotip
Homozigotlugn (ROH) Homozigotlugu
(=) (XP-EHH)
Bilesik Olasilik :': S FLK Testi
Orani (CLR) Entegre Haplotip Heterozigotluk
_I_J Skoru (iHS) (HP) hapFLK
( ) e - ™
Fay ve Wu’nun Baglanti
H Testi Dengesizligi
~— Bozunum Testi
(LDD)

Sekil 2. Ciftlik hayvanlarinda seleksiyon izlerinin tespiti i¢in yaygin olarak kullanilan
istatistiksel yontemler
Figure 2.Statistical methods commonly used to detect selection signatures in farm animals

68

Cilt/\VVolume: 7, Sayi/Issue: 1, 2024



Karabas, Yilmaz

Populasyon igi istatistiksel yaklasim
Populasyon ig¢i istatistiksel yaklagimlarda bireylere ait genomik verilerin

karsilagtirilarak seleksiyon izlerinin tespit edilmesi hedeflenmektedir. Populasyon igi
istatistiksel yaklasimlar allel frekans spektrumu (AFS), baglant1 dengesizligi (LD) ve azaltilmis
bolgesel degiskenlik olmak tizere ii¢ temel yontemi igcermektedir.

Allel frekans spektrumuna dayali yontemler (Allele frequency spectrum (AFS))
Allel frekans spektrumuna (AFS) dayali yontemler, bir populasyondaki bireylerin

olusturdugu bir orneklemdeki allel frekanslarin dagilimina dayanmaktadir. AFS’ye dayali
yontemler, seleksiyon izlerinin olusum siireclerinde yiiksek ve diisiik frekansli allellerde artisin
meydana geldigi ve orta frekansli allellerin azalma egiliminde oldugu bilgisinden faydalanarak
seleksiyon altindaki bolgeleri tespit etmeyi amaglamaktadir (Qanbari ve Simianer, 2014,
Beichman ve ark., 2017; Saravanan ve ark., 2020). Ewens-Watterson testi (Watterson, 1978),
D testi (Tajima, 1989), D ve F testi (Fu ve Li, 1993), H testi (Fay ve Wu, 2000) ve DH testi
(Zeng ve ark., 2006) yaklasimlari allel frekans spektrumuna dayali yontemler olarak
siniflandirilmaktadir.

Ewens-Watterson testinde gozlenen ve beklenen homozigotluk karsilastirilmaktadir
(Nielsen, 2001). Bu istatistik i¢in hesaplanan F degerinin %5 diizeyinde anlamli ve ekstrem
bulunmas seleksiyon siirecinin varligina isaret etmektedir. F ekstrem degerinin ortalamanin
iizerinde anlaml1 bulunmasi heterozigot dezavantaji veya zararh allellerin varligi hakkinda bilgi
verirken ortalamanin altinda bulunmasi heterozigot avantajinin varligi hakkinda bilgi
vermektedir (Watterson, 1977; Watterson, 1978). Ewens-Watterson testi rekombinasyon
olaylarindan etkilenmemektedir. Bu nedenle rekombinasyon olaylarinin fazla gerceklestigi
durumlarda seleksiyon izlerini tespit etmekte giiclii bir yaklasimdir (Zeng ve ark., 2007).
Bununla birlikte Ewens-Watterson testinde heterozigot avantaji ile nadir allel avantaji
arasindaki ayrim tam olarak yapilamamaktadir. Ayrica bu yaklasim sabit populasyon
biiyiikliigiinii varsaymakta ve bu nedenle demografik olaylardan etkilenmektedir (Spurgin ve
Richardson, 2010).

D testinde (Tajima, 1989) D degeri, Tajima’nin gelistirdigi ortalama niikleotid
farkliliklart sayis1 k (Tajima, 1983) ile Watterson’in gelistirdigi ayrilma bolgeleri sayis1 S
(Watterson, 1975) kullanilarak hesaplanmaktadir. D degeri ortalama niikleotid farkliliklar
sayist ile ayrilma bdlgeleri sayisi arasindaki farkin standart sapmaya boliinmesiyle elde
edilmektedir. Seleksiyon siireci veya demografik olaylar ortalama niikleotid farkliliklar:
sayisinda degisikliklere neden olurken ayrilma bdlgeleri sayis1 sabit kalma egilimindedir. D
degerinin “0” bulunmasi populasyonda herhangi bir seleksiyon veya demografik siirecin
islemedigi anlamina gelmektedir. Bununla birlikte D degerinin sifirdan istatistiksel olarak
anlamli sekilde farkli bulunmasi seleksiyon veya demografik olaylarin varligini gostermektedir
(Zhang ve ark., 2015b). D degerinin negatif bulunmasi, populasyonda segici siiriiklemenin var
oldugu veya yakin zamanda darbogaz olayinin gergeklestigini gostermektedir. Bununla birlikte
D degerinin pozitif bulunmasi populasyonda dengeleyici seleksiyon siirecinin isledigi anlamina
gelmektedir (Tajima, 1989; Kreitman ve Di Rienzo, 2004; Korneliussen ve ark., 2013). D
testinde, hem seleksiyon siirecleri hem de demografik olaylar sonucu olusan genomik izler
benzer sinyallerle tespit edilmektedir. Bu durum tespit edilen genomik izlerin hangi etkinin
sonucunda olustugunun ayrimini zorlagtirmakta ve yanlig seleksiyon izlerinin tespit edilmesine
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neden olabilmektedir (Nielsen, 2001; Fijarczyk ve Babik, 2015). D testi rekombinasyon
olaylarindan etkilenmekte ve yiiksek rekombinasyon orami testin giiclinii azaltmaktadir.
Tajima’nin D istatistigi, allellerin atalara ait ve tiiretilmis olma durumunu goz ard1 etmektedir.
Bunun sonucunda nadir ve orta frekanslh alleller tanimlanirken, nadir ve yiiksek frekansh
alleller arasinda ayrim yapilamamaktadir (Zeng ve ark., 2007; Cadzow ve ark., 2014; Qanbari
ve Simianer, 2014; Saravanan ve ark., 2020).

D ve F testinde (Fu ve Li, 1993), soyagacinin i¢ dallarinda meydana gelmis eski
mutasyonlar ile dis dallarinda meydana gelmis yeni mutasyonlarin sayisi karsilagtirilmaktadir.
Pozitif ve negatif seleksiyonun varliginda soyagacinin dis dallarinda yeni mutasyonlarin yiiksek
diizeyde bulunacagi oOngoriilmektedir. Dengeleyici seleksiyonun varliginda ise eski
mutasyonlarin bulunmasindan dolay1 soyagacinin dis dallarinda olusan yeni mutasyonlarin
nispeten az olacag1 ongoriilmektedir. D ve F degerlerinin sifirdan istatistiksel olarak anlamli
sekilde farkli bulunmasi populasyonda seleksiyon veya demografik olaylarin varligim
gostermektedir (Fu ve Li, 1993; Simonsen ve ark., 1995; Biswas ve Akey, 2006).

H testinde (Fay ve Wu, 2000), yiiksek frekansli alleller ile orta frekansli alleller
karsilastirilmaktadir. Bu testte atalara ait ve tiiretilmis allel bilgileri hesaplamalara dahil
edilmektedir. Bu sekilde diisiik ve yiiksek frekansli alleller arasinda ayrim yapilabilmektedir.
Yiiksek frekansl tiiretilmis allellerin fazlalif1 pozitif seleksiyonun varligina isaret etmektedir.
Tajima’nin D testinde diisiik frekansl allellerin karsilagtirilmasiyla pozitif seleksiyon, negatif
seleksiyon ve demografik siireglerin izleri tespit edilebilirken, Fay ve Wu’nun H testi yiiksek
frekansl allelleri karsilastirarak sadece pozitif seleksiyon ve spesifik demografik siireclerin
olusturdugu izlerin tespit edilmesine odaklanmaktadir.

DH testi (Zeng ve ark., 2006), Tajima’nin D testi ile Fay ve Wu’nun H testinin uygun
sekilde birlestirilmesiyle olusturulmus bir istatistiksel yaklasimdir. DH testi pozitif
seleksiyonun neden oldugu izler ile negatif seleksiyon ve demografik siireclerin neden oldugu
izlerin ayrimimnin kolaylastirilmas1 amaciyla gelistirilmistir. Yapilan caligmalar DH testinin
ozellikle demografik siireglerin neden oldugu yanlis pozitif sinyallere karst daha dayanikli
oldugunu gostermektedir (Zeng ve ark., 2006; Zeng ve ark., 2007; Chen ve ark., 2009).

Baglanti dengesizligine dayali yontemler (Linkage disequilibrium (LD))

Baglant1 dengesizligi (LD) iki veya daha fazla lokustaki allellerin sansa bagli olmayan
birlikteligi olarak tanimlanmaktadir. Baglanti dengesizligine dayali yontemler kullanilarak,
populasyon ge¢misi ve seleksiyon siiregleri hakkinda bilgi saglanabilmektedir. Genom boyu
baglanti dengesizligi demografik siirecler hakkinda bilgi verirken, genomik bolgelere 6zgii
baglant1 dengesizligi seleksiyon siirecleri hakkinda bilgi vermektedir (Laan ve Paabo, 1997,
Slatkin, 2008). Uzun menzilli haplotip testi (LRH) (Sabeti ve ark., 2002) ve entegre haplotip
skoru testi (iHS) (Voight ve ark., 2006) baglanti dengesizligine dayali yontemler olarak
siniflandirilmaktadir.

LRH testi bir bolgedeki bir allelin populasyondaki frekansi ile alleli cevreleyen baglanti
dengesizliginin boyutu arasindaki iliskiye dayanmaktadir. Tarafsiz molekiiler evrim teorisi
modeli altinda yeni olugsmus mutasyonlarin frekansinin artmasi uzun zaman gerektirmektedir.
Bu zaman siiresince rekombinasyon olaylar1 mutasyon etrafindaki baglantili bolgelerde
degisikliklere neden olarak baglanti dengesizligini azaltmaktadir. Bunun sonucunda yiiksek
frekansh alleller kisa menzilli LD’ye sahip olurken nadir alleller yeni olusmus veya eski olma
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durumuna gore uzun veya kisa menzilli LD’ye sahip olmaktadir. Bununla birlikte pozitif
seleksiyon altindaki mutasyonun populasyondaki frekansi, etrafindaki baglantili bolgelerle
beraber hizla artmaktadir. Mutasyonun frekansinin kisa siire icerisinde hizli sekilde artmasi,
rekombinasyon olaylarinin ger¢eklesmesini sinirlamakta ve bu sayede mutasyon etrafindaki
baglant1 dengesizligi biiyiik 6l¢iide korunmaktadir. Bu nedenle pozitif seleksiyon altindaki
alleller uzun menzilli LD’ye sahip olmaktadir. LRH testi, pozitif seleksiyon sonucu olusan
yiiksek frekansli ve uzun menzilli LD’ye sahip allelleri tespit etmeyi amaglamaktadir (Sabeti
ve ark., 2002).

Bu yontemde ilk olarak yeterli yogunluga sahip SNP’lerden faydalanarak genom
tizerinde rekombinasyon olaylariin nadir gergeklesecegi ¢ekirdek bolge belirlenmekte ve bu
bolgede cekirdek haplotipler tanimlanmaktadir. Cekirdek bdlgeden artan mesafede baglanti
dengesizliginin bozulmasini degerlendirmek i¢in genisletilmis haplotip homozigotlugu (EHH)
hesaplanmaktadir. EHH, bir ¢ekirdek haplotipi tasiyan sansa bagh se¢ilmis iki kromozomun,
cekirdek bolge ile belirlenen bir nokta arasindaki tiim SNP’ler i¢in homozigot olma olasiligt
olarak tanimlanmaktadir. EHH degerinin “0” olarak elde edilmesi homozigotlugun olmadigi
anlamma gelirken “1” olarak elde edilmesi tam homozigotlugun var oldugu anlamina
gelmektedir (Sabeti ve ark., 2002). EHH yaklasimi ile atalara ait allel bilgisine ihtiyag
duyulmadan seleksiyon altindaki genomik bolgeler tespit edilmektedir. Ancak EHH istatistigi
genom boyu rekombinasyon oranlarindaki degiskenliklerden ¢ok fazla etkilenmekte ve
seleksiyon izlerini hatali tespit edebilmektedir. Bu dezavantajin diizeltilmesi icin EHH degeri
standartlastirilarak ~ goreceli  genisletilmis  haplotip homozigotlugu (REHH) degeri
hesaplanmaktadir. REHH yaklasimi ayni lokusta bulunan ¢ekirdek haplotiplerin EHH
degerlerinin karsilastirilmasina dayanmaktadir. Bu yaklasimda bir lokustaki farkli ¢ekirdek
haplotipler birbirleri icin bolgesel rekombinasyon oranlarindaki degisiklikleri kontrol
etmektedir. Bunun sonucunda rekombinasyon oranlarindaki degiskenliklerin test {izerindeki
etkisi azaltilmaktadir. Lokustaki diger ¢ekirdek haplotiplerle karsilastirildiginda yiiksek REHH
degerine sahip olan ve populasyonda yiiksek frekansta bulunan bir ¢ekirdek haplotip pozitif
seleksiyonun varligina isaret etmektedir (Sabeti ve ark., 2002; Qanbari ve Simianer, 2014;
Bomba ve ark., 2015; Saravanan ve ark., 2020).

1HS testi EHH yaklasiminin gelistirilmesiyle olusturulmustur. iHS istatistigi, atalara ait
ve tiiretilmis allel bilgisini hesaplamalara dahil ederek, bir SNP etrafindaki haplotip ¢esitliligi
ve baglant1 dengesizliginin tim genoma kiyasla ne kadar olagandisi oldugunu dlgmektedir.
Tarafsiz molekiiler evrim teorisi modeli altinda, ¢ekirdek SNP’den artan mesafede atalara ait
ve tlretilmis alleller etrafindaki haplotip homozigotlugundaki bozulmalar benzer oranlarda
gergeklesmektedir. Bununla birlikte pozitif seleksiyon altindaki allelin populasyondaki
frekansinin ¢ok hizli bir sekilde artmasi, rekombinasyon olaylarim1 kisitlamakta ve allel
etrafinda uzun haplotip homozigotluguna sahip bolge olusumuna neden olmaktadir. Bu nedenle
pozitif seleksiyon altindaki tiiretilmis veya atalara ait allel etrafindaki haplotip
homozigotlugunun bozulmasi diger allele gore daha yavas gerceklesmektedir. iHS testi,
cekirdek SNP’den artan mesafe boyunca atalara ait ve tiiretilmis alleller etrafindaki haplotip
homozigotlugundaki bozulma oranlarin1 karsilagtirilmakta ve yakin zamanda gerceklesen
pozitif seleksiyonun izlerini tespit etmeyi amaglamaktadir (Voight ve ark., 2006).

iHS testinde her SNP, ¢ekirdek haplotip olarak degerlendirilmekte ve her allel icin EHH
degeri hesaplanmaktadir. Atalara ait ve tiiretilmis alleller i¢in hesaplanmis EHH degerleri
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cekirdek bolgenin merkezinde “1” degerini alirken merkezden her iki yana uzaklasildikca “0”
degerine yaklagmaktadir. Bir allel i¢in ¢ekirdek SNP’den her iki tarafa EHH degerlerinin 0.05
bulundugu noktaya kadar gozlenen EHH bozulmasinin integrali alinarak entegre EHH
hesaplanmaktadir. iHH degeri atalara ait (ancestral) ve tiiretilmis (derived) allel igin
hesaplanmasina gore iIHHa ve iHHp olarak adlandirilmaktadir. iHHA ve iHHp degerleri
standartlastirilarak iHS degeri elde edilmektedir. Bunun sonucunda farkli SNP’lerden elde
edilen iHS degerleri allel frekanslarindan bagimsiz olarak karsilastirilabilmektedir. Negatif ug
iHS degeri (JiHS|<-2) tiiretilmis allelin seleksiyon altinda olduguna isaret ederken pozitif ug
iHS degeri (|iHS[>2) atalara ait allelin seleksiyon altinda oldugunu gostermektedir. Yapilan
simiilasyon c¢alismalarinda, seleksiyon altindaki bdlgeleri tespit etmek i¢in her SNP’nin iHS
degerini ayr1 ayr1 incelemek yerine genom {iizerinde ¢ok sayida ardisik u¢ iHS degerlerinin
bulundugu pencerelerin degerlendirilmesinin daha giiclii bir yaklasim oldugu tespit edilmistir
(Voight ve ark., 2006). iHS testi, orta frekansli segici stirliklemeleri tespit etmek i¢in gii¢lii bir
yaklagimdir. Ancak diisiik frekansli ve tiim populasyonda sabitlenmeye yaklagsmis secici
stiriiklemeleri tespit etme durumunda giicii azalmaktadir. iHS testi allel frekans spektrumuna
dayali testlerle karsilastirildiginda bolgesel varyasyondan daha az etkilenmekte ve seleksiyon
izlerini daha giiclii tespit etmektedir. iHS testi diisiik frekansh secici stiriiklemeleri daha diisiik
giicte tespit ederken LRH testi yiiksek frekansli secici stiriiklemeleri daha diisiik giicte tespit
etmektedir (Voight ve ark., 2006; Sabeti ve ark., 2007).

Azaltilmig bolgesel degiskenlige dayali yontemler (Reduced local variability)

Azalmis bolgesel degiskenlige dayali yontemler, genom ortalamasina gore sistematik

olarak azalmis varyasyona sahip genomik bdlgeleri tespit etmeyi amaglamaktadir. Haplotip
homozigotlasmasi (ROH) testi (McQuillan ve ark., 2008) ve birlestirilmis heterozigotluk testi
(Rubin ve ark.,, 2010) azalmis bolgesel degiskenlige dayali yontemler olarak
siniflandiriimaktadir (Qanbari ve Simianer, 2014; Saravanan ve ark., 2020).
Haplotip homozigotlagsmasi, atadan 6zdes haplotiplerin aktarilmasi sonucu bireyin genomunda
olusan bitisik homozigot genotip uzunluklari olarak tanimlanmaktadir. ROH adalarinin
uzunlugu ve frekansinin analiz edilmesi, populasyondaki akrabali yetistirme seviyesi, genetik
stiriiklenme, demografik olaylar ve seleksiyon izleri hakkinda bilgi saglamaktadir (Purfield ve
ark., 2012; Gorssen ve ark., 2021). Yiiksek ROH seviyeleri, pozitif seleksiyon siirecinde
meydana gelen segici siiriiklemelerin bolgesel haplotip ¢esitliligini azalttigina isaret etmektedir
(Zhang ve ark., 2015a).

Birlestirilmis heterozigotluk (Hp) testi, genom iizerinde olusturulmus kayan
pencerelerde gozlenen allel sayilarinin dagilimlar1 incelemekte ve genom ortalamasina gore
bolgesel heterozigotluk kayiplarint degerlendirmektedir. Hp degeri, pencere boyutu ve
penceredeki SNP sayisi sinirlamalarima dikkat edilerek olusturulan kayan pencerelerde
gozlenen maksimum ve minimum allel sayis1 bilgisi kullanilarak hesaplanmaktadir. Hp degeri
standartlastirilarak ZHp degeri elde edilmekte ve ZHp degerinin “-6” ve daha kii¢iik ZHp <-6
olarak elde edilmesi secici siiriiklemelerin varligina isaret etmektedir (Rubin ve ark., 2010;
Saravanan ve ark., 2020).
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Populasyonlar Arasi Istatistiksel Yaklasimlar

Populasyonlar arasi istatistiksel yaklagimlarda ise en az iki populasyon arasindaki
genomik veriler karsilagtirllmaktadir. Populasyonlar arasi istatistiksel yaklagimlar, tek bolge ve
haplotip farklilagsmasi olmak tizere iki temel yontemden olusmaktadir (Saravanan ve ark.,
2020). Bu yaklasimlarda, 6ncelikle populasyon igi istatistiksel yaklagimlar kullanilmakta daha
sonra seleksiyon altinda oldugu tespit edilen genomik bolgeler populasyonlar arasinda
karsilagtirilarak populasyonlara 6zgii SNP’ler tanimlanmaktadir.

Tek bélge populasyon farkhilasmasina dayali yontemler (Single site population
differentiation)

Sabitlenme indeksi (FI) testi (Wright, 1949) ve FLK testi (Bonhomme ve ark., 2010)

tek bolge farklilasmasina dayali yontemler olarak siniflandirilmaktadir (Qanbari ve Simianer,
2014; Saravanan ve ark., 2020).
Sabitlenme indeksi (Fst) yaklasimi lokusa 6zgii allel frekanslarin populasyonlar arasinda
karsilastirilmasina dayanmaktadir. Bu test, bir lokustaki allel frekans farkliliklarindan
faydalanarak populasyonlar arasindaki genetik farklilasmay1 6lgmektedir (Zhao ve ark., 2015).
Fst degerinin “0” bulunmasi populasyonlar arasinda genetik farklilagmanin olmadigini ve
panmiktik populasyonun varligini gostermektedir. Fst degerinin “1” bulunmasi populasyonlar
arasinda ortak genetik materyal paylasiminin olmadigini ve sabit genetik farklilasmanin var
oldugunu gostermektedir (Khan ve ark., 2021). Yiiksek Fst degerleri pozitif seleksiyon
stirecinin varligina isaret ederken, diisik Fst degerleri negatif veya dengeleyici seleksiyon
stiregleri hakkinda bilgi vermektedir (Qanbari ve ark., 2011; Zhao ve ark., 2015).

FLK testi, lokuslar arasindaki Fst degerlerinin dagilimindan faydalanan Lewontin ve
Krakauer (1973) tarafindan bildirilen LK istatistiginin gelistirilmesiyle olusturulmustur. FLK
testi etkili populasyon biiyiikliigii Ne ve soyagacindaki dallanmalari dikkate alarak
populasyonun akrabalik matrisinin filogenetik tahminini kullanmaktadir (Bonhomme ve ark.,
2010; Qanbari ve Simianer, 2014). FLK istatistiginde, ilk olarak populasyondaki gbzlenen
genom boyu verilerinden elde edilen akrabalik matrisi kullanilarak allel frekanslar1 yeniden
olceklendirilmekte ve daha sonra her SNP icin genis capli bir Fst degeri hesaplanmaktadir
(Fariello ve ark., 2014). FLK testi, sabitlenme indeksi (Fst) testi ile karsilastirildiginda
seleksiyon izlerini daha yiiksek dogrulukta tespit etmektedir (Saravanan ve ark., 2020).

Haplotip farklilasmasina dayali yontemler (Haplotype based differentiation)

Haplotip farklilagsmasina dayali yontemler, haplotip bilgilerinin populasyonlar arasinda
karsilagtirilmasina dayanmaktadir. Populasyonlar arasi genisletilmis haplotip homozigotlugu
testi (Sabeti ve ark., 2007), Rsb testi (Tang ve ark., 2007) ve HapFLK testi (Fariello ve ark.,
2013) haplotip farklilasmasina dayali yontemler olarak siniflandiriimaktadir.

Populasyonlar aras1 genisletilmis haplotip homozigotlugu (XP-EHH) testinde, bir ¢ekirdek
SNP etrafindaki baglanti dengesizligindeki bozulma oranlar1 iki populasyon arasinda
karsilagtirtlmaktadir. XP-EHH testinde ilk olarak iki populasyon i¢in ortak ve belirli
sinirlamalara uygun ¢ekirdek SNP’ler belirlenmektedir. Her ¢ekirdek SNP icin EHH degeri
hesaplanmakta ve ardindan entegre EHH degeri elde edilmektedir. Entegre EHH degeri, elde
edilen populasyona gore adlandirilmaktadir. Ornegin, A ve B populasyonlart i¢in entegre EHH
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degerleri hesaplandig1 varsayildiginda sonuglar A populasyonu i¢in la ve B populasyonu i¢in
Is olarak gosterilmektedir. Daha sonra In(l1a/lg) hesaplamasiyla XP-EHH log orani1 degeri elde
edilmekte ve bu degerin standartlagtirlmasiyla XP-EHH skoru bulunmaktadir. XP-EHH
skorunun pozitif u¢ deger bulunmasi A populasyonunda negatif u¢ deger bulunmasi ise B
populasyonunda seleksiyon siirecinin isledigine isaret etmektedir. XP-EHH testi, LRH ve iHS
istatistikleriyle karsilastirildiginda, populasyonda yiiksek frekansa veya sabitlenmeye ulagsmis
ancak tiim populasyonda polimorfik kalmis se¢ici siirliklemeleri tespit etmekte daha giiclii bir
yaklasimdir (Sabeti ve ark., 2007).

Rsb testi, tek bir bolge etrafindaki haplotip homozigotlugundaki bozulma oranlarmin
populasyonlar arasinda karsilastirilmasina dayanmaktadir. Rsb testinde, merkez bolgede iki
allel var oldugu varsayilmakta ve allel frekanslarinin karesi ile agirliklandirilmis iki alternatif
allel icin EHH degerleri bulunmaktadir. Bu iki EHH degerinin ortalamas1 alinarak EHHS degeri
hesaplanmaktadir. Bu nedenle yiiksek frekansl allel i¢in hesaplanan EHH degerinin EHHS
degeri tizerindeki etkisi diger allelden daha biiylik olmaktadir. EHHS degeri SNP bolgesinin
merkezinde “1” degerini alirken merkezden uzaklasildik¢a “0” degerine dogru azalmaktadir.
EHHS degerinin “0”, “1” bulundugu noktaya kadar gézlenen EHHS bozulmasinin integrali
alinarak IES degeri hesaplanmaktadir. Tek bir bdlge icin iki populasyonda da hesaplanan IES
degerlerinin log orani ile In(Rsb;)’ degeri elde edilmektedir. Ekstrem In(Rsb;)" degerlerinin
bulunmasi EHH bozulmasmin iki populasyondan birinde daha yavas gerceklestigini
gostermekte ve seleksiyon siirecinin isledigine isaret etmektedir. Ayrica farkli demografik
senaryolara karsi testin giiciinii artirmak i¢in In(Rsb;)" degerinin standartlastirilmasiyla
In(Rsb;) degeri elde edilmektedir. Rsb testi populasyonda sabitlenmeye yaklasmis segici
stiriiklemeleri tespit etmekte giiglii bir yaklasimdir (Tang ve ark., 2007; Tijjani ve ark., 2019).

HapFLK testi, FLK istatistiginin gelistirilmesiyle olusturulmustur. Bu yaklasim hem
populasyonlarin hiyerarsik yapist hem de Orneklerin haplotip yapisi bilgisini kullanarak
seleksiyon izlerini tespit etmeyi amaglamaktadir. HapFLK testi, FLK istatistiginden
faydalanarak populasyon yapisi bilgisini ve ¢ok noktali baglanti dengesizligi modelini
kullanarak haplotip yapisini hesaplamalara dahil etmektedir. Her kromozom i¢in bdolgesel
haplotip kiimeleri olusturulmakta ve populasyonlar arasindaki farklilasma, bdlgesel haplotip
kiimelerinden faydalanilarak hesaplanan haplotip frekanslar ile dl¢tilmektedir. HapFLK testi,
Fst ve XP-EHH istatistikleri ile karsilastirildiginda klasik ve yumusak segici siiriiklemeleri
tespit etmekte daha giiglii bir yaklasimdir (Fariello ve ark., 2013; Purfield ve ark., 2017).

Seleksiyon Izlerinin Tespit Edilmesinde Karsilasilan Sorunlar

Ciftlik hayvanlarinda seleksiyon izlerinin tanimlanmasinda yanlis pozitif/negatif
sonuglarin elde edilmesi arastirmacilar icin endise kaynagi olmaktadir. Darbogaz, gog, niifus
biiyiikliigiinde artis gibi demografik olaylar genetik ¢esitliligi etkilemekte ve genom iizerinde
pozitif seleksiyona benzer izler birakmaktadir. Populasyon biiytikliigiindeki hizli artig secici
stiriklemelere benzer sekilde asir1 diisiik frekanslh allellere yol acarak seleksiyon izlerini taklit
edebilmektedir. Bunun aksine, kii¢iik populasyonlarda darbogaz veya kurucu etkisi gibi
demografik siirecler, genetik siiriiklenmeden kaynaklanan genetik varyasyonu azaltmakta ve
orta frekansl allel veya haplotiplerde eksiklige neden olmaktadir. Populasyon biiyiikliigiindeki
degisikliklerden ayr1 olarak komsu populasyonlar arasindaki gogiin giicii ve tipi genetik
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varyasyonu etkileyerek secici siiriiklemeleri taklit edebilmektedir. Bununla birlikte seleksiyon
tipi ve giicli, mutasyon ve bolgesel rekombinasyon oranlar1 gibi cesitli faktorler seleksiyon
izlerini taklit edebilecek potansiyele sahip olabilmektedir (Nielsen, 2005; Weigand ve Leese,
2018). Yakin zamanda yogun melezleme gerceklestirilmis populasyonlarda genetik
stiriklenmeden kaynaklanan yanlis pozitifler tespit edilebilmektedir (Cheruiyot ve ark., 2018).
Demografik olaylar veya seleksiyon siireclerinden farkli olarak genom {iizerindeki diisiik
rekombinasyon oranlari da seleksiyon izlerine benzer genomik ayak izlerine neden olmaktadir
(Cutter ve Payseur, 2013; Haasl ve Payseur, 2016). Bu nedenle seleksiyon izi ¢alismalarinda
yaniltici seleksiyon izlerinin tespit edilmesine sebep olabilecek tiim faktorler gézden
gecirilmeli ve en uygun tahmin edici yaklagimlar kullanilmalidir. Bilesik seleksiyon sinyalleri
(CSS) ve Coklu sinyallerin iliskisiz bilesimi (DCMS) yaklagimlar1 yanlis pozitif sonuglarin
tespit edilmesini azaltmak i¢in yakin zamanda gelistirilmis etkili yontemlerdir (Randhawa ve
ark., 2014; Vy ve Kim, 2015).

Seleksiyon izi ¢aligmalarinda kullanilan genomik verilerdeki 6rneklem yanliligi da
dikkate alinmalidir. SNP c¢iplerin tasarlanmasinda diisiik frekanslh allellerin fark edilmedigi
veya veya tercihen kullanilmadigi  durumlarda yaniltici  seleksiyon izlerinin
tanimlanabilmektedir. Bununla birlikte SNP ciplerin tasarlanmast i¢in veri saglanan
populasyonlar da oOnemli bir faktordiir. SNP ¢ip olusturulma asamasinda calistigimiz
populasyondan da verilerin kullanilmasi seleksiyon izlerinin tespiti i¢in faydali olmaktadir
(Lachance ve Tishkoff, 2013; Vitti ve ark., 2013). SNP 6rneklem yanliligi, biiyiik 6rneklem
boyutlari, tiim genom dizileme, maksimum olabilirlik, Bayesian ve haplotip tabanli yaklagimlar
kullanilarak onlenebilmektedir (Saravanan et al., 2020).

Sonug ve Tartisma

Sunulan ¢alismada seleksiyon izi kavrami ve ¢iftlik hayvanlarinda seleksiyon izlerinin
tespit edilmesinde kullanilan giincel yaklasimlar degerlendirilmistir. Giiniimiizde, ¢iftlik
hayvanlarinda evrimsel siireglerin ve yapay seleksiyonun genom {iizerinde biraktig1 seleksiyon
izlerinin tespit edilmesine yonelik c¢alismalar hizla artmaktadir. Ciftlik hayvanlarinda
gergeklestirilen genetik ¢esitlilik ¢calismalar1 sadece populasyonlar arasi farklilagsmanin ne kadar
oldugunun Ol¢limiinii yaparken, seleksiyon izi yaklasimi bu farkliliklara sebep olan gen
bolgelerinin tespit edilebilmesini saglamaktadir. Bu nedenle seleksiyon izi, ¢iftlik
hayvanlarinda genetik kaynaklarin karakterize edilmesi ve genetik varyasyondan sorumlu
genlerin belirlenmesinde olduk¢a 6nemli bir yaklasimdir (Saravanan ve ark., 2020). Seleksiyon
izlerinin tespiti ¢iftlik hayvanlarinda ekolojik ve ekonomik ozelliklerle iligkili aday genleri
tanimlama imkani1 sunmaktadir. Seleksiyon izi yaklasimi populasyonlardaki faydali veya zararh
mutasyonlarin neden oldugu segici siiriikklemelerin tespit edilmesini saglamaktadir. Boylelikle
yeni aday genler veya mutasyon ylikiinii artiran zararli alleller kesfedilebilmektedir. Bu nedenle
seleksiyon izlerinin tespit edilmesi, yeni 1slah planlamalarinin olusturulmasi ve mevcut 1slah
programlarinin degerlendirilmesinde olduk¢a 6nemlidir (Gurgul ve ark., 2020). Seleksiyon izi
yaklagimi ile tanimlanan aday genler, genotipik ve fenotipik verilerin iliskilendirildigi genom
boyu iliski analizi (GWAS) calismalarinda kullanilabilmektedir. Bu 6zelligiyle seleksiyon izi
yaklagimi, genomik seleksiyon ¢aligmalar1 icin Onemli bir tamamlayicidir. GWAS
caligmalarinda, tiim genom i¢in SNP verileri ile fenotipik veriler iliskilendirilirken, seleksiyon
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izi yaklasiminda sadece segici siiriiklemelerin gergeklestigi belirli genomik bdlgeler tespit
edilebilmektedir. Ancak GWAS calismalarinda fenotipik verilere ihtiyag¢ varken, seleksiyon izi
yaklagimi populasyona iliskin molekiiler genetik parametrelere dayanmasindan dolayi fenotipik
verilere ihtiyag¢ duymamaktadir. Bu nedenle seleksiyon izi yaklasimi, fenotipik verilerin
toplanmasi ve iligki analizlerinin ¢ok maliyetli, karmasik ve bazen imkansiz oldugu durumlarda
GWAS yaklasimina gore daha avantajlidir. Nitekim gerceklestirilen ¢alismalar seleksiyon izi
yaklasiminin, sicaga tolerans veya belirli bir iklime adaptasyon, hastalik direnci, aglik direnci
gibi ekolojik 6zelliklerle iliskili gen bolgelerinin tespit edilmesinde GWAS yaklasimina gore
daha avantajli oldugunu gostermektedir (Fariello ve ark., 2014; Zhao ve ark., 2015; Gouveia ve
ark., 2017).

Yeni veya yliriitiilmekte olan genomik seleksiyon ¢alismalari icin seleksiyon izlerinin
tespit edilmesi 6nemli bilgi ve Ongoriiler saglamaktadir. Seleksiyon izi yaklasimi, fenotipik
verilere veya referans siiriiye ihtiyag duymadan populasyon i¢i veya populasyonlar arasi yeni
aday genleri tespit edilebilmekte veya gen kaynaklarinin korunmasi calismalarina iliskin
onemli ¢ikarimlarda bulunabilmemizi saglamaktadir. Daha 6nce sistematik 1slah caligsmalari
yiirlitiilmemis populasyonlarda ekolojik veya ekonomik 6zelliklerle iligkili genomik bolgeler
tespit edebilmektedir. Ayrica tespit edilen yeni aday genleri hedef alan 1slah planlamalari
olusturulabilmektedir. Islah programu yiiriitiilen populasyonlarda, hedef iiretim 6zelligiyle ilgili
genler tespit edilebilmekte ve genetik ilerlemede artis saglanabilmektedir. Bu o&zellikler
degerlendirildiginde seleksiyon izi yaklagimi, zengin genetik cesitlilige sahip lilkemiz i¢in gen
kaynaklarinin korunmasi, yeni 1slah planlamalar1 ve yiiriitiilmekte olan 1slah programlarinin
degerlendirilmesi i¢in 6nemli 6ngoriiler saglayabilir.

Populasyon genetigi ve biyoinformatik alanindaki gelismeler sayesinde calisilan
populasyonlarda seleksiyon izlerinin tespitine olanak saglayan bircok istatistik yaklasimin
ortaya ¢ikmasina neden olmustur. Seleksiyon izlerinin tanimlanmasinda hangi yaklasimin
kullanilacagi, mevcut verilere, calismanin kapsamina ve sorulan o6zel sorulara baglhdir.
Genellikle birgok farkli yaklagimin bir arada kullanilmasi, seleksiyon izlerini daha kapsamli ve
giivenilir bir sekilde tanimlanmasina olanak saglamaktadir.

Kaynaklar

Almeida, O.A.C., Moreira, G.C.M., Rezende, F.M., Boschiero, C., Peixoto, J.D., Ibelli,
AM.G., Ledur, M.C., de Novais, F.J. and Coutinho, L.L., 2019. Identification of
selection signatures involved in performance traits in a paternal broiler line. Bmc
Genomics 20.

Alter, S.G., 2007. Darwin's artificial selection analogy and the generic character of "Phyletic"
evolution. History and Philosophy of the Life Sciences 29, 57-81.

Bamshad, M. and Wooding, S.P., 2003. Signatures of natural selection in the human genome.
Nature Reviews Genetics 4, 99-111A.

Beichman, A.C., Phung, T.N. and Lohmueller, K.E., 2017. Comparison of single genome and
allele frequency data reveals discordant demographic histories. G3:Genes, Genomes,
Genetics 7, 3605-3620.

Biswas, S. and Akey, J.M., 2006. Genomic insights into positive selection. Trends in Genetics
22, 437-446.

76

Cilt/\VVolume: 7, Sayi/Issue: 1, 2024



Karabas, Yilmaz

Bomba, L., Nicolazzi, E.L., Milanesi, M., Negrini, R., Mancini, G., Biscarini, F., Stella, A.,
Valentini, A. and Ajmone-Marsan, P., 2015. Relative extended haplotype homozygosity
signals across breeds reveal dairy and beef specific signatures of selection. Genetics
Selection Evolution 47.

Bonhomme, M., Chevalet, C., Servin, B., Boitard, S., Abdallah, J., Blott, S. and SanCristobal,
M., 2010. Detecting Selection in Population Trees: The Lewontin and Krakauer Test
Extended. Genetics 186, 241-U406.

Cadzow, M., Boocock, J., Nguyen, H.T., Wilcox, P., Merriman, T.R. and Black, M.A., 2014.
A bioinformatics workflow for detecting signatures of selection in genomic data.
Frontiers in Genetics 5.

Charlesworth, B. and Charlesworth, D., 2018. Neutral variation in the context of selection.
Molecular Biology and Evolution 35, 1359-1361.

Chen, C.H., Chuang, T.J., Liao, B.Y. and Chen, F.C., 2009. Scanning for the Signatures of
Positive Selection for Human-Specific Insertions and Deletions. Genome Biology and
Evolution 1, 415-419.

Cheruiyot, E.K., Bett, R.C., Amimo, J.O., Zhang, Y., Mrode, R. and Mujibi, F.D.N., 2018.
Signatures of selection in admixed dairy cattle in Tanzania. Frontiers in Genetics 9.

Comeron, J.M., 2014. Background selection as baseline for nucleotide variation across the
genome. Plos Genetics 10.

Cui, F.S. and Yuan, B., 2018. Fixation probability of a beneficial mutation conferring decreased
generation time in changing environments. Bmc Systems Biology 12.

Cutter, A.D. and Payseur, B.A., 2013. Genomic signatures of selection at linked sites: unifying
the disparity among species. Nature Reviews Genetics 14, 262-274.

Denamur, E. and Matic, I., 2006. Evolution of mutation rates in bacteria. Molecular
Microbiology 60, 820-827.

Desai, M.M. and Fisher, D.S., 2007. Beneficial mutation-selection balance and the effect of
linkage on positive selection. Genetics 176, 1759-1798.

Diamond, J., 2002. Evolution, consequences and future of plant and animal domestication.
Nature 418, 700-707.

Fariello, M.l., Boitard, S., Naya, H., SanCristobal, M. and Servin, B., 2013. Detecting
Signatures of Selection Through Haplotype Differentiation Among Hierarchically
Structured Populations. Genetics 193, 929-+.

Fariello, M.1., Servin, B., Tosser-Klopp, G., Rupp, R., Moreno, C., San Cristobal, M., Boitard,
S. and Consortium, 1.S.G., 2014. Selection Signatures in Worldwide Sheep Populations.
Plos One 9.

Fay, J.C. and Wu, C.I., 2000. Hitchhiking under positive Darwinian selection. Genetics 155,
1405-1413.

Fernandez, M.E., Goszczynski, D.E., Liron, J.P., Villegas-Castagnasso, E.E., Carino, M.H.,
Ripoli, M.V., Rogberg-Mufioz, A., Posik, D.M., Peral-Garcia, P. and Giovambattista,
G., 2013. Comparison of the effectiveness of microsatellites and SNP panels for genetic
identification, traceability and assessment of parentage in an inbred Angus herd.
Genetics and Molecular Biology 36, 185-191.

Fijarczyk, A. and Babik, W., 2015. Detecting balancing selection in genomes: limits and
prospects. Molecular Ecology 24, 3529-3545.

77

Hayvan Bilimi ve Uriinleri Dergisi / Journal of Animal Science and Products (JASP)



Ciftlik Hayvanlarinda Seleksiyon Izlerinin Tanimlanmasinda 7(1):63-82, 2024
Kullanilan Kavram ve Yaklagimlar

Foulkes, W.D. and Real, F.X., 2013. Many mosaic mutations. Current oncology 20, 85-87.

Frantz, L.A.F., Bradley, D.G., Larson, G. and Orlando, L., 2020. Animal domestication in the
era of ancient genomics. Nature Reviews Genetics 21, 449-460.

Fu, Y.X.and Li, W.H., 1993. Statistical tests of neutrality of mutations. Genetics 133, 693-709.

Gorssen, W., Meyermans, R., Janssens, S. and Buys, N., 2021. A publicly available repository
of ROH islands reveals signatures of selection in different livestock and pet species.
Genetics Selection Evolution 53.

Gouveia, J.J.D., Paiva, S.R., McManus, C.M., Caetano, A.R., Kijas, J.W., Faco, O., Azevedo,
H.C., de Araujo, A.M., de Souza, C.J., Yamagishi, M.E.B., Carneiro, P.L.S., Lobo,
R.N.B., de Oliveira, S.M.P. and da Silva, M.V.G.B., 2017. Genome-wide search for
signatures of selection in three major Brazilian locally adapted sheep breeds. Livestock
Science 197, 36-45.

Griffith, S.C., Owens, I.P. and Burke, T., 1999. Environmental determination of a sexually
selected trait. Nature 400, 358-360.

Gurgul, A., Jasielczuk, 1., Ropka-Molik, K., Semik-Gurgul, E., Pawlina-Tyszko, K., Szmatola,
T., Szyndler-Nedza, M., Bugno-Poniewierska, M., Blicharski, T., Szulc, K.,
Skrzypczak, E. and Krupinski, J., 2018. A genome-wide detection of selection
signatures in conserved and commercial pig breeds maintained in Poland. Bmc Genetics
19.

Gurgul, A., Jasielczuk, I., Szmatola, T., Sosin-Bzducha, E., Majewska, A. and Litwinczuk, Z.,
2020. Divergent selection signatures of phenotypic and production traits among
conserved and commercial cattle breeds. Livestock Science 239.

Hedrick, P.W., 2015. Heterozygote Advantage:The Effect of Artificial Selection in Livestock
and Pets. Journal of Heredity 106, 141-154.

Hermisson, J. and Pennings, P.S., 2017. Soft sweeps and beyond: understanding the patterns
and probabilities of selection footprints under rapid adaptation. Methods in Ecology and
Evolution 8, 700-716.

Jung, H., Kim, H.S., Kim, J.Y., Sun, J.M., Ahn, J.S., Ahn, M.J., Park, K., Esteller, M., Lee,
S.H. and Choi, J.K., 2019. DNA methylation loss promotes immune evasion of tumours
with high mutation and copy number load. Nature Communications 10.

Kaplan, N.L., Hudson, R.R. and Langley, C.H., 1989. The hitchhiking effect revisited. Genetics
123, 887-899.

Khan, M.M.H., Rafii, M.Y., Ramlee, S.I., Jusoh, M., Al Mamun, M. and Halidu, J., 2021. DNA
fingerprinting, fixation-index (Fst), and admixture mapping of selected Bambara
groundnut [L.] Verdc.) accessions using ISSR markers system. Scientific Reports 11,
14527.

Kim, E.S., Cole, J.B., Huson, H., Wiggans, G.R., Van Tassell, C.P., Crooker, B.A., Liu, G., Da,
Y. and Sonstegard, T.S., 2013. Effect of artificial selection on runs of homozygosity in
US Holstein cattle. Plos One 8.

Kim, Y. and Stephan, W., 2002. Detecting a local signature of genetic hitchhiking along a
recombining chromosome. Genetics 160, 765-777.

Korneliussen, T.S., Moltke, I., Albrechtsen, A. and Nielsen, R., 2013. Calculation of Tajima's
and other neutrality test statistics from low depth next-generation sequencing data. Bmc
Bioinformatics 14.

78

Cilt/\VVolume: 7, Sayi/Issue: 1, 2024



Karabas, Yilmaz

Kosiol, C. and Anisimova, M., 2019. Selection acting on genomes. Evolutionary Genomics, 2
Edition 1910, 373-397.

Kreitman, M., 2000. Methods to detect selection in populations with applications to the human.
Annual Review of Genomics and Human Genetics 1, 539-559.

Kreitman, M. and Di Rienzo, A., 2004. Balancing claims for balancing selection. Trends in
Genetics 20, 300-304.

Kristofich, J., Morgenthaler, A.B., Kinney, W.R., Ebmeier, C.C., Snyder, D.J., Old, W.M.,
Cooper, V.S. and Copley, S.D., 2018. Synonymous mutations make dramatic
contributions to fitness when growth is limited by a weak-link enzyme. Plos Genetics
14,

Laan, M. and Paabo, S., 1997. Demographic history and linkage disequilibrium in human
populations. Nature Genetics 17, 435-438.

Lachance, J. and Tishkoff, S.A., 2013. SNP ascertainment bias in population genetic analyses:
Why it is important, and how to correct it. Bioessays 35, 780-786.

Larson, G. and Fuller, D.Q., 2014. The evolution of animal domestication. Annual Review of
Ecology, Evolution, and Systematics, Vol 45 45, 115-136.

Lebeuf-Taylor, E., McCloskey, N., Bailey, S.F., Hinz, A. and Kassen, R., 2019. The distribution
of fitness effects among synonymous mutations in a gene under directional selection.
Elife 8.

Lewontin, R.C. and Krakauer, J., 1973. Distribution of gene frequency as a test of the theory of
the selective neutrality of polymorphisms. Genetics 74, 175-195.

Lye, Z.N. and Purugganan, M.D., 2019. Copy number variation in domestication. Trends in
Plant Science 24, 352-365.

Marsden, C.D., Ortega-Del Vecchyo, D., O'Brien, D.P., Taylor, J.F., Ramirez, O., Vila, C.,
Marques-Bonet, T., Schnabel, R.D., Wayne, R.K. and Lohmueller, K.E., 2016.
Bottlenecks and selective sweeps during domestication have increased deleterious
genetic variation in dogs. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of America 113, 152-157.

McDougall, P.T., Réale, D., Sol, D. and Reader, S.M., 2006. Wildlife conservation and animal
temperament:: causes and consequences of evolutionary change for captive,
reintroduced, and wild populations. Animal Conservation 9, 39-48.

McQuillan, R., Leutenegger, A.L., Abdel-Rahman, R., Franklin, C.S., Pericic, M., Barac-Lauc,
L., Smolej-Narancic, N., Janicijevic, B., Polasek, O., Tenesa, A., MacLeod, A K.,
Farrington, S.M., Rudan, P., Hayward, C., Vitart, V., Rudan, I., Wild, S.H., Dunlop,
M.G., Wright, A.F., Campbell, H. and Wilson, J.F., 2008. Runs of homozygosity in
European populations. American Journal of Human Genetics 83, 658-658.

Mendivil, R.O. and Ferrier, D.E., 2012. Mechanisms of gene duplication and translocation and
progress towards understanding their relative contributions to animal genome evolution.
International Journal of Evolutionary Biology, 846421,

Meérot, C., Llaurens, V., Normandeau, E., Bernatchez, L. and Wellenreuther, M., 2020.
Balancing selection via life-history trade-offs maintains an inversion polymorphism in
a seaweed fly. Nature Communications 11.

Mignon-Grasteau, S., Boissy, A., Bouix, J., Faure, J.M., Fisher, A.D., Hinch, G.N., Jensen, P.,
Le Neindre, P., Mormede, P., Prunet, P., Vandeputte, M. and Beaumont, C., 2005.

79

Hayvan Bilimi ve Uriinleri Dergisi / Journal of Animal Science and Products (JASP)



Ciftlik Hayvanlarinda Seleksiyon Izlerinin Tanimlanmasinda 7(1):63-82, 2024
Kullanilan Kavram ve Yaklagimlar

Genetics of adaptation and domestication in livestock. Livestock Production Science 93,
3-14.

Moradian, H., Koshkoiyeh, A.E., Mohammadabadi, M. and Fozi, M.A., 2020. Whole genome
detection of recent selection signatures in Sarabi cattle: a unique lIranian taurine breed.
Genes & Genomics 42, 203-215.

Nielsen, R., 2001. Statistical tests of selective neutrality in the age of genomics. Heredity 86,
641-647.

Nielsen, R., 2005. Molecular signatures of natural selection. Annual Review of Genetics 39,
197-218.

Oleksyk, T.K., Smith, M.W. and O'Brien, S.J., 2010. Genome-wide scans for footprints of
natural selection. Philosophical Transactions of the Royal Society B-Biological
Sciences 365, 185-205.

Parmley, J.L. and Hurst, L.D., 2007. How do synonymous mutations affect fitness? Bioessays
29, 515-519.

Pritchard, J.K., Pickrell, J.K. and Coop, G., 2010. The genetics of human adaptation: hard
Sweeps, soft Sweeps, and polygenic adaptation. Current Biology 20, R208-R215.

Pruvost, M., Bellone, R., Benecke, N., Sandoval-Castellanos, E., Cieslak, M., Kuznetsova, T.,
Morales-Muiiiz, A., O'Connor, T., Reissmann, M., Hofreiter, M. and Ludwig, A., 2011.
Genotypes of predomestic horses match phenotypes painted in Paleolithic works of cave
art. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America
108, 18626-18630.

Purfield, D.C., Berry, D.P., McParland, S. and Bradley, D.G., 2012. Runs of homozygosity and
population history in cattle. Bmc Genetics 13.

Purfield, D.C., McParland, S., Wall, E. and Berry, D.P., 2017. The distribution of runs of
homozygosity and selection signatures in six commercial meat sheep breeds. Plos One
12.

Qanbari, S., Gianola, D., Hayes, B., Schenkel, F., Miller, S., Moore, S., Thaller, G. and
Simianer, H., 2011. Application of site and haplotype-frequency based approaches for
detecting selection signatures in cattle. Bmc Genomics 12.

Qanbari, S. and Simianer, H., 2014. Mapping signatures of positive selection in the genome of
livestock. Livestock Science 166, 133-143.

Randhawa, 1.A.S., Khatkar, M.S., Thomson, P.C. and Raadsma, H.W., 2014. Composite
selection signals can localize the trait specific genomic regions in multi-breed
populations of cattle and sheep. Bmc Genetics 15.

Rubin, C.J., Zody, M.C., Eriksson, J., Meadows, J.R.S., Sherwood, E., Webster, M.T., Jiang,
L., Ingman, M., Sharpe, T., Ka, S., Hallbook, F., Besnier, F., Carlborg, O., Bed'hom, B.,
Tixier-Boichard, M., Jensen, P., Siegel, P., Lindblad-Toh, K. and Andersson, L., 2010.
Whole-genome resequencing reveals loci under selection during chicken domestication.
Nature 464, 587-U145.

Sabeti, P.C., Reich, D.E., Higgins, J.M., Levine, H.Z.P., Richter, D.J., Schaffner, S.F., Gabriel,
S.B., Platko, J.V., Patterson, N.J., McDonald, G.J., Ackerman, H.C., Campbell, S.J.,
Altshuler, D., Cooper, R., Kwiatkowski, D., Ward, R. and Lander, E.S., 2002. Detecting
recent positive selection in the human genome from haplotype structure. Nature 419,
832-837.

80

Cilt/\VVolume: 7, Sayi/Issue: 1, 2024



Karabas, Yilmaz

Sabeti, P.C., Varilly, P., Fry, B., Lohmueller, J., Hostetter, E., Cotsapas, C., Xie, X.H., Byrne,
E.H., McCarroll, S.A., Gaudet, R., Schaffner, S.F., Lander, E.S. and Consortium, I.H.,
2007. Genome-wide detection and characterization of positive selection in human
populations. Nature 449, 913-U12.

Saravanan, K.A., Panigrahi, M., Kumar, H., Bhushan, B., Dutt, T. and Mishra, B.P., 2020.
Selection signatures in livestock genome: A review of concepts, approaches and
applications. Livestock Science 241.

Scally, A., 2016. Mutation rates and the evolution of germline structure. Philosophical
Transactions of the Royal Society B-Biological Sciences 371.

Simonsen, K.L., Churchill, G.A. and Aquadro, C.F., 1995. Properties of Statistical Tests of
Neutrality for DNA Polymorphism Data. Genetics 141, 413-429.

Slatkin, M., 2008. Linkage disequilibrium - understanding the evolutionary past and mapping
the medical future. Nature Reviews Genetics 9, 477-485.

Spurgin, L.G. and Richardson, D.S., 2010. How pathogens drive genetic diversity: MHC,
mechanisms and misunderstandings. Proceedings of the Royal Society B: Biological
Sciences 277, 979-988.

Stephan, W., 2010. Genetic hitchhiking versus background selection: the controversy and its
implications. Philosophical Transactions of the Royal Society B-Biological Sciences
365, 1245-1253.

Stephan, W., 2019. Selective sweeps. Genetics 211, 5-13.

Tajima, F., 1983. Evolutionary relationship of DNA sequences in finite populations. Genetics
105, 437-460.

Tajima, F., 1989. Statistical method for testing the neutral mutation hypothesis by DNA
polymorphism. Genetics 123, 585-595.

Tang, K., Thornton, K.R. and Stoneking, M., 2007. A new approach for using genome scans to
detect recent positive selection in the human genome. Plos Biology 5, 1587-1602.

Teletchea, F., 2019. Animal domestication: A brief overview, IntechOpen.

Tijjani, A., Utsunomiya, Y.T., Ezekwe, A.G., Nashiru, O. and Hanotte, O., 2019. Genome
Sequence Analysis Reveals Selection Signatures in Endangered Trypanotolerant West
African Muturu Cattle. Frontiers in Genetics 10.

Uspenskaya, N.Y., Akopov, S.B., Snezhkov, E.V. and Sverdlov, E.D., 2019. The Rate of
Human Germline MutationsVariable Factor of Evolution and Diseases. Russian Journal
of Genetics 55, 523-534.

Van Eenennaam, A.L. and Young, A.E., 2018. Genetic improvement of food animals: past and
future, in: Birner, R. (Ed.), Encyclopedia of Food Security and Sustainability. Elsevier,
Amsterdam.

Vitti, J.J., Grossman, S.R. and Sabeti, P.C., 2013. Detecting Natural Selection in Genomic Data.
Annual Review of Genetics, Vol 47 47, 97-120.

Voight, B.F., Kudaravalli, S., Wen, X.Q. and Pritchard, J.K., 2006. A map of recent positive
selection in the human genome. Plos Biology 4, 446-458.

Vy, HM.T. and Kim, Y., 2015. A Composite-Likelihood Method for Detecting Incomplete
Selective Sweep from Population Genomic Data. Genetics 200, 633-+.

Watterson, G., 1975. On the number of segregating sites in genetical models without
recombination. Theoretical Population Biology 7, 256-276.

81

Hayvan Bilimi ve Uriinleri Dergisi / Journal of Animal Science and Products (JASP)



Ciftlik Hayvanlarinda Seleksiyon Izlerinin Tanimlanmasinda 7(1):63-82, 2024
Kullanilan Kavram ve Yaklagimlar

Watterson, G., 1977. Heterosis or neutrality? Genetics 85, 789-814.

Watterson, G., 1978. The homozygosity test of neutrality. Genetics 88, 405-417.

Weigand, H. and Leese, F., 2018. Detecting signatures of positive selection in non-model
species using genomic data. Zoological Journal of the Linnean Society 184, 528-583.

Whitehead, A. and Crawford, D.L., 2006. Variation within and among species in gene
expression: raw material for evolution. Molecular Ecology 15, 1197-1211.

Wright, S., 1949. The genetical structure of populations. Annals of Eugenics 15, 323-354.
Yamamoto, S., Humle, T. and Tanaka, M., 2013. Basis for cumulative cultural evolution in
chimpanzees: social learning of a more efficient tool-use technique. Plos One 8.

Zeder, M.A., 2012. Pathways to animal domestication. Biodiversity in Agriculture:
Domestication, Evolution, and Sustainability, 227-259.

Zeng, K., Fu, Y.X., Shi, S. and Wu, C.1., 2006. Statistical tests for detecting positive selection
by utilizing high-frequency variants. Genetics 174, 1431-1439.

Zeng, K., Shi, S. and Wu, C.1., 2007. Compound tests for the detection of hitchhiking under
positive selection. Molecular Biology and Evolution 24, 1898-1908.

Zhang, Q.Q., Guldbrandtsen, B., Bosse, M., Lund, M.S. and Sahana, G., 2015a. Runs of
homozygosity and distribution of functional variants in the cattle genome. Bmc
Genomics 16.

Zhang, Q.R., Tyler-Smith, C. and Long, Q., 2015b. An extended Tajima's D neutrality test
incorporating SNP calling and imputation uncertainties. Statistics and Its Interface 8,
447-456.

Zhao, F.P., McParland, S., Kearney, F., Du, L.X. and Berry, D.P., 2015. Detection of selection
signatures in dairy and beef cattle using high-density genomic information. Genetics
Selection Evolution 47.

Zohary, D., Tchernov, E. and Horwitz, L.K., 1998. The role of unconscious selection in the
domestication of sheep and goats. Journal of Zoology 245, 129-135.

82

Cilt/\VVolume: 7, Sayi/Issue: 1, 2024



