Doga tarihi boyunca altin bir iplik
uzanir: Heterokroni. Anlami, embriyo-
nal hayattan erigkin hayata gecis hizin-
daki ve siiresindeki degismelerdir. Ev-
rim sirasinda bazi anatomik ozellikler
atalara gore daha erken ya da daha geg
ortaya ¢ikabilir; daha hizli ya da daha
yavag gelisebilir; gelismesini daha er-
ken ya da daha geg bitirebilir. Geligim
hizindaki bu degismeler gelismesini
tamamlamis organizmanin biiytikligii-
nii ve bigimini derin bir bi¢imde etki-
ler. Heterokronin altin ipligi deniz
kestanelerinden zebralara, hezaren
bitkisinden kazlara ve semenderler-
den siganlara degin uzanir.

Evrimin i¢ ve dis iki bileseni vardir.
Dis bilesen dogal ayiklanmadir. Fakat
evrimin i¢ bileseni olan heterokroni bi-
¢imleri yani morfolojiyi degistirmesey-
di, dogal ayiklanma hicbir seyi ayikla-
yamazdi. Morfolojik degismelerin te-
melinde heterokroni vardir. Heterokro-
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r artkafa

ninin rolii ge¢ anlagilmigtir. Bunda Ha-
eckel’in “biyogenetik yasasi” rol oyna-
mistir. Haeckel’in “ontojeni, filojeniyi
tekrarlar” diyen biyogenetik yasasi, 19.
yiizyil sonlarina degin biyolojiyi etkile-

Sekil 2- Aksolotlun eriskin
hali semender atalarnnin
larva héalini andinir.

Bu bir heterokronidir.

kafatasi tepesi/\\

6n arka
dizlemi

wwss=  Pan troglodytes
. Homo sapiens

Sekil 1- Neoteni. Bir.sempanze yavrusunun

kafasi, eriskin insanlar gibi kireseldir; bu

carpici bir neoteni 6rnegidir. Homolog nok -

talar y6ntgﬁiyle sempanze yavrusunun
(Pan trogloa lytes) ve modern eriskin: bi
insanin (Ho.'rho sapiens) kafataslait

(ok) y€ri ve kafanin kﬁreséi‘l_ifé}ﬁﬁ
sungda ve insanda ayr

Embriyon

mistir. Haeckel’e gore canlilar embri-
yonal hayatta atalarinin erigkin sekline
benziyorlardi. Fakat bir¢ok canlida ve
fosilde bu yasa dogru olmakla birlikte,
bircok bagka canlida da dogru ¢ikmi-
yordu. Haeckel bu kural dist canlilara
yozlagmis (dejenere) diyordu. Zamanla
Haeckel yasasi kaygan bir zeminde
unutulup gitti. Ingiltere’de W. Gars-
tang, 1920’lerde Haeckel kuraminin ta-
butunu ¢iviledi. Ona ve G. de Beer’e
gore, tiir gelismesi birey gelismesinden
kaynaklanir; yani her tiir, atalarinin
erigkin degil, embriyonal ya da ¢ocuk-
luk seklinden dogar. Garstang bu olaya
pedomorfoz adini vermistir. Pedomor-
foz Haeckel’in “biyogenetik yasasi”nin
karsitdir. Garstang omurgali hayvanla-
rin, modern tulumlulann (7wnicata ya
da Urochordata) serbest yiizen hareket-
li larvalarindan pedomorfozla evrimles-
tigini diigiindii. Boyle bir larvada ilkel
bir omurgali hayvanin 6zellikleri vardir:
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Sirt ipi (notokord ya da ckorda dorsalis,
ilkel omurga), sirt siniri (ilkel omurilik),
solungag vyariklari ve aniis arkasinda bir
kuyruk.

50 yil kadar 6nce 6ne siiriilen “sen-
tetik evrim kurami”na gore tiirlerin ev-
rimi, bir¢ok mikromiitasyonun dogal
ayiklanmasiyla ilgilidir. Richard Daw-
kins, ¢ok satlan KgrSaat¢i adl kitabin-
da “varligimizin tek nedeni, yavas ve
birikici bir dogal ayiklanmadir”der. An-
cak bu kuram, tiirlerin embriyonal ev-
relerinin farkli uzunlukta olusunu (%¢ -
terokroni) acikliyamiyor. (Sekil 5) In-
san ve sempanze DNA’lari arasinda an-
cak % 1,5 fark oldugu halde, bu iki tii-
re ait bireylerin dig goriiniisleri birbi-
rinden hayli farklidir. Bu fark insan ve
sempanzede embriyonal evrenin farkli
olusuna baghdir. Bu evre insanda 8,
maymunda 2 haftadir. Bu fark bir hete-
rokroni (hetero= farkli ve chronos= za-
man) 6rnegidir.

Embriyonal evrede insan beyninde
saniyede 5000 néron olusur. Erigkin in-
san beynindeki 100 milyar néron bu
uzun embriyonal evrede olugsmustur.
Demek ki evrimin maymundan insana
gecls siirecinde, embriyonal evre 4 kat
uzamistir; beyin embriyonda, embriyon
sonrast déoneme oranla ¢ok daha hizli
biiyiidiigiinden, insan beyni maymun
beynine oranla cok fazla gelismistir. In-
san beyninin atalarina gore asir1 bigim-
de gelismis olmasi bir 4ipe rmorfi 6rne-
gidir. (Sekil 5D). Insanda embriyonal
evrenin uzamas! sonucu, “embriyon
sonrast donem” (fetal donem) gecik-
mistir. Bu olaya, biiyiimenin ge¢ bagla-
mast (post-deplasman) denmektedir.
(Sekil 5E). Fetal dénem insanda sem-
panzeye gore hafifce kisalmistir. Sem-
panze gebeligi 238 giin, insan gebeligi
266 giin siirer. Insanda gebelik siiresi 4
hafta uzarken embriyonal evre 6 hafta
uzamistir; bu, fetal donemin 2 hafta ki-
salmasidir. Iste bu nedenledir ki may-
mun yavrusu, insan yavrusuna gore ¢ok
daha gelismis dogar; bu olaya biiyiime-
nin erken baslamasi (pre-deplasman)
ad1 verilir (Sekil 5F). Doguma yakin fe-
tiis beyninin biiyiimesi yavaslar; bu ise
dogumu kolaylastrir; fetal dsnemin ki-
salmasi bu agidan yararhdir.

Sempanze yavrusu 1,5 yasindayken
artkafa deligi -omurga kanaliyla kafata-
st tabaninin birlestigi delik- arkaya
dogru gog eder; bu olay sempanzenin 4
ayakli olusunu belirler; bu zamana ka-

Mart 1999

Titanoteres’in Evrimi
'boynuzlarin uzunlugu

6IJGT """"""""

Oligosen .
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kafa kaidesinin uzunlugu

Sekil 4- Eosen’den Oligosen’e geciste
titanotereslerin evrimi, iki tip heterokroni or -
taya koymustur: a) Hipermorfoz: Atalarina
g6re daha bliyiik boynuzlan olan titanoteres -
ler. Gelisme normalden uzun siirmiis ve
“hiper-erigkin” ler olusmustur. b) Boynuzlar,
atalara gore gelismesinin daha erken bir
evresinde ortaya cikar.

dar yavru 2 ya da 4 ayak iistiindedir.
Genetik olarak bize daha uzak olan go-
rillerde bu olay 1 yasinda meydana ge-
lir. Insan yavrusundaysa artkafa deligi
asla go¢ etmez; insan yavrusu bu ne-
denle daima iki ayak iizerindedir. Ciin-
kii artkafa deligi, omurganin kafayla
eklemlendigi noktayi belirler; bu nokta
ise iki ayak iizerinde yiiriimekle ilgili-
dir. Bu sekilde, evrimde bir karakterin
(burada artkafa deligi gogiiniin) torun-
larda ortaya ¢ikmamasina /4ipomorfos
denir (Sekil 5C). Omegin kurdun toru-
nu sayilan képekte kurdun bazi 6zel-
likleri ortaya ¢ikmaz. Atasal olan ya da
olmayan, embriyonal 6zelliklerin eris-
kinde devaminaysa #eoteni denir. (Se-

Sekil 3- Deniz ugurumlarinda yasayan
deniz kestanelerinin torunlan, gelismenin
hizlanmasi sonucu, sise biciminde
“hiper-erigkinler” haline gelirler.

kil 5A). Ornegin yavru sempanzelerin
kiiresel kafatasi, evrimde korunmusgtur
ve erigkin maymunlarda bu 6zellik kay-
boldugu halde, maymunlarin torunu
olan insanda yine kiiresel kafatasi go-
rillmektedir. (Sekil 1). Bu yiizyilin ba-
sinda L. Bolk bu olaya déliitlesme (fe-
talizasyon) adini vermisti. Siit disleri-
nin ¢ikmasiyla biilugda, onlarin yerini
stirekli diglerin almasi arasinda gegen
stire insanda maymuna gore iki kat da-
ha uzundur (post-deplasman) (Sekil
5E). Bu nedenle hipomorfi goriilecek-
tir; evrim, maymunlarda bulunan baz
ozellikleri maymundan insana gegis sii-
recinde yok etmistir: Insanda, may-
munlarda goriilen 6ne ¢ikintili alt ¢ene,
egri kopek disleri, killanma ve kabarik
kas kemerleri yoktur. Buna karsi insan-
da uyluk kemigi maymunlara gore ¢ok
daha uzun ve kafatasi hacmi de daha
biiyiiktiir. (Animsatalim ki hipomorfoz
bir siireg, hipomorfi ise bir durumdur).
Heterokroni canlilar diinyasinda
yaygindir. Buna giizel bir 6rnek Meksi-
ka’da yasayan a#solot/ adli semender
larvasidir (Sekil 2). Bu larva, diger se-
mender larvalart gibi, bagkalagimla
(metamorfoz) erigkin semender haline
doniisecegine biitiin hayati boyunca
semender larvasi olarak kalir (solungag-
lar1 ve sirt yiizgeci vardir) ve buna kar-
sin {ireyebilir. Bu 6rnek olacak bir ne-
oteni olgusudur (Sekil 5A). Bunun tam
kargit1 bir durumu deniz ugurumlarinda
yasayan denizkestanelerinde goriiyo-
ruz; bunlar asin geliserek (hipermorfoz)
sise seklini alirlar (Sekil 3 ve Sekil 5D).
Agacta yasayan Bolitoglosse occidenta -
/s semenderlerinde cinsel olgunlasma
erken bir evrede tamamlanir; erigkin,
toprakta yasayan tiirlere gore daha kii-
ciiktiir ve diger iki tiiriin embriyonal
sekilleri gibi yiizge¢ ayaklidir; bu bir
hipomorfoz olayidir (Sekil 5C).
Aksolotl’'un bagkalagma yapmayisi,
tiroid hormon sentezini kontrol eden
iki genle ilgilidir. Bu hormonlar enjek-
te edilince, aksolotl derhal bagkalagim
yapar ve erigkin bir semender olur.
Pedomorfoz semenderlerde ¢ok
siktir. Fakat bazi semenderlerde daha
siktir. Neden bu béyledir? Duke Uni-
versitesi’nden R. Harris akvaryumda
semender yogunlugu azaldik¢a pedo-
morfozun artugini gosterdi. Semender
sayisinin az oldugu akvaryumlardaki
semenderler, 6miir boyu su hayvani
olarak kaldilar. Evrimdeki giizellige ba-
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A)Yavaslama: Ataya gére hayat siiresi ve cinsel ol -
gunluga erisme yasi degismeden gelismenin yavas -
lamasi, ata blytikliiginde, fakat atanin gencligi gé -
riinimiinde soylar olusturur. Buna Neoteni denir. Or -
nek: Aksolotl. Bu canli daha semender larvasi halin -
deyken ¢ogalmaya baslar ve yasami boyu larva ola -
rak kalir; asla semender haline gecemez. (Sekil 2).
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C)Hipomorfoz: Gelisme erken bir evrede
duraklar ve atasina gére daha kiiclik ve daha
geng bir soy olusur. Ornek: Yiizgec ayakli agac
semenderi B. occidentalis.

! zaman |
il

Post:Deplasman

E)Bir Organin Gelismesinde Gecikme (Post-
Deplasman): Bir organin ya da bir 6zelligin
gelismesi, canlinin bitindniin gelismesine gére
gecikir.Kér farelerde dis kékleri embriyonal
hayatin gec bir evresinde gelismeye baslar.
Gec baslayan gelisme gec biteceginden eriskin
kor farelerin disleri durmadan uzar (hipsodonti).
Bazen dis kéklerinin gelismesi o kadar gecikir
ki hi¢ dis cikmaz.

Sekil 5- Heterokroniler

| Zaman

LR R
Hizlanma

B)Hizlanma: Birey, gelismesinin baslangicinda,

atalarinin erigkin yastaki bicimini alir. Biyiiklik
ve cinsel olgunlasma yasi atalarindaki gibidir.
Ornek: Deniz ugurumlaninda yasayan denizkes -
taneleri (Sekil 3).
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D)Hipermorfoz: Biiyliime atalara gére daha
uzun sirer ve bazen agin olgunlasmis bir
“hiper-eriskin” olusur.Ormek: Bir cesit ger -
gedan olan titanoteres(sekil 4).

zaman L

s 1
Pre-Deplasman

L

)Bir Organin Zamanindan Once Gelismesi
(Pre-Deplasman): Burada bir ézelligin zamanin -
dan énce belirmesi ya da bir organin zamanin -
dan énce gelismesi vardir. Ornek:Eosen’den
Oligosen’e geciste titanotereslerin boynuz -
larinin zamanindan énce belirmesi (sekil 4).

Gelismenin hizlanmasina bagl devlik ve yavaslamasina bagh ciicelik hastaligi disinda, alti tip heterokroni
vardir. Maymunlarin evriminde goériildiigi izere, bunlardan bazilan bir arada bulunabilir.
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kin; kurak mevsimde su birikintilerin-
de semender larvasi yogunlugu artacak
ve bunlar kara semenderleri haline do-
niigecektir; boylece bunlar suyun kuru-
mas1 durumunda da hayatta kalirlar.

Heterokroni bitkilerde de goriiliir.
Oregon Universitesi'nden Ed Guer-
rant hezaren bitkisini (De/lphinium
nudicaule) inceledi. Pedomorfoz so-
nucu hezaren cigeklerinin gelismesi
yavaglar ve boru bigimi ¢igekler olusur;
bunlar arikuslariyla tozlasma yapar.
Bazi kosullarda tag yapraklar hizla bii-
yiiyerek agilmig bir ¢icek yapar; bu tip
hizlanmig biiyiimeye peramorfoz de-
nir. Bu tip ¢iceklerde tozlagmayi tiiylii
yabanarilart saglar.

Pedomorfozun bir bagka érnegi su-
dur: Kuslara biiyiimemis dinozorlar
goziiyle bakilabilir. Queensland Uni-
versitesi’'nden T. Thulborn’a gore,
kuslar iri gozleri, genislemis kafatasla-
11, digsizlikleri ve kol-bacak oranlariyla
pedomorfik (kiigiik kalmig) bir tera-
pod dinozoru andirmaktadir. Bir bagka
kanit da geng terapod dinozorlarin te-
lek icermeleridir.

Gelismenin erken ya da gec basla-
mast morfolojiyi cok etkileyebilir. Or-
negin olagan zebranin (Equus burchel -
/i) cizgileri genis, Grevy zebrasinin
(Equus greyovi) dardir; ciinkii ilkinde
cizgiler dollenmeden 3, 6tekinde 5 haf-
ta sonra gelismeye baglar (Sekil 6).

Heterokroni soyu tiikkenmis hay-
vanlarda da rol oynamigtir. Bunu fosil-
lerin incelenmesinden anhyoruz. Or-
nek olarak trilobitleri alalim. (Sekil 7).
Trilobitler 550-200 milyon yil 6nce Pa-
leozoik’de yasamis eklembacaklilardir.
Ik trilobitlerin gelismesi ¢ok diizen-
sizdi; bu nedenle g¢esitli heterokronile-
re maruz kaldilar. Bunun sonucu olarak
Kambriyen kayalar iizerinde ¢ok ¢esit-
li bigimde trilobit fosillerine rastlanir.
Trilobitlerin farkli tiirleri farkli sayida
segment iceriyordu. Pedomorfoz sonu-
cu segment sayist azaldi. 500 milyon yil
once Ordovician’da 40 trilobit familya-
sinin nesli tiikendi ve 30 yeni familya
belirdi. Yeni familyalar atalarina gore
cok daha fazla gelismislerdi; bazilari-
nin uzun dikenleri, digerlerinin kafala-
rinin etrafinda sagaklari vardi; bir bolii-
mii de ¢ok diizdii ve sigmisti. Bunlar
gelismenin hizlanmasi (peramorfoz)
sonucuydu.

Kazlarin ¢ogu, uzun siire ve hizli
ucabilir. Fakat Hawaii Adalari’'nda
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Sekil 6. Solda Grevy zebrasi (ince ¢izgili), sagda olagan zebra (kaln ¢izgili). Bu farkin nedeni Grevy
zebrasinda cizgilerin déllenmeden sonraki 5., olagan zebrada 3. haftada gelismeye baslamasidir.

1500 yil once yasamius T/hambetochen
ucamiyordu. Bunun nedeni pedomor-
fozdu. Thambetochen’in morfolojisi
yavru bir kaza benzer: Kuvvetli arka
ayaklar, genis pelvis, kiiciik kanat ke-
mikleri ve diiz gogiis kemigi. Bu ne-
otenik bir pedomorfozdur.

1980’lerde “mimarlik genleri”nin
(homeogenlerin) bulunusu bireylerin
gelismesi ve genetik mekanizmalari-
nin yast ve evrimlesmesi konusunda
bir devrim yaratti. Hox adi verilen bu
genlerin DNA vyapis1 biitiin tiirlerde
son derece benzestir. Ornegin insanda
ve sinekte goz yaptirici genin yapist
aynidir (goz yapilarinin ¢ok farkli ol-
masina kargin). Bu mimarlik genleri bi-
reyin gelismesi sirasinda birbirini izle-
mesi gereken olaylarin sirasini belirler.
Bu genlerden birindeki bir degisiklik,
gelisen embriyon ve fetiisdeki olayla-
rin sirasini ve dolayisiyla erigkinlerin
dis goriintimiinii ¢ok degistirir.

Ust Devoniyen’de (370 milyon yil
once) ilk 4 ayakli hayvanlarin kesfin-
den itibaren, tasilbilimciler fosil artik-
larinda parmaklarin nasil belirdigini in-
celediler ve bu konuda gesitli kuramlar
ileri siirdiiler. Bugiin biliyoruz ki bii-
tiin 4 ayaklilarda (tetrapod) kol ve ba-
cagin olusabilmesi i¢cin Hox genlerine
gereksinim vardir. Kol ve bacaklar bir-

Mart 1998

birini izleyen 3 evrede meydana gelir:
Once uyluk ve kol kemigi, sonra 6n
kol, dirsek, kaval ve baldir kemikleri,
en sonra da el ve ayaklar olusur. Peki,
baliklarda Hox ne vyaptirtyor? Zebra
baliginda Hox genleri gelismenin er-
ken evrelerinde, olusacak yiizgece ya-
kin bir yerde belirir. Bu deneyleri ya-
pan D. Duboule’a gore burada “son
firiinii zamanin belirledigi miitkemmel
bir heterokroni” vardir (sekil 5).

I. fazda kol bacak tomurcuklarinda
bacagin ilk bsliimii belirene kadar ge-
cen siirede Hoxd-9 ve 10 genleri var-
dir. IL. fazda Hoxd-11 ve 12 genleri rol
oynar. IIl. fazda u¢ tomurcugunda
Hoxd-13 geni belirir.

Boylece baliklardan dért ayaklilara
(kurbagalar vb) gecis II1. fazin kazanil-
masiyla baglamistir. Baliklarda II1. faz1
baslatacak genler vardir; fakat bunlar
sessiz kalirlar. Unlii sélekant (sarcop-
terygus baliklart) fosillerinin incelen-
mesi, bu fazlarin sirasini ortaya koydu.
[k once biiyiik olasilikla iist Siliiryen’e
dogru uyluk ve kol kemigi, sonra faz II
ve nihayet iist Devoniyen’de faz III
belirmistir.

Boylece baliklarin 4 ayakli canlila-
ra evrim gegirmesi, nasil ve nigin oldu-
gu bilinmemekle birlikte, bazi mimar-
lik genlerinin etkinligine bagli, temel

Sekil 7- Fosillerde

de heterokroni var -
dir. Solda trilobitle -
rin ilkel sekillerinden
Emuella gériiliiyor.
Uzerinde diismanla -
nnin actigi iki delik
var. Hetorokroni so -
nucunda derin sular -
da yasayip disman -
lanndan kagabilen
cok segmentli
trilobitler olustu
(sagda).

Kiiciik Sozlik
Heterokroni: Canlinin gelisme
hizi ve/veya suresinin
atalarina gore daha az ya da
Gok olusu. Iki sekli vardir:
Pedomorfoz ve peramorfoz.
Pedomorfoz: Bir canlinin
bicim ve/veya buyuklikce
atalarindan geride kaligi; yani
atalarnin cocukluguna ben-
zeyisi. Ug sekli vardir:
Neoteni, post-deplasman ve
progenez.

Neoteni: Gelismenin gec
baglamasi.

Progenez: Gelismenin erken
bitigi.

Post-deplasman: Gelismenin
geg baslamasi

Peramorfoz: Canlinin bigim
ve/veya blyukllkee atalarini
gegmesi. Ug sekli vardir:
Hizlanma, pre-deplasman,
hipermorfoz.

Hizlanma (akselerasyon):
Gelismenin hizlanmas!.
Pre-deplasman: Geligmenin
erken baslamasi.
Hipermorfoz: Gelismenin
geg bitisi.

Ontogenez: Bireyin
embriyonal gelismesi.
Filogenez: Turin evrimsel
gelismesi.

Izometri: Canlinin her nok-
tasindan ayni hizla biyimesi.
Allometri: Farkli organlarin
farkl hizla bylmesi.

bir heterokroniye dayanmaktadir. En
son arastirmalar bir Hox genindeki
miitasyonun bir gelisim heterokronisi
yapabilecegini gostermistir. Farede za-
manindan énce etkinlesen bir Hoxd-9
geninin, kollarin bi¢imini degistirebi-
lecegi bilinmektedir. Buna karsi
Hoxd-13 geninin ge¢ ectkinlesmesi
elin olusmasini etkiler. Insanlarda
Hoxd- 13 geninin degismesine bagh
bazi hastaliklar, gelismeyi yavaslatarak
2. parmak kemiginin olugsumunu 6n-
ler; bu is, bazen parmaklarin yok olu-
suna kadar gider. Bu degisikliklerin
bazilar1 gelecek kusaklara baskin bir
karakter olarak gecebilir.

Yeni bir kavram devrimi yasiyoruz.
Soyle ki Canlilar diinyasi, genlerin
kontrolii altindaki biyolojik i¢ saatlerce
diizene konulmaktadir. Bu, giinliik de-
virlerden gelismenin evrelerini belirle-
meye kadar gider. Gelisme saatinin
ayari bozulunca, yeni bir tiir evrimlese-
bilir. Biliyoruz ki gelismenin belli (ter-
cihen erken) bir déneminde bir geni
etkinlestirmek, degistirmek ya da ket-
lemek, bir bireyde bir ya da birgok or-
ganin bigimini ve gorevini degistirebilir
ve bu ozellikleri gelecek kusaklara
nakledebilir. Bu nedenledir ki paleon-
tologlar fosillerde daima beklenmedik
degismelere rastlayabilirler. 1977°de
Francois Jacob’un dedigi gibi, evrim
daha 6nceki yapilar degistiren ufak te-
fek onarimlardan ibarettir. Bundan son-
ra yapilacak ig canlilarin agamali 6rgiit-
lenmesinin iki temel diizeyi olan mor-
foloji ve genetik programlama arasinda-
ki baglar1 ayrintilariyla anlamaktir.
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